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Kapitel 1

Einleitung

1.1 Die Schliisselrolle der Stomata

Die Stomata sind die regulierbaren Spaltéffnungen der Pflanzen, die das Blattinnere mit der
Aufenluft verbinden. Dabei handelt es sich um spezialisierte Zellanordnungen in der Epidermis
des Blattes. Die Epidermis mit ihrer wachsartigen Cutinauflage ist ansonsten fast undurchlés-
sig fiir Wasser- und Gasaustausch.

Durch die Stomata gelangt tagsiiber Kohlendioxid, CO,, ins Blattinnere, indem es einem
Konzentrationsgefille folgt, das durch den CO,-Verbrauch der Photosynthese aufgebaut wird.
Nachts iiberwiegt die Respiration und erzeugt betrachtliche Konzentrationen an CO, im Blatt-
inneren, das durch die Spalten entweicht. Die Luft in den interzelluliren Zwischenrdumen im
Blattinneren ist fast immer feuchter als die Aufenluft, so daf auch der Wasserdampf nach
aufen diffundiert, sobald die Stomata ge6ffnet sind.

Dieser Wasserverlust durch Transpiration ist der Posten im Wasserhaushalt der Pflanze,
der iiber das Uberleben der Blitter und der gesamten Pflanze entscheidet. Der Transpira-
tionsstrom kann wesentlich mehr Bodenwasser in die Atmosphére befordern als die direkte
Verdunstung der Bodenoberfliche. Wenn nicht mehr genug Bodenwasser verfiigbar ist, be-
droht der Wasserverlust die Existenz der Pflanze. Generell besteht daher die Tendenz, jedem
Wasserverlust durch Schliefen der Spalt6ffnungen zu begegnen.

Sténdig geschlossene Stomata wiirden aber den Nachschub von CO, fiir die Photosynthese
stoppen und damit die Assimilation und jegliches Wachstum unterbinden; ganz abgesehen
von der Notwendigkeit des Transpirationsstroms fiir den Transport von Wasser und Boden-
mineralien in die oberen Pflanzenteile und fiir die Kithlung der Blatter — etwa im Kronendach
des Regenwaldes — auf ertrigliche Temperaturen. Drastisch formuliert hat die Pflanze also die
Wahl zwischen ,Verhungern und Verdursten* (Raschke, 1976).

Eine 6konomisch sinnvolle Strategie ist daher, die Stomata unter giinstigen Bedingungen
fiir die Assimilation zu 6ffnen und ansonsten geschlossen zu halten. So verhalten sich die
Stomata in der Tat, und der Umstand, daf die Spalten nicht nur offen oder geschlossen sein
kénnen, sondern stufenlos in der Offnungsweite reguliert werden, demonstriert die Bedeutung
dieses empfindlichen Regelsystems fiir die Pflanze und betont die Schliisselrolle der Stomata
fiir den Wasser- und Kohlenstoffhaushalt.
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1.2 Die steigende CO,-Konzentration in der Atmosphére wirkt
sich auf die Pflanzen aus

Je mehr Licht und je hoher die Temperatur (bis zu einem breiten optimalen Plateau), desto
giinstiger sind die Bedingungen fiir die Assimilation. Dann wird die Rate der CO,-Fixierung
bei gegebener enzymatischer Ausstattung nur noch durch das Substratangebot begrenzt. Eine
niedrige CO,-Konzentration in den Interzellularen, C;, erzeugt einen zusétzlichen Offnungs-
drang der Stomata, der den Diffusionswiderstand fiir das hineindiffundierende CO, weiter
senkt und den Nachschub steigert. Hohe Werte von C; wirken umgekehrt.

Was aber geschieht bei dem gegenwdrtig rasch ansteigenden CO,-Gehalt der Atmosphdre?

Aus dem bisher Gesagten ist klar, daf eine erhohte Konzentration der Aufenluft iiber
die Diffusion auch die innere Konzentration C; erhtht. Damit steht der Photosynthese mehr
Substrat zur Verfiigung, und ihr Verbrauch wird sich entsprechend erhéhen. Zusétzlich wird
der Anstieg der interzelluliren CO,-Konzentration die Stomata etwas schliefen, damit den
Nachstrom etwas behindern und Cj leicht senken. Im Gleichgewicht wird sich gegeniiber dem
jetzigen Zustand ein etwas hoherer Wert von C; einstellen, bei dem die Photosynthese etwas
mehr CO, bindet und die Stomata etwas weiter geschlossen sind.

Die Abnahme der stomatdren Leitfahigkeit aber bedeutet gleichzeitig, daf8 weniger Wasser
durch Transpiration verlorengeht.

Mittelfristig sind die Folgen des CO,-Anstieges auf die Vegetation nicht so leicht zu iiber-
blicken. Der Gewinn aus einer gesteigerten Assimilatproduktion wird in Wurzel und Sprof
investiert, wobei ein Zuwachs von Blattmasse und -fliche die CO,-Aufnahme weiter steigern
kann — wenigstens transient bis zum geschlossenen, optimal lichtabsorbierenden Bestand. Ein
Zinseszins-Effekt also, diingt das erhéhte CO, die Vegetation?

Hier sind die Néhrstoffe entscheidend, die an Boden und Pflanze gebunden sind und diesem
System nur begrenzt zugefiithrt werden kénnen; im Fall des Stickstoffs z. B. durch Symbiosen
von Leguminosen mit Knoéllchenbakterien oder durch atmosphérische Deposition anthropogen
erzeugter Stickoxide. Wenn die Nahrstoffaufnahme nicht mit dem Assimilatgewinn Schritt
hélt, wird die Pflanze ihr Wurzelsystem ausbauen und nicht so sehr in weitere Blattflache
investieren und die spezifische Photosyntheserate verringern — kein Zinseszins-Effekt mehr.

Andererseits wiirde der Wasserspareffekt dann nicht durch eine grofere Oberflache zunichte
gemacht. Es kann zu einer Verlangerung der Vegetationsperiode kommen, wenn das Boden-
wasser langer als bisher ausreicht. Denn der lebensnotwendige Zwang, bei Trockenheit durch
Stomataschluf — oder gar durch Abwerfen der Blitter — Wasser zu sparen, wird gemildert.
Immerhin ist derzeit nach dem Miami-Modell (Lieth, 1975) die Produktivitét der Vegetation
auf knapp 70 % der Landoberfliche durch den Niederschlag begrenzt (unter Verwendung der
Klimadaten von Cramer und Leemans 1996).

Also beeinflussen sowohl die verfiigharen Nihrstoffe als auch das verfiighare Bodenwasser,
wie weit sich das Potential des CO,-Diingeeffektes entfalten kann. Ausmaf und geographische
Verteilung werden weltweit intensiv erforscht; der Diingeeffekt ist die grofste Unsicherheit in
der globalen Kohlenstoffbilanz (Tabelle 1.1).

Ein zusatzlicher Aspekt des CO,-Anstiegs sind klimatische Verdnderungen durch die Wir-
kung von CO, als Treibhausgas. Die vegetationsbedeckte Landoberflache ist doppelt beteiligt:
erstens durch die CO,-Aufnahme wihrend eines gesteigerten Pflanzenwachstums, so daf ein
Teil des verbrannten Kohlenstoffs aus fossilen Quellen von der Vegetation aufgefangen wird;
zweitens durch den verdnderten Energiehaushalt der Vegetation, da die reduzierte Transpira-
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Tabelle 1.1: Aktuelle Zahlen zum globalen Kohlenstoffhaushalt fiir die Verinderungen im Zeitraum 1860-1995.
Angaben in Gigatonnen C. Werte fiir die Biosphére aus Tab. 1.2. Nach einer Studie fiir das BMBF (Heimann
et al., 1997).

Kohlenstoffbilanz der Atmosphire fiir 1860-1995: ‘C/i +150
4255 Gt aus Verbrennung fossiler Brennstoffe 2551
+100 Gt Freisetzung aus der Biosphére (Tab. 1.2) @ 1001
—120 Gt CO,-Aufnahme in die Ozeane 1204
—150 Gt CO,-Verbleib in der Atmosphire o
85 Gt unbekannter Verbleib (,missing sink®)

Tabelle 1.2: Verdnderungen des Kohlenstoffgehaltes in der Biosphére im Zeitraum 1860-1995. Die Einfliisse von
Landnutzungsédnderungen (z. B. Rodungen), Klima#dnderungen und CO,-Diingeeffekt sind separat dargestellt.
Nach Ergebnissen des High-Resolution Biosphere Model (HRBM; Esser et al., 1994a) unserer Arbeitsgruppe mit
Klimadaten von Cramer und Leemans (1996), Jones et al. (1986) und Hulme (1995) sowie Landwirtschaftsmu-
stern nach Olson (1992). Der CO,-Diingeeffekt beruht hier auf einer empirischen Funktion der atmosphérischen
CO,-Konzentration und der Bodenfruchtbarkeit. Er enthélt keine Wechselwirkung mit dem Klima.

Landnutzungs- Klima- CO,-
anderungen &nderungen Diingeeffekt
—125 Gt -5 Gt +53 Gt Phytomasse
=7 Gt +1 Gt +5 Gt Bestandesabfall
—106 Gt +45 Gt 439 Gt  organischer Bodenkohlenstoff
—238 Gt +41 Gt 497 Gt insgesamt: 100 Gt Freisetzung
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tion weniger latente Warme (Verdampfungswérme) in die Atmosphire transportiert.

Von den zwei Effekten kann die CO,-Senke nur voriibergehend wirksam sein, bis der Uber-
schuft an gebundenem Kohlenstoff nach der Verweildauer (von einigen Jahrzehnten) in der
Phytomasse durch die Destruenten aus dem Bestandesabfall freigesetzt wird und sich Produk-
tion und Abbau wieder ausgleichen. Aber der Energiehaushalt ist langfristig verdndert und ist
mit dem Klimageschehen eng gekoppelt.

1.3 Ein Stomatamodell wird gebraucht

Alle genannten Auswirkungen des CO,-Anstiegs sind iiber weniger enge Riickkopplungen mit
den biogeochemischen Kreisldufen in der Natur verbunden. Die qualitativen Aussagen des
letzten Abschnitts lassen sich aber nur mit Hilfe von Modellen genauer fassen und in ihrer
relativen Bedeutung untersuchen. Die Schliisselrolle der Stomata bedingt eine Schliisselrolle
desjenigen Modells, welches die Stomatareaktion auf die Umweltbedingungen (Wasser, Licht,
Temperatur, CO,) beschreibt.

Es existieren bereits etliche Stomatamodelle. Keines davon eignet sich gut zur Untersu-
chung der Folgen des CO,-Anstiegs, weil keines der Modelle die zugrundeliegenden Mechanis-
men der Stomatareaktion beschreibt. Vielmehr sind die Modelle von empirischer Natur und
beruhen auf Messungen unter gegenwirtigen CO,-Bedingungen, wie die Leitfdhigkeit mit ein-
zelnen Umweltfaktoren korreliert. Dahinter steht die Hoffnung, man kénne die Reaktion der
Stomata auf Licht, die Reaktion auf Luftfeuchte, die Reaktion auf Bodenwasser usw. schon
auf der Ebene der sich einstellenden Stomata-Leitfihigkeit trennen. Eine solche Trennung
wirft sofort die Frage auf, wie man die Einzelreaktionen denn zusammenzusetzen hat, da,
iiberspitzt gesagt, jede Reaktion fiir sich ja bereits einen Wert der Leitfdhigkeit liefert. In
den existierenden Modellen wurde fiir die Einzelreaktionen der einfachste Ansatz, ndmlich ein
Produktansatz, gewihlt. Die beiden populirsten Modelle von Jarvis (1976) bzw. Ball (1988)
beriicksichtigen aufierdem nicht alle wichtigen Faktoren. Bei Jarvis und Derivaten wie von
Stewart (1988) und Dolman et al. (1991) beschrieben wird die CO,-Reaktion vernachlissigt.
Bei Ball und Derivaten wie die Modelle von Lloyd (1991) und Leuning et al. (1995) fehlt der
Einfluf des Bodenwassers. (Mehr zu diesen empirischen Modellen in Abschnitt 2.4.1.)

Der Produktansatz bedeutet, daf die Teilreaktionen jeweils nur von einem Umweltfak-
tor abhéngen: die Umweltfaktoren diirften sich dann in ihrer Wirkung auf die Leitfahigkeit
gegenseitig nicht beeinflussen. Experimente zeigen aber, daf eine Wechselwirkung zwischen
den Umweltfaktoren existiert. In diesem Sinne schrieb Morison in einem Buchartikel {iber
Stomata und CO,, ,,wegen der anderen beteiligten Faktoren [...] kénne es sich als unmdglich
erweisen, die Empfindlichkeit der Stomata auf CO, zu definieren’ (Morison, 1987). In den
Modellen vom Jarvis-Typ wurden immerhin rudimentire Wechselwirkungen eingefiihrt (Bal-
docchi et al., 1991, S. 200), indem man auch Funktionen von zwei Umweltfaktoren verwendete
(z. B. Luftfeuchte und Bodenwasser, Griinhage und Haenel, 1997).

Die Vorgiinge beim Offnen und Schlieken der Stomata sind schon weitgehend verstanden.
Die Analyse ergibt ein vielschichtiges Bild, bei dem die Leitfahigkeit der Spaltéffnungen durch
deren Linge, Breite und Tiefe bestimmt wird; die Offnung entsteht durch ein Anschwellen
der Schliefszellen, die sich gegeneinander abstiitzen und ihre Nachbarzellen wegdriangen; die
Wasserbewegungen folgen Druckverhéltnissen, die osmotische und hydraulische Ursachen ha-
ben; der Transport der osmotisch wirksamen Substanzen wird von Pumpen angetrieben und
erfolgt durch regelbare Kanile in der Zellmembran, die auf Botenstoffe reagieren kénnen; der
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hydraulische Wassertransport kommt durch die Transpiration der Blatter durch die Spalten
und die einfallende Strahlung zustande.

Die verschiedenen Umweltfaktoren haben spezifische Angriffspunkte in diesem System. Ein
Modell, das sich an den Wirkungsmechanismen orientiert, muf die erforderlichen Ebenen ab-
bilden und zu einem Ganzen synthetisieren. Der Einsatzbereich des Modells liegt aber nicht in
der Nachbildung weiterer physiologischer Details, sondern in der Anwendung auf 6kologische
Fragestellungen, also solche, die den Haushalt der Pflanzen betreffen. Das wesentliche Ziel
muf sein, bei der Vorhersage der Leitfihigkeit die Wechselwirkung zwischen den Umweltfak-
toren gut zu treffen, und nicht ein detailgetreues Abbild eines Zellenkomplexes im Computer
entstehen zu lassen. Mit diesem Ziel vor Augen entstand meine Arbeit.

1.4 Die Fragestellung meiner Arbeit

Ein Modell ist kein Selbstzweck, sondern ein wichtiges Instrument der Forschung, mit dem
Hypothesen iiber Ablidufe und funktionale Zusammenhénge quantitativ iiberpriift werden kon-
nen. Darum endet diese Arbeit nicht nach der Entwicklung des Modells, sondern zeigt auch
eine Anwendung. Von vielen denkbaren Fragestellungen haben wir uns eine spezielle Frage
vorgenommen, die aus unserer experimentellen Arbeit stammt.

Im Rahmen der Forschungsaktivitdten unserer Arbeitsgruppe zum Kohlenstoffkreislauf
haben wir Mefkampagnen in verschiedenen Klimaregionen der Erde durchgefiihrt. In diesen
Exkursionen durchmusterten wir die Vegetation nach funktionalen Typen in bezug auf ihre
CO,-Reaktion. Dazu haben wir Mefsidaten an Baumen zur Reaktion der Stomata und der
Photosynthese auf unterschiedliche CO,-Konzentrationen erhoben.

Wir konnten viele Arten untersuchen, indem wir uns auf eine Mefisequenz mit verschie-
denen CO,-Konzentrationen unter ansonsten optimalen Bedingungen (viel Licht und hohe
Luftfeuchte) beschrinkten. Wenn die Zeit es erlaubte, kamen Mefireihen mit anderen Licht-
und Feuchtebedingungen hinzu. Dieses Datenmaterial benutze ich, um das Stomatamodell fiir
einige Arten aus verschiedenen Klimazonen zu parameterisieren. Damit weise ich nach, daf das
Modell die CO,-Reaktion der Stomata und ihre Modulierung durch andere Umwelteinfliisse
beschreiben kann.
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Kapitel 2

Der Stand der Wissenschaft

Dieses Kapitel bietet eine kurze Ubersicht iiber den Stand der Stomataforschung, angefangen
bei allgemeinen Definitionen iiber Morphologie und Physiologie bis zur Theorie der Gaswech-
selmessungen und Stomatamodellen. Auf diesem Fundament bauen die folgenden Kapitel auf.

2.1 Begriffe und Definitionen

Es gibt mittlerweile hervorragende Lehrbiicher, die sich mit dem Gebiet zwischen Pflanzen-
physiologie und Okologie beschiftigen. Mein Favorit ist ,,Physicochemical and Environmental
Plant Physiology* von Nobel (1991). Nobel behandelt die Thermodynamik der Diffusion, des
Wassers und wéssriger Losungen; Strahlung, Photosynthese und bioenergetische Aspekte; Gas-
austausch auf der Ebene von Blatt und Bestand. Ich richte mich, wenn moglich, nach seiner
Nomenklatur, die dem allgemeinen Gebrauch in der Literatur entspricht. Eine Ubersicht der
verwendeten Grofen und Einheiten findet sich in Anhang A.

2.1.1 Konzentration und Stoffmengenanteil

In der Okophysiologie werden oft Stoffmengen statt Massen verwendet. Beispielsweise wer-
den Konzentrationen in mol m~3 gemessen. Ende der 70er Jahre begann sich die Erkenntnis
durchzusetzen, daf es bei Fliissen gasférmiger Substanzen giinstiger ist, die antreibende Kon-
zentrationsdifferenz als Stoffmengenanteil (mol mol~!) auszudriicken.!) Die Einheiten wurden
ausgetauscht, aber die Bezeichnung Konzentration blieb haften. Um die gebrduchlichen Sym-
bole und Bezeichnungen verwenden zu konnen, schliefe ich mich diesem unprizisen Gebrauch
an. Zum Beispiel steht C; fiir die interzellulire CO,-,Konzentration“ in ppm(v) = pl1-! =
pmol mol~!. Wo echte Konzentrationen auftreten, habe ich sie durch das Symbol ¢ kennt-
lich gemacht. In jedem Fall findet man die zugehorige Einheit im Anhang A. Die Umrech-
nung zwischen Konzentration ¢ und Stoffmengenanteil x geschieht mit dem Molvolumen Vs
(0.0224 m> mol~! bei 1013 hPa und 0°C).

2.1.2 Diffusion, Fliisse, Konzentrationen, Leitfidhigkeit

Der Wasserdampf- und CO,-Austausch der Blétter beruht auf Diffusion, die bestrebt ist,
herrschende Konzentrationsunterschiede auszugleichen. Die Konzentration ¢ (hier in mol m=3)

DEin Grund dafiir ist, daR die Leitfihigkeit bezogen auf Stoffmengenanteile praktisch druckunabhiingig und
wenig temperaturabhingig ist, was Vergleiche unter verschiedenen Bedingungen erleichtert.
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ist daher orts- und zeitabhingig. Die Diffusion wird beschrieben durch das erste Ficksche
Gesetz. Der FluRvektor j (mol m~—2 s™!; eine Stromdichte) hiingt vom Diffusionskoeffizienten
D (m?s~!) der Substanz im Medium und dem Gradienten®) der Konzentration ab,

j(x) = —D - grad c(x) (2.1)

Die Erhaltung der Masse wird durch die Kontinuititsgleichung ausgedriickt. Konzentra-
tionsdnderungen an einem Ort treten dann auf, wenn Zufliisse und Abfliisse sich dort nicht
kompensieren, d. h. wenn der Fluf dort Quellen oder Senken hat:

%c(x) = —div j(x) (2.2)

Beim Gaswechsel der Blédtter haben wir es mit zwei Kompartimenten zu tun, die miteinan-
der verbunden sind. Die Aufenluft ist gut durchmischt, und aufgrund ihres grofen Volumens
werden die Konzentrationen von Wasserdampf und CO, nur unwesentlich vom Gaswechsel be-
einfluftt. Im kleinen Interzellularvolumen stellen sich die Konzentrationen rasch entsprechend
Zu- und Abfluk ein. Es herrscht dann ein Fliefsgleichgewicht mit unterschiedlichen Konzen-
trationen in den beiden Kompartimenten und einem stationidren Konzentrationsgradienten
entlang der Verbindungsstrecke. An jedem Ort x ist d¢/0t = 0 und div j = 0 wegen (2.2).
Mit Gleichung (2.1) erhilt man fiir die Konzentrationsverteilung c(x) die Laplace-Gleichung
div grad ¢ = 0.

Wie man in Abbildung 2.1 erkennen kann, ist die Konzentrationsverteilung innerhalb einer
Pore mit konstantem Querschnitt eindimensional. Die Laplace-Gleichung lautet fiir eine Di-
mension d2¢/dz? = 0. Folglich muR der Konzentrationsgradient dc/dz konstant sein und kann
durch den Quotienten aus Konzentrationsdifferenz Ac zwischen den Kompartimenten und der
effektiven Porenlédnge ¢ ersetzt werden. Diese effektive Lange enthélt eine Randkorrektur von
tiblicherweise dem einfachen Porenradius pro Porenende (Abb. 2.1). Fiir den Fluf durch die
Pore gilt im Gleichgewicht

jst = =D -Ac/é (2.3)

Der Fluf js bezieht sich auf den Porenquerschnitt ag. Durch jede Pore fliefsen ag js¢ Mol
pro Sekunde. Kennt man die Anzahl Poren ng pro m? Blatt, kann man den Fluf auf die
Blattfliche beziehen:

J=ngasjst = —Dngag AC/6 (2'4)

oder mit Stoffmengenanteil statt Konzentration

_ Dng ag

Vmé
Der Proportionalititsfaktor g wird als Leitfdhigkeit oder Konduktanz bezeichnet. Die Leitfi-
higkeit hat die gleiche Einheit wie der Fluf (mol (m? Blatt) ™' s=1).3) Thr Kehrwert ist der
Widerstand r.

) Gradient und Divergenz sind Differentialoperatoren der Vektoranalysis. Der Gradient eines Skalarfeldes
c(x) ist definiert als Vektor, dessen Komponenten die Ableitungen nach den einzelnen Ortskoordinaten sind:
grad ¢(x) = (dc/dx,0c/dy,dc/dz). Die Divergenz eines Vektorfeldes j(x) ist definiert als Summe der Ablei-
tungen der Vektorkomponenten nach der jeweiligen Ortskoordinate: div j(x) = 0j./0x + 05, /0y + 0j-/0z.

3)Um ein Gefiihl fiir GroRenordnungen zu geben: Typischerweise findet man 100 Stomata pro mm? mit einer
mittleren Offnung von 20 pm?. Der Diffusionskoeffizient fiir Wasserdampf in Luft betriigt 2.1-107° m?s™'.
Die Spaltsffnung ist rund 10 pm tief. Daraus ergibt sich eine Stomataleitfihigkeit von 0.2 mol m~2 s~'. Fiir

einige unserer Mefpflanzen sind diese Daten gemessen worden.

Ay = —g Ay (2.5)
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Abbildung 2.1: Linien konstanter Luftfeuchte bei einer einzelnen Pore (oben) und bei dicht beieinander liegen-
den Poren (unten). Ergebnisse aus meinem zweidimensionalen Diffusionsmodell (Anhang B) als Gleichgewichts-
werte, die sich nach 100-150 ps eingestellt haben. Zellmaterial ist durch e dargestellt und wurde willkiirlich
vorgegeben. Die Poren sind 8 pm weit gedffnet. Die Aufienluft (oberer Rand) hat eine relative Feuchte von
50 %. Der Linienabstand entspricht 2.5%. An der &ufieren Porendffnung liegt die Feuchte etwa bei 70 %, an
der inneren Offnung bei etwa 95 %. Die effektive Porenlinge ist groRer als die eigentliche Linge. Man setzt
oft eine Randkorrektur von je einem Porenradius an jedem Porenende an, was der Ausbeulung der Linien
konstanter Feuchte Rechnung tréigt. Die innerste Linie in den Interzellularen entspricht 100 % Feuchte. Die
Interzellularen sind also in guter N#iherung zu 100 % mit Wasserdampf geséittigt. Man erkennt die Bildung
einer Grenzschicht durch Verschmelzen der Feuchtelinien benachbarter Poren mit einem Abstand von 40 pm.
Diese Feuchteverteilung gilt fiir ruhende Aufenluft.
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2.1.3 Transpiration

Der Fluf von Wasserdampf aus dem Blatt wird als Transpiration E (mol m~2 s~1) bezeichnet.
Der Wasserdampf bewegt sich aus dem Kompartiment Interzellularvolumen in das Kompar-
timent Aufenluft. Die Wasserdampf-Konzentrationen werden entsprechend mit W; und W,
(mol mol~!) bezeichnet. Die Diffusionsgleichung lautet

E =g, (W;=W,), (2.6)

wobei g,, die Leitfahigkeit des Blattes fiir Wasserdampf ist.

Der Transpirationsfluff E besteht aus zwei Komponenten, der stomatiren und der cuti-
culdren Transpiration, wobei der Weg durch die Stomata weit iiberwiegt. Er beginnt an den
feuchten Zelloberflichen, die an die Interzellularrdume grenzen und Wasser dort hinein verdun-
sten. Innerhalb der Interzellularen ist die Diffusion unbehindert: der Konzentrationsgradient
ist klein, und die Luft ist nahezu gesittigt mit Wasserdampf.9) Die interzellulire Wasser-
dampfkonzentration W; berechnet man daher aus Sattigungsdampfdruck es; und Luftdruck

Pair,
W; = es(Tl) /pair ) (27)

denn bei idealen Gasen sind Stoffmenge und Partialdruck zueinander proportional. Der Sét-
tigungsdampfdruck ist temperaturabhéingig; hier wird die Blattemperatur 7; zugrundegelegt.
Die Aufenkonzentration W, ist durch den herrschenden Partialdruck e des Wasserdampfs
gegeben. Man bezeichnet die Konzentrationsdifferenz auch mit D und schreibt

E=Dg, mit D = (es(T}) — e)/pair (2.8)

Anders als die Interzellularen stellen die Spaltéffnungen einen erheblichen Widerstand dar,
selbst wenn sie weit ge6ffnet sind. Entsprechend erstreckt sich ein steiler Konzentrationsgra-
dient iiber den Spalt. An der Blattaukenseite verlanfen die Aquipotentialflichen einer Pore
etwa konzentrisch iiber der Offnung. Die Spaltéffnungen sind so dicht beieinander, daf die
Aquipotentialflichen verschmelzen und parallel zum Blatt verlaufen (Abb. 2.1). Diese Diffu-
sion wird aber iiberlagert durch Luftbewegungen entlang der Blattoberfliche. Dicht am Blatt
bildet sich eine laminare Grenzschicht (,boundary layer*) aus, die allmihlich in die turbulente
Aufenluft {ibergeht. Die Dicke der Grenzschicht ist abhéngig von Windgeschwindigkeit, Breite
der Blattspreite in Windrichtung und Behaarung des Blattes. Sie kann bei ruhiger Luft etliche
Millimeter betragen. Die Grenzschicht ist damit ein weiterer Widerstand auf dem Weg zur
Aufenluft.

Der cuticulidre Transpirationsweg beginnt in der Epidermis und fiihrt durch die Cuticula
in die Grenzschicht. Die cuticuldre Leitfahigkeit fiir Wasserdampf hingt vom Quellungsgrad
ab, ist aber allgemein sehr gering (Boyer et al., 1997). Bezogen auf die Blattfliche ist die
Leitféhigkeit der Stomata im ge6ffneten Zustand bis zu 200-fach grofer, im geschlossenen
Zustand immer noch 1- bis 10-fach (Kérner, 1995).

“Tn einem abgeschlossenen System wiirde sich iiber reinem Wasser eine relative Feuchte von 100 % einstellen.
Ein typischer Wert fiir das Wasserpotential (s. u.) von Bléttern ist -1.4 MPa, entsprechend 99 % Luftfeuchte.
Die niedrigsten Blattwasserpotentiale von bis zu -5.5 MPa wurden in manchen Wiistenpflanzen gemessen. Das
entspricht immer noch 96 % Luftfeuchte (Nobel, 1991). Die Interzellularen sind ein offenes System, so daf ein
Gradient der Luftfeuchte zu den Stomata hin existiert. Die angegebenen Feuchten gelten daher streng nur am
Ort der Transpiration. Egorov und Karpushkin (1988) geben Werte fiir W; bis hinab zu 83 % an, wobei der
genaue Bezugspunkt unklar ist.
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Grenzschicht 9ol Die Blattleitfahigkeit fiir Wasserdampf g, setzt
sich zusammen aus der Parallelschaltung der Stomata-

, st Jeu leitfahigkeit gs; und der cuticuliren Leitfihigkeit g,
Cuticula E % folgt von der Leitfshigkeit der Grenzschicht, gy:
Mesophyil gefolgt von der Leitfihigkeit der Grenzschicht, g:
g;l = (gst + gcu)il + 91;1 (2.9)

Im folgenden vernachlissige ich die cuticuldre Leitfihigkeit und schreibe statt gy den
Widerstand ry; aus Griinden der Lesbarkeit. Damit wird

9w = gst | (14 gst 1) (2.10)

Bei verschwindender Grenzschicht geht deren Widerstand auf Null, nur der stomatére Anteil
bleibt iibrig.

2.1.4 Assimilation

Der Fluk von CO, in das Blatt wird Assimilation A (pmol m~2 s™!) genannt. Die CO,-Kon-
zentrationen heifen C; und C, (pmol mol™!), und die Diffusionsgleichung lautet

A=g.(Co— ) (2.11)

Die umgedrehte Reihenfolge der Konzentrationen entspricht der Vorzeichenkonvention. Mit
ge wird die Leitfahigkeit des Blattes fiir CO, (in der Gasphase) bezeichnet. Man kann g,
auf die leichter mefbare Leitfahigkeit fiir Wasserdampf g,, zuriickfithren. Die Diffusion von
CO, in Luft ist um den Faktor 1.6 langsamer als die von Wasserdampf. Das entspricht dem
Verhiltnis der Diffusionskoeffizienten (vgl. Anhang B). Fiir Transport durch erzwungene Kon-
vektion in laminaren Schichten schrumpft der Faktor auf 1.37. Solche Bedingungen herrschen
in der Grenzschicht an der Blattoberfliche. Mit steigender Geschwindigkeit und turbulenter
Konvektion nimmt der Unterschied weiter ab.

Der Weg des CO,, ins Blatt beginnt bei der Aufenluft. Zuerst muf die Grenzschicht iiber-
wunden werden. Die Cuticula ist fiir CO, um 1-2 Grofenordnungen weniger permeabel als
fiir Wasserdampf (Kerstiens et al., 1992) und braucht nicht beachtet zu werden. Durch die
Stomata gelangt CO, in die Interzellularen und geht dann in der Zellwand in Losung. Das
Henry-Daltonsche Gesetz gibt an, welche Konzentration in Losung dem Partialdruck in der
Gasphase entspricht. Der anschlieftende diffusive Transport in der fliissigen Phase ist um vier
Grofenordnungen langsamer als in der Gasphase (Evans und von Caemmerer, 1996). Er fiihrt
durch das Cytosol iiber die Chloroplastenmembran in das Stroma der Chloroplasten zu den
carboxylierenden Enzymen.

Fiir die Leitfahigkeit g. auf dem Weganteil in der Gasphase gilt die Beziehung

ge =gst [ (1.6 +1.37T gg731) (2.12)

wobei man den Weg durch Grenzschicht und Stomata bis zum Ort der Verdunstung zugrunde
legt. Mit diesem g. hat C; also die Bedeutung der Konzentration am Ort der Verdunstung,
nicht an dem Ort, wo das CO, in die fliissige Phase {ibertritt. Das ist die {ibliche Definition
fiir C;.%)

%) Dieses C; ist nicht unbedingt die mittlere Konzentration in den Interzellularen. Das CO, muf schon in der
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Man verwendet dieses C; sogar als Maf fiir das Substratangebot bei der Carboxylierung
und benutzt A(C;)-Kurven zur Charakterisierung der Photosynthese. Das liegt daran, daf mit
heutigen Gaswechselinstrumenten C; gut mefbar ist und n&herungsweise ein linearer Zusam-
menhang mit der CO,-Konzentration an den Bindungsstellen der Ribulose-1,5-bisphosphat-
Carboxylase/Oxygenase besteht. Allerdings wird dabei der Einfluf des Luftdrucks verschlei-
ert. Im Gebirge herrscht zwar die gleiche CO4-Konzentration, aber der niedrigere Partialdruck
ist mafsgeblich fiir die Losung von CO, im Mesophyll. Damit sinkt die Photosynthese und im
gleichen Verhiltnis die Photorespiration.

In Gleichung (2.11) wird der Gegenstrom von Wasserdampf vernachléssigt, der die Dif-
fusion des CO, in das Blatt behindert. Eine genauere Formulierung wird von Ball (1987)
angegeben: man nutzt den Umstand, dafs der Diffusionskoeffizient von CO, in Wasserdampf
vergleichbar mit dem in Luft ist, und subtrahiert den CO,-Transport mit der mittleren Kon-
zentration (C, + Cj)/2 im Transpirationsfluf,

A=g.(Co—Ci)—E(Cya+Ci)/2 (2.13)

Diese Korrektur kann etwa 10 % ausmachen® und sollte beriicksichtigt werden, wenn man
aus Messungen von A auf den Wert von C; schliefen will. Umgekehrt darf man den viel
kleineren Strom von CO, ins Blatt bei der Berechnung der Transpiration vernachléssigen.

Bei sehr kleinen Spaltéffnungen ist die Offnung wesentlich schmaler als die mittlere freie
Weglidnge der Gasmolekiile. Die Gasmolekiile stofen hiufiger an die Porenwand als gegen-
einander. In diesem Fall gelten die Gleichungen fiir Diffusion in einer Kapillare (Knudsen-
Diffusion). Die Korrektur fiir C; ist auch bei fast geschlossenen Poren noch kleiner als 1%
(Leuning, 1983, Fig. 2, Durchmesser 0.3 pm) und bleibt hier unberiicksichtigt.

2.1.5 Das Wasserpotential

In der Thermodynamik kénnen Systeme durch verschiedene Sétze von unabhingigen Zustands-
variablen beschreiben werden. Fiir biochemische Prozesse lift sich der Zustand eines Systems
am besten durch Temperatur 7', Druck P und Stoffmengen n; der beteiligten Stoffe beschrei-
ben. Die dazu passende Energiefunktion ist die Freie Enthalpie G(T, P,n;) (im Englischen
auch mit ,Gibb’s free energy* bezeichnet). Viele Abliufe finden bei konstanter Temperatur
und konstantem Druck statt. Verdndert man unter diesen Bedingungen die Stoffmenge ei-
ner Substanz, so wird sich die Freie Enthalpie des Kompartiments Andern. Diese Anderung
bezeichnet man als das chemische Potential i; dieser Substanz,

j = (0G/Onj)rp [J mol™!| (2.14)

Jedes System versucht, seine Freie Enthalpie zu minimieren. Wenn fiir das Wasser in einem
Kompartiment gilt, dafs sein chemisches Potential yu,, negativ ist, heifst das, eine Erhéhung

Gasphase erheblich weiter durch die Interzellularen diffundieren, denn die Verdunstung geschieht zum groften
Teil schon nahe der Spaltéffnung (Tyree und Yianoulis, 1980, vgl. auch Abb. 2.1), wiihrend die Photosynthese
vor allem in den Zellen des Palisadenparenchyms stattfindet. Die Form dieser Zellen bietet allerdings eine
grofte Oberflache fiir die CO,-Aufnahme. Im Verhéltnis zur Blattfliche kann leicht die 20-fache Fliche erreicht
werden (Nobel, 1991).

©)Zur Abschitzung: fiir C5-Pflanzen ist das mittlere Verhéltnis von C;/C, = 0.7 (Ball und Berry, 1982).
Unkorrigiert gilt A = 0.3 gc Ca, mit der Korrektur ist A = 0.39.Cq —0.85C4 E ~ 0.3g9.Cq (1 —3 E/g.). Die
Transpiration E ist E = 0.02 g, = 0.032g. bei einer Konzentrationsdifferenz von W; — W, = 0.02 mol mol ™!
(65 % relative Feuchte bei 25 °C). Die Korrektur 3 E/g. betrégt also rund 0.1 und vermindert A um 10 %. Fiir
C,-Pflanzen mit C;/Ca von durchschnittlich 0.4 betrigt die Korrektur nur etwa 3 %.
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der Stoffmenge Wasser n,, wiirde die Freie Enthalpie vermindern. Sind zwei Kompartimente
mit unterschiedlichen Werten fiir p,, miteinander verbunden, stromt das Wasser zum nega-
tiveren chemischen Potential. Damit sinkt dort die Freie Enthalpie mehr als sie im anderen
Kompartiment durch den Substanzverlust steigt, und folglich sinkt die Freie Enthalpie des
Gesamtsystems.

Pflanzenwissenschaftler bevorzugen eine volumenbezogene Energie und haben das Wasser-
potential ¢ definiert als

= po/ Vo (2.15)

wobei V;, das partielle Molvolumen des Wassers ist (V,, ~ 18 -107% m3 mol~" fiir verdiinnte
Losungen). Das Wasserpotential kann in Druckeinheiten (meist MPa) angegeben werden und
14t sich so leicht mit Turgor und potentiellem osmotischen Druck in Beziehung bringen.

Das Wasserpotential setzt sich zusammen aus dem hydrostatischem Druck p einer Losung
bzw. einem Matrixpotential 7 bei Wasser in einem quellbaren oder pordésen Medium, dem
potentiellem osmotischen Druck = sowie dem Gravitationspotential p g h,

Der Turgor genannte hydrostatische Druck kann in Pflanzenzellen betrichtliche Werte er-
reichen (MPa; 2 MPa entsprechen immerhin dem 20-fachen atmosphérischen Druck). Die Zell-
membran wiirde reiffen und die Zellen platzen, wenn die Wiande diesen Druck nicht auffangen
wiirden.

Wihrend der Druck eine volumengebundene Erscheinung ist, beschreibt das Matrixpoten-
tial Wechselwirkungen des Wassers mit anderen Oberflichen. Der hydrostatische Druck wird
daher verwendet, wenn es sich um verdiinnte Losungen mit Wasser als Hauptmedium handelt;
Oberfliachen spielen dann eine untergeordnete Rolle. Nicht so, wenn das Volumen mit por6sen
Materialien mit grofsen Oberflichen ausgefiillt ist: so stehen etwa die Zellwinde und der Apo-
plast unter Atmosphérendruck, der hydrostatischer Druck ist damit unbedeutend, wenn man
nicht gerade Uberdruck von aufen anlegt. Das Wandmaterial ist aber quellbar und wirkt wie
ein Docht. Es hat ein Matrixpotential, das umso grofer ist, je weniger Wasser gebunden ist.

Ein potentieller osmotischer Druck entsteht schon durch die Gegenwart von osmotisch
aktiven Substanzen. Fiir verdiinnte Losungen gilt das Van’t Hoffsche Gesetz,

m=RTc, (2.17)

dabei ist R die universelle Gaskonstante (8.3144 - 107% MJ K~! mol 1), T die ahsolute Tem-
peratur (K) und ¢ die Konzentration der osmotischen Substanzen in Losung (mol m~3). Mit
diesen Einheiten kommt 7 in MPa heraus. — Bei konzentrierten Losungen nimmt die Aktivitét
der Substanzen ab, weil ihre Wechselwirkung nicht mehr allein auf das Wasser beschrinkt ist.
Dann wird der potentielle osmotische Druck in (2.17) tiberschétzt.

Unterschiede im Gravitationspotential spielen beim Wassertransport zwischen benachbar-
ten Zellen (Ah = 0) keine Rolle, wohl aber beim Transport von den Wurzeln in die Krone
eines Baumes.

Allgemein sind in Pflanzenzellen hydrostatischer und osmotischer Druck bestimmend, im
Apoplasten Matrixpotential und osmotischer Druck.

vb=p—m in Pflanzenzellen (2.18)
v=—-T-m im Apoplasten (2.19)
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2.1.6 Wassertransport

Der potentielle osmotische Druck ist eine Eigenschaft der Losung. Auswirken kann er sich
aber nur, wenn Kompartimente durch semipermeable Membranen voneinander getrennt sind.
Der Wassertransport zwischen Kompartimenten hangt darum nicht unbedingt vom Gradien-
ten des gesamten Wasserpotentials, aber doch von den Gradienten seiner Komponenten ab.
Die irreversible Thermodynamik liefert Gleichungen fiir Transportvorginge mit gekoppelten
Fliissen von Wasser und gelosten Substanzen. Der Volumenfluf jy (als Volumenstromdichte
der Gesamtldsung; m® m~2 s71) ist

jv =Lp(Ap =Y orAmp) (2.20)
K

Dabei ist L, (m s ! MPa™!) die hydraulische Permeabilitiit, die die Druckunterschiede in
Abwesenheit osmotischer Gradienten mit dem Volumenfluf verkniipft. o heifst Reflexions-
koeffizient und bestimmt, wie stark die osmotisch wirksame Substanz k& von der Membran
zuriickgehalten wird. o = 0 bedeutet, daf die Substanz frei passieren kann und den Volumen-
flufs folglich nicht antreiben kann, o = 1 entspricht einer semipermeablen Membran, die fiir
die Substanz impermeabel ist; folglich kann der potentielle osmotische Druck aufgrund dieser
Substanz den Volumenflufs antreiben. Gilt o = 1 fiir alle relevanten Substanzen, so ist der
Volumenfluf proportional zum Wasserpotentialgradienten, ji» = L,A, und besteht nur aus
Wasser, da der Rest der Losung nicht diffundieren kann.

Am Plasmalemma werden geloste Substanzen nicht mit dem Wasser gekoppelt transpor-
tiert, sondern unabhingig davon durch spezielle Transporter. Der Reflexionskoeffizient ist da-
her im wesentlichen gleich 1 fiir Ionen und hydrophile organische Substanzen (aber nicht fiir
lipophile Substanzen, etwa Alkohole, oder solche, die die Membraneigenschaften veréindern).
Fiir den Wassertransport im Boden, Xylem und Phloem wird aber ein rein druckgetriebener
Transport diskutiert (Nobel, 1991).

Als Kehrwert der hydraulischen Permeabilitét erhdlt man den (flichenbezogenen) hydrauli-
schen Widerstand R’ der Membran. In (Kramer und Boyer, 1995) finden sich folgende Angaben
fiir hydraulische Widersténde:

in der Epidermis 1...50-10 MPasm™!
in den Nebenzellen  3...50-10% MPasm™!
in Mesophyllzellen 17...25-10% MPasm™!

Diese Werte beruhen auf Messungen des Zellvolumens, ihrer Oberfliche und der Relaxations-
zeit nach einem Druckpuls aus einer Mikrosonde.

Wir verwenden meist die konkreten Strome (m3 s~!) und Widerstinde (MPa s m™1), die
zwischen Zellen fliefen. Die Umrechnung geschieht iiber die durchstromte Fliche A, so daf
der Strom J = j A ist und der Widerstand R = R'/A.

2.1.7 Ionentransport durch Membranen

Eine Membran trenne zwei Kompartimente, ein ,jinneres* und ein ,dufseres”. Ionen kénnen diese
Membran nur an speziellen Stellen passieren: einfache Poren, die dann meist steuerbar sind
und als Kanéile bezeichnet werden; Cotransporter, bei denen den Transport zweier Substanzen
so gekoppelt ist, dafs die eine Substanz gegen einen Gradienten transportiert werden kann,
weil der Transport der anderen Substanz Freie Energie im Uberschuf liefert; und schlieflich
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Pumpen, bei denen Stoffwechselenergie fiir den Transport aufgewendet werden muf. Die Poren
bieten den schnellsten Transport.

Die Doppellipidschicht der Membran wirkt wie ein Kondensator. Es kann sich eine Span-
nung aufbauen, die als Potentialdifferenz zwischen innen und aufsen angegeben wird und auch
als ,Membranpotential“ bezeichnet wird. Das elektrische Potential in den beiden Komparti-
menten beeinfluft das chemische Potential der Ionen sehr stark. Demgegeniiber sind Druckun-
terschiede oder Gravitationspotential bedeutungslos. Der Ionentransport heifst darum auch
Elektrodiffusion. Die Schliefzellen mancher Arten sind besonders leicht isolierbar und sind
dankbare Objekte fiir elektrophysiologische Studien. Darum weifs man relativ viel iiber die
Mechanismen des Ionentransportes an der Schliefizellenmembran und die Rolle von aktivie-
renden und deaktivierenden Stoffen. Diese interagieren jedoch stark (Blatt, 1999) und lassen
von dieser niedrigen Ebene aus kein vollig konsistentes Bild der gesamten Funktionsweise der
Stomata gewinnen. Die Modellierung der mikroskopischen Vorgénge bei der Ionendynamik ist
noch am Anfang (Gradmann und Hoffstadt, 1998).

2.2 Funktionsweise der Stomata

2.2.1 Morphologie

Pro mm? Blattfliche finden sich typischerweise 100-300 Stomata. Die Abmessungen der Pore
liegen in der Grokenordnung von 10 pm: Linge und Offnungsweite liegen im Bereich 6-20 jim,
die Tiefe der Pore ist etwas geringer.

Etwa die Hélfte aller Pflanzenarten sind amphistomatéar, d. h. sie besitzen Stomata auf
beiden Seiten des Blattes. Oft findet man auf der Blattunterseite erheblich mehr und grofere
Stomata. Vor allem Bidume und Strducher sind hypostomatér, d. h. sie weisen keine oder sehr
wenige Stomata auf der Blattoberseite auf.

Drei Bauformen der Stomata sind besonders wichtig. Am h&ufigsten bei Angiospermen
ist der Helleborus-Typ mit in der Aufsicht nierenformigen Schliefzellen; bei Gréasern sind die
Schliefizellen hantelformig (der Gramineen-Typ). Bei Gymnospermen gibt es den Coniferen-
Typ. Fiir unsere Zwecke unterscheiden sich die drei Typen nicht wesentlich. Die meisten Un-
tersuchungen sind am Helleborus-Typ durchgefiihrt worden, und ich gehe im folgenden von
dieser Bauform aus.

Die Spaltoffnung ist der Zwischenraum zwischen zwei Schliefzellen, die miteinander nur
an den Polen verwachsen sind. Im geschlossenen Zustand sind die Schliefizellen schlaff. Die
ventralen Winde der Schliefzellen beriihren sich, so daf der Spalt nur ein enger Schlitz ist,
der durch ineinandergreifende Vorspriinge innen und aufen zusétzlich abgedichtet wird. Die
hinter den Schliefzellen liegende ,,Atemhohle ist von der Aufenluft abgeriegelt, und damit
auch der interzellulare Luftraum.

Nimmt das Volumen der Schliefizellen und damit der hydrostatische Druck zu, vergréfsert
sich die Offnung beim Helleborus-Typ von einem lianglichen Schlitz bis zur Kreisform, beim
Gramineen-Typ zu einer eher rechteckigen Form. In beiden Fillen werden die unmittelbaren
Nachbarzellen deformiert (Abb. 2.2) und weichen in die Atemhohle aus. Bei Mifbildungen mit
fehlender Atemhohle, wo stattdessen Zellen des Schwammparenchyms gebildet wurden, sind
die Stomata mangels Bewegungsfreiheit funktionsunfihig (Ziegler, 1987). Die unmittelbaren
Nachbarzellen werden wegen ihrer mechanischen Beteiligung und der mehr oder weniger ausge-
prigten Spezialisierung als Nebenzellen bezeichnet und zum Stomataapparat dazugerechnet.
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Abbildung 2.2: Forménderungen von 6ffnenden Schliefizellen in der Aufsicht. Die Orientierung der Mikrofi-
brillen (gestrichelt) und die Wandverdickungen beeinflussen die Forménderung. Die diinnen Pfeile deuten die
Aufblihung der Schliefizellen an, die dicken Pfeile die Bewegung ihrer Zellwéinde. Dabei sind die Mikrofibrillen
in den Nachbarzellen so orintiert, daf sie die Ausdehnung der Schliefizellen in die Breite, aber nicht in die
Linge zulassen. (a) Bei elliptischen Schliefzellen (Helleborus-Typ) koppeln die Mikrofibrillen die Ausdehnung
der dorsalen und ventralen Winde aneinander, wobei die verdickten ventralen Wénde eine Zunahme des Po-
renumfangs erschweren. Das fiihrt zu einer immer runder werdenden Offnung. (b) Beim doppelhantelfsrmigen
Gramineen-Typ sind die aufgebldhten Zellenden {iber Wandporen gut miteinander verbunden. Sie schieben
die starren ventralen Winde auseinander, so dafs sich ein Schlitz bildet, der selten breiter als 6 pm wird. Man
beachte die unterschiedlichen Mafstibe. Nach Weyers und Meidner (1990, Fig. 2.3).

Es gibt drei grundlegende Bewegungen, die mit unterschiedlichen Anteilen zur Stomataofi-
nung zusammenwirken: eine Lumendeformation, einen Zugbriicken-Effekt und einen Schiebe-
tir-Effekt. Abbildung 2.3 zeigt diese Bewegungen idealisiert als separate Vorgénge im Poren-
querschnitt. Das Lumen der Schliefzellen hat im geschlossenen Zustand einen dreieckigen bis
schlitzartigen, horizontal gestreckten Querschnitt und bliht sich beim Offnen bis zur Kreisform
auf. Die horizontale Ausdehnung nimmt ab, die Porenweite zu (a). Eine asymetrische Expan-
sion vor allem nach aufen bewegt die dufleren Vorspriinge auseinander wie eine Zugbriicke.
Wie ein Scharnier verhélt sich die dufsere Verbindung zwischen Schlief- und Nebenzellen, die
historisch als Hautgelenk bezeichnet wird (b). Die Schliefszellen driicken auferdem mit ihren
dorsalen Winden die groferen Nebenzellen ein (c).

Auf dem Weg aus der Atemhohle an die AuRenluft kénnen, je nach Offnungsstadium, ent-
weder der dufere Vorsprung oder die zentrale Engstelle den effektiven Offnungsquerschnitt

Abbildung 2.3: Grundlegende Komponenten der Schliefzellenbewegung im Querschnitt durch die Pore an der
weitesten Stelle. Die Aufenluft ist unten, die Interzellularen oben. Die eigentliche 6ffnende Bewegung kommt
zustande durch das Zusammenwirken von Deformation des Lumens (a), Zugbriicken-Effekt (b) und Schiebetiir-
Effekt (c). Nach Weyers und Meidner (1990, Fig. 2.4).



begrenzen. Der innere Vorsprung ist dafiir meist zu schwach ausgepriagt. Die zentrale Engstel-
le liegt dort, wo die bauchigen ventralen Wéande der Schliefzellen einander am néichsten sind.
Man geht davon aus, dafs der Wachsiiberzug der Cuticula etwa bis zur zentralen Engstelle hin-
einreicht, so daf diejenigen Wandpartien der Schliefszellen ungehindert transpirieren kénnen,
die auf der Seite der Atemhohle liegen (Sack, 1987).

2.2.2 Druckverhiltnisse im Stomatakomplex

Der Druck in den Schliefzellen bestimmt die Offnungsweite mafgeblich. Der Druck in den
Nebenzellen schiebt die Schliekzellen aufeinander zu und ist ein Widerstand gegen die Offnung.
Fehlt dieser Widerstand, wie es bei Experimenten mit isolierten Epidermisstreifen der Fall ist,
fallt die Offnung bei gleichem Schliefzellendruck groker aus. Die Zellwinde der Schliefzellen
sind so elastisch, daf sich das Zellvolumen beim Offnen mehr als verdoppeln kann (z. B. Franks
et al., 1995). Die Winde der Nebenzellen sind dagegen wenig dehnbar und lassen wie bei den
meisten ausgewachsenen Pflanzenzellen nur Volumen&nderungen von 10-20 % zu.

Die Stomata 6ffnen sich erst, wenn der Druck in den Schliefizellen grofer als der Druck
in den Nebenzellen wird. Fiir die 6ffnende Wirkung der Druckverhéltnisse gibt es mehrere
Ansétze. Manche schreiben den Nebenzellen einen sogenannten mechanischen Vorteil durch
ihre Grofe und Form zu (vgl. Sharpe et al., 1987), andere ziehen besondere Druck-Volumen-
Beziehungen in Betracht, die die Spannungsphase vor dem Offnen und die folgende Motor-
phase wiedergeben (Cowan, 1995). Die Zusammenhinge werden bei der Modellbildung in
Abschnitt 3.2.1 diskutiert.

Die Hauptbeitrdge zum hydrostatischen Druck in den Zellen sind Wasserpotential und
osmotischer Druck. Wasserbewegungen folgen fallendem Wasserpotential, so dafs im Gleich-
gewicht (bei verschwindendem Wasseraustausch) Schlief- und Nebenzellen das gleiche Was-
serpotential haben wie der umgebende Apoplast. Da ein Grofsteil der Transpiration aus den
Zellwéinden der Schlief- und Nebenzellen in die Atemhdohle erfolgt (Tyree und Yianoulis, 1980),
fallt das Wasserpotential vom Xylem {iber mehrere Zellen zum Apoplast an der Atemhdohle
kontinuierlich ab. Also richtet sich das Wasserpotential in Schlief- und Nebenzellen passiv nach
dem Wasserpotential am Ort der Transpiration und damit nach der Transpiration (Cowan,
1977).

Ein kleiner Teil der Transpiration stammt vom Aufenrand der Spaltoéffnung und wird als
peristomatére Transpiration bezeichnet (Maier-Maercker, 1983). Die peristomatére Transpira-
tion fiihrt in erster Linie zu einem Wasserverlust der Schliefzellen gegeniiber der umgebenden
Epidermis und konnte daher einen Sensor fiir den Wasserdampfgradienten zur Aufenluft dar-
stellen. Allerdings miifsten die Schliefszellen durch betrichtliche Widerstdnde vom Restgewebe
abgekoppelt sein (siehe dazu die Diskussion in Anhang C).

Aktives Offnen und Schliefen der Stomata geschieht durch Import und Export osmotisch
wirksamer Substanzen in die Schliefszellen oder ihrer Synthese am Ort: Saccharose, die aus
Stirkeabbau stammt, sowie K*-Ionen mit den Gegenionen C1~ und Malat?~. Die Stirke-Zuk-
ker-Hypothese bestimmte lange die Vorstellungen iiber die Funktion der Schliefszellen, war
damals aber experimentell schlecht iiberpriifbar. In den sechziger Jahren wurde die Hypo-
these von K*-Ionen als Hauptosmotikum von Fujino und von Fischer aufgestellt (zitiert in
MacRobbie, 1987). Die Ionentheorie fand schnell groke Beachtung, weil die hohen K*-Konzen-
trationen in den Schliefzellen von gedffneten Stomata gut nachweisbar waren. Mit der Patch-
Clamp-Technik war es sogar moglich, ein Transportersystem zu identifizieren, das konsistent
mit den Beobachtungen die Ionenkonzentrationen regeln kénnte. Dazu spéter mehr.
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Tabelle 2.1: Beispielhafte Werte fiir Konzentrationen von K und C1~ in Vakuole und Apoplast von SchlieRzel-
len und ihrer niheren Umgebung bei Commelina communis. Angaben in mol m~2. Nach Willmer und Fricker
(1996, Abb. 8.2). K* ist das dominante Ton. C1~ folgt im wesentlichen parallel, kompensiert aber bei hohen
Konzentrationen nur rund 1/4 des K*. Im offenen Zustand finden sich die Ionen vor allem in der Vakuole
der Schliefizelle und ihrer direkten Nachbarzelle, im geschlossenen Zustand vor allem im Apoplast und den
entfernteren Zellen.

offen geschlossen
Ort Vakuole Apoplast Vakuole Apoplast
K+ CI- K+ CI- Kt CI- K+ CI-
Schliefzelle | 448 121 3 5 95 33 101 33
Nachbar 1 293 62 11 7 | 156 36 53 28
Nachbar 2 98 47 12 16 | 199 55 4 6
Nachbar 3 73 86 24 18 | 448 117 3 6

Dariiber geriet die Starke-Zucker-Hypothese ins Abseits. Trotzdem blieb das Problem,
dafs die beobachteten Ionenkonzentrationen zu niedrig fiir die erforderlichen Driicke waren
(MacRobbie, 1987). Erst mit modernen HPLC-Analysemethoden konnte vor kurzem gezeigt
werden, dafs betrichtliche Saccharosekonzentrationen an gedffneten Stomata beteiligt sind.
Interessant ist, dafR KT-Tonen vor allem vormittags den gréften osmotischen Beitrag liefern
und nachmittags weitgehend durch Saccharose ersetzt werden (Talbott und Zeiger, 1998).

Festzuhalten bleibt, daf sowohl Tonen als auch Saccharose wesentlich fiir die Funktion der
Schliekzellen sind. Uber den Ionenmechanismus ist viel bekannt. Die Regelung der Saccharose
wird sicher ein zentrales Thema in der Stomataforschung der néchsten Jahre werden.

2.2.3 TIonenbewegungen beim Offnen und Schliefien

Beim Offnen wird hydrostatischer Druck in den Schliekzellen aufgebaut. Der Ionenmechanis-
mus importiert dazu K+-Ionen. Ausgewachsene Schliefzellen haben keine Plasmodesmata und
damit keine symplasmatische Verbindung zu den Nachbarzellen mehr. Jeder Transport muf
iiber den Apoplast durch die Zellmembran erfolgen. Die KT-Ionen stammen aus den Zellwin-
den in der Nachbarschaft, wo sie durch Komplexbildung festgehalten wurden, und aus den
Vakuolen der Nachbarzellen (Tab. 2.1).

Die Tonen kénnen aber nicht frei im Cytosol bleiben, da die betrichtlichen Konzentrationen
toxisch wiren. Sie werden durch den Tonoplast zur Speicherung in die Vakuole beférdert. Eine
andere Substanz muf die anfallenden Druckunterschiede iiber dem Tonoplast ausgleichen,
damit er nicht zerreifst. In Frage kommt dafiir am ehesten Saccharose, die im Cytosol in
ausreichender Geschwindigkeit aus Stéirke gebildet werden kann.

Als Gegenion zu K+ wird C1~ importiert und Malat?~ synthetisiert.

Das Schlieken ist nicht das Spiegelbild des Offnungsvorgangs. Es wird eingeleitet durch
den Export von Anionen aus der Vakuole (Kearns und Assmann, 1993) und {iber die Plas-
mamembran nach aufien in den Apoplast. Die K*-Ionen folgen. Malat wird sowohl exportiert
(es wurde nach dem Schliefen im Apoplast gefunden) als auch iiber den Malat-Shuttle in den
Mitochondrien verarbeitet (radioaktiv markiertes CO, fithrte zu markierten Carbonséuren des
Zitratzyklus). Als dritte Moglichkeit konnte es zum Wiederautbau von Stéirke genutzt werden,
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was aber langsam ist und Energie benotigt, daher sind die beiden ersten Wege wahrscheinlicher
(Willmer und Fricker, 1996).

Die Transportersysteme in Plasmalemma und Tonoplast miissen den 6ffnenden und schlie-
flenden Reizen entsprechend die Ionenkonzentrationen regulieren und dabei so aufeinander
abgestimmt sein, dafs es zu keiner toxischen Akkumulation von Ionen im Zellplasma kommt.

2.2.4 Transportersysteme in den Membranen

Im Plasmalemma hesteht das Transportersystem aus einer ATP-getriebenen Protonenpumpe;
zwei gleichrichtenden, sehr selektiven K*-Kanilen, von denen einer einwirts und einer aus-
wiirts gerichtet ist; einem Cl™-Kanal und vermutlich einem (2H*:C17)* Symporter. Bis auf
den Symporter wurden alle Transporter im Plasmalemma der Schliefzellen nachgewiesen. Der
Symporter wurde in anderen Pflanzenzellen gefunden und wird fiir den Anioneneinlaf in die
Zelle postuliert (MacRobbie, 1987; Gradmann et al., 1993).

Ist die elektrogene Pumpe aktiviert, wird die Zellmembran hyperpolarisiert (innen um
mehr als 100 mV negativer als auken). Damit wird thermodynamisch der Einstrom von K*
und der Ausstrom von Cl~ begiinstigt.

Die spannungs- und konzentrationsabhéngigen Ionenstréme kénnen oft mit der Goldman-
Hodgkin-Katz-Gleichung beschrieben werden (Hille, 1992; Ferreira und Marshall, 1985).

Uber den Symporter kann auch C1~ verkappt als positive Ladung ins Zellinnere gelangen.
Da die Membrantransporter aber keine ungeregelten Poren sind, sondern geregelte Kanéle,
wird der aufgebaute Gradient im chemischen Potential nur wirksam, wenn die Kanéle aktiviert,
d. h. leitend sind.

Die K*-Kaniile und der Symporter lassen sich vereinfacht mit einem aktiven und einem
inaktiven Zustand beschreiben. Die Besetzungswahrscheinlichkeiten hingen vom Membranpo-
tential und verschiedenen anderen Faktoren ab. Hier kénnen Umwelteinfliisse direkt oder iiber
,Second Messenger* wie Ca?T ansetzen. Ein weiterer wichtiger Faktor ist das Phytohormon
Abscisinsdure (ABA), das mehrere Kanaltypen und auch die elektrogene Pumpe beeinfluft.
Hartung et al. (1983) und Anderson et al. (1994) konnten im Plasmalemma der Schliefzellen
einen Rezeptor fiir extrazellulire ABA nachweisen. ABA wirkt auf vielfache Weise schliefend
(Blatt, 1993; Allan et al., 1994; Trejo et al., 1995): z. B. werden die Protonenpumpen herun-
terreguliert, die einwérts gerichteten Kt-Kanile deaktiviert und die auswirts gerichteten K+-
Kanéle aktiviert.

Der Cl™-Kanal hat (mindestens) einen aktiven Zustand zwischen inaktiven Zustédnden und
ist — im Gegensatz zu den K*-Kaniilen — nur transient offen, d. h. er zeigt nach Aktivierung
zeitabhéngige Strome, die wieder auf Null gehen.

Bei hyperpolarisierter Membran ist das Gatingverhalten der K*-Kanéle so, daf der ein-
warts gerichtete Kanal aktiviert und der auswérts gerichtete Kanal deaktiviert wird. Der CI~-
Kanal ist nur transient aktiv, der Symporter dauerhaft. In diesem Zustand nimmt die Zelle
Ionen auf.

Ist die Pumpe deaktiviert, wird die Zellmembran depolarisiert (innen nur schwach negativ
oder positiv). Das begiinstigt den Ausstrom von K, aber den Einstrom von Cl™. Der einwérts
gerichtete K*-Kanal wird deaktiviert und der auswiirts gerichtete aktiviert. Der Cl1™-Kanal ist
wieder nur transient aktiv, der Symporter ist deaktiviert. Dadurch kann CI~ nicht dauernd
einstromen. In diesem Zustand gibt die Zelle Ionen ab.

Die Summe der Ladungsstrome durch die Membran laden die Membrankapazitdt um und
beeinflussen das Potential. Es kommt zu Oszillationen des Potentials, die zu wechselnder lo-
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nenaufnahme und -abgabe fithren. Uber die Nettoaufnahme #ndern sich die K*- und Cl—-
Konzentrationen. In einem Modell mit konzentrationsabhingigen Goldman-Hodgkin-Katz-
Stromen konvergieren die Konzentrationen zu stabilen Werten, um die das System leicht os-
zilliert (Gradmann und Hoffstadt, 1998).

Im Tonoplast gibt es auch eine HT-ATPase, allerdings mit anderer Stéchiometrie, K+-
Kanéle und verschiedene Typen von Anionenkanilen. Die Anionenkanéle sind wenig spezi-
fisch und unterscheiden sich vor allem durch ihr Gating: Der R-Typ wird schnell, aber nur
transient aktiv. Der S-Typ wechselt seine Zustédnde nur langsam, deaktiviert sich aber nicht.
Cosgrove und Hedrich (1991) berichtet aukerdem von dehnungsaktivierten Kationen- und An-
ionenkanélen. Allerdings ist nicht ganz auszuschliefen, daf es sich schlicht um Risse beim
Ansaugen der Membran an die Pipette handelt, da die Strom-Spannungs-Charakteristik der
Kanile nahe bei den Umkehrpotentialen (Nernst-Potentialen) der jeweiligen Ionen liegt (Blatt,
pers. Mitteilung).

2.3 Reaktion auf Umweltfaktoren

Stomata reagieren vornehmlich auf CO,, Licht, Luftfeuchte, Bodenwasser und Blattempera-
tur. Der Einfluf dieser Hauptfaktoren ist aus unzdhligen Mefidaten qualitativ bekannt: alle
Faktoren bis auf CO, begiinstigen das Offnen der Stomata. Eindeutige quantitative Bezie-
hungen lassen sich aber bis heute nur fiir eine mittlere Reaktion formulieren, die im Einzelfall
betrachtlich moduliert werden kann.

2.3.1 Unkontrollierte Umgebungseinfliisse

Die Abweichungen kénnen haufig nicht auf konkrete Ursachen zuriickgefithrt werden. Expe-
rimente zur Untersuchung der Stomatareaktion finden fast immer nur an einem Blatt der
Pflanze statt, dessen Zustand moglichst gut kontrolliert wird. Andere unkontrollierte Teile
der Pflanze kénnen das Blatt aber erheblich beeinflussen. So werden iiber den Tag hinweg die
Bodenwasservorrite in der direkten Umgebung der Wurzeln ausgebeutet, aber es gibt keine
Methoden zur Messung der effektiven Wasserverfiigbarkeit im Wurzelraum.”

Aus eigener Erfahrung wissen wir auch, daf Anderungen der Transpiration eines Baumes
unter wechselnden Freilandbedingungen (Wind; Durchzug von Wolken vor der Sonne) sich
schnell, vermutlich hydraulisch, auf den Gaswechsel des Mefblattes auswirken. Es ist nicht
iiberraschend, daf unsere Experimente an krautigen Pflanzen in dieser Hinsicht betrichtlich
konsistentere Ergebnisse liefern als an Bdumen.

Stomata reagieren auferdem auf abrupte Anderungen ihrer Umgebung oft mit Uberschwin-
gen. Bei enger Kopplung des Blattes an sein Mikroklima (wie es in einer Mefkiivette meist
der Fall ist) konnen durch Zeitverzégerungen leicht Schwingungen entstehen. Wenn Umwelt-
schwankungen zur richtigen Zeit anstofsend wirken, beobachtet man manchmal einen regel-
rechten Pumpeffekt, bei dem die Stomata stufenweise immer weiter 6ffnen oder schliefen.

'Man verwendet daher iiblicherweise fiir das unbekannte wirksame Bodenwasserpotential an den Wurzeln
¥ einen Proxy-Wert, das sogenannte pre-dawn water potential ¢pa (Slatyer, 1967, S. 276 u. 278): Da ein
Baum wihrend der Nacht fast nicht transpiriert, fiillt sich der Wurzelraum und nachfolgend auch der Baum
langsam wieder mit Wasser aus der Umgebung auf. Unter der Annahme, daf die Dauer der Nacht ausreicht,
um einen Gleichgewichtszustand zu erreichen, kann man das Blattwasserpotential am frithen Morgen vor
der Ddmmerung niherungsweise mit dem Bodenwasserpotential an den Wurzeln gleichsetzen (abziiglich des
Gravitationspotentials fiir die Baumhdohe).
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2.3.2 Zeitabhingige Reaktionen

Die Vorgeschichte kann ebenfalls eine Rolle spielen. Es finden sich Berichte iiber eine Hyste-
rese in der Stomatareaktion, die wohl auf relativ langsame Aktivierungs- und Deaktivierungs-
prozesse zuriickgeht. Insbesondere fiihrt sehr trockene Luft zu einem kurzfristig irreversiblen
Schliefen der Stomata (siehe dazu Abschnitt 2.3.6). Dieser Ged&chtniseffekt kann die Inter-
pretation nachfolgender Messungen erschweren. Langfristig wirkt sich das Altern des Blattes
auf die Funktionsfihigkeit des Stomataapparates aus.

2.3.3 Der Tagesgang

Allgemein scheint im Laufe des Tages die Bereitschaft zum Offnen abzunehmen, wobei unter
konstanten Bedingungen fiir das Blatt die grokten Offnungsweiten mal morgens, mal erst
mittags erreicht werden: dafiir will ich die Bezeichnung ,, Tagesgang® der Leitfahigkeit vergeben.

In der Literatur gibt es kaum Untersuchungen zu diesem Phadnomen. Meistens wird eher
der Tagesverlauf der Leitfdhigkeit unter Feldbedingungen beschrieben, wenn auch Licht und
Luftfeuchte dem téglichen Zyklus unterworfen sind. In diesem Zusammenhang fillt oft das
Stichwort ,Mittagsdepression®, das eine voriibergehende Abnahme der Leitfahigkeit beschreibt.

Immerhin unterteilt Korner (1995) den Tag in drei Phasen, in denen nacheinander das ver-
fiighare Licht, die trocken werdendere Luft und eine ,ungeklirte zeitabhéngige Nachmittags-
reaktion* die Leitfahigkeit begrenzen. In seinem Schema setzt das Bodenwasserpotential ¢4,
die maximale potentielle Leitfahigkeit fiir den Tag fest. Er stellt aber keinen Zusammenhang
zwischen dem nur langsam verdnderlichen ¢4, und dem nachmittéglichen Leitfihigkeitsabfall
her. Penuelas et al. (1998) zeigt zwar den grofen Einfluk der Tageszeit auf die Leitfihigkeit,
versucht aber nicht, das zu erkldren. Das Wassermodell von Johnson et al. (1991) zeigt eine
fallende Leitfahigkeit aufgrund des kleiner werdenden Bodenwasservorrats an den Wurzeln.

Lehrbiicher enthalten zu dem Thema nur den Hinweis auf circadiane Rhythmen, die eine
periodisch zu- und abnehmende Bereitschaft zum Offnen der Stomata darstellen. Weyers und
Meidner (1990) bemerken zutreffend, daf diese Modulation im Stomataverhalten ein Problem
fiir linger dauernde Experimente darstellen konnte. Nachts ist die Bereitschaft zum Offnen
besonders gering; hier existieren starke endogene Rhythmen von ungefihr Tageslinge (Willmer
und Fricker, 1996), die sich selbst bei Stomata auf isolierten Epidermisabziigen in schwécherer
Form nachweisen lassen (Gorton et al., 1989; Meidner und Willmer, 1993). Der Verlauf der
rein endogen gesteuerten Offnungsweite zeigt einen schnellen morgenlichen Anstieg auf ein
Plateau bis in den frithen Nachmittag und einem langsamen Absinken bis zum Abend. Die
nachmittigliche Abnahmetendenz der Leitfahigkeit konnte darauf zuriickzufiihren sein, aber
auch auf die oben erwidhnten Effekte der Ausbeutung des Bodenwassers im Wurzelraum und
der Umstellung von K*-Ionen auf Saccharose als Hauptosmotikum.

Zu den Wirkungsmechanismen der Hauptumweltfaktoren gibt es mehr oder weniger allge-
mein akzeptierte Hypothesen, auf die im folgenden eingegangen wird.

2.3.4 CO,

Uber einen CO,-Einfluf wurde schon Anfang des 20. Jahrhunderts spekuliert (Scarth, 1932),
wobei man damit versuchte, das Offnen der Stomata im Licht zu erkliren. Freudenberger
(1940) beobachtete, dak sich die Stomata bei niedrigen Konzentrationen offneten und bei
hohen schlossen. Stomata konnen bei Abwesenheit von CO, im Dunkeln betrichtlich getffnet
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Abbildung 2.4: Schematische Darstellung der Stomatareaktion auf Umweltfaktoren. Von links nach rechts:
Reaktion auf interzellulire CO,-Konzentration (a), Licht (b), Luftfeuchte (als Konzentrationsdifferenz D) (c)
und Bodenwasserpotential ¥ (d). Details siehe Abschnitte 2.3.4 bis 2.3.7.

sein (Heath und Russell, 1954; Gaastra, 1959). Sind sie aber in CO,-haltiger Luft im Dunkeln
geschlossen, fiihrt CO,-freie Luft nicht zum Offnen. Man nahm daher an, dak die Stomata auf
die interzelluldre CO,-Konzentration reagieren, nicht auf die der Aufenluft; eine Ansicht, die
schlieRlich durch Experimente von Mott (1988) bestétigt wurde.

Hohe Aktivitdten der Phosphenolpyruvat(PEP)-Carboxylase in den Schliefzellen lassen
vermuten, dakf HCO3; zu Malat umgesetzt wird. Allerdings wird Malat als Osmotikum beim
Offnen gebraucht, und hohe CO,-Konzentrationen wiirden iiber diesen Mechanismus 6ffnend,
nicht schliefiend, wirken. Mansfield et al. (1990) spekulierte daher, es miisse einen zweiten kon-
kurrierenden Mechanismus geben, der stirker als die Malatbildung ist. In jlingster Zeit gelang
der Nachweis, daf die auswirts gerichteten K*-Kanile im Plasmalemma der Schliekzellen ihre
Gating-Eigenschaften abhingig vom gelosten CO, oder HCO3 dahingehend verdndern, daf
der Eflux von K*-Tonen mit steigender CO,-Konzentration begiinstigt wird (Brearley et al.,
1997). Damit wirkt CO, schliefend. Es gibt noch weitere potentielle Mechanismen der CO,-
Reaktion. Thr jeweiliger Beitrag zur Gesamtreaktion ist noch ungeklirt (Assmann, 1999).

Betrachtet man die Leitfahigkeit als Funktion der interzellularen CO,-Konzentration, kann
die Form der CO,-Reaktion in mehrere Phasen eingeteilt werden (vgl. Abb. 2.4a): bei mittleren
Konzentrationen, wie sie tagsiiber in den Blattern herrschen, nimmt die Leitfdhigkeit stets mit
der Konzentration ab. Bei hohen Konzentrationen kann asymptotisch ein Mindestwert erreicht
werden; die Stomata konnen dabei sehr wohl noch offen sein. Bei niedrigen Konzentrationen
kann die Leitfihigkeit immer weiter zunehmen oder in eine Sittigung geraten. In selteneren
Fallen durchlduft die Leitfahigkeit ein Maximum und sinkt bei Abwesenheit von CO, wieder
ab (Morison, 1987, Abb. 2.4a, gestrichelt;).%)

2.3.5 Licht

Licht wirkt 6ffnend, wie Francis Darwin schon vor hundert Jahren beobachtete. Zum Offnen
dienen die Protonenpumpen im Plasmalemma, die ATP benotigen. Als Quellen fiir ATP kom-
men die Photophosphorylierung in den Chloroplasten und die oxidative Phosphorylierung in
den Mitochondrien in Frage. Durch gezieltes Ausschalten mit DCMU bzw. KCN wurde gezeigt,

®Wir haben gelegentlich dieses Absinken der Leitfihigkeit beobachtet, wenn wir die CO,-Konzentration
in Schritten von etwa 100 ppm bis auf nahe Null absenkten. Die Stomata erreichten dann bei C;-Werten um
100 ppm ihre maximale Offnung und schlossen bei niedrigeren Konzentrationen um etwa 20-25%. Nach dem
bisher Gesagten wire es denkbar, daf dieses Absinken der Leitfihigkeit mit einer abnehmenden Malatbildung
zusammenhéngt. Dann miifte man aber auch postulieren, daf eine kontinuierliche Malatsynthese erforderlich
ist, um den gedffneten Zustand zu halten; es miifte also stdndig einen merklichen Abbau von Malat — dann
wahrscheinlich in den Mitochondrien — geben.
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dak beide Prozesse auch einzeln in der Lage sind, die Energie fiir die Pumpen zu liefern. Man
kann getrennte Reaktionen auf rotes und blaues Licht unterscheiden. Blaues Licht wirkt schon
in sehr niedriger Intensitit. Diese Reaktion wird von KCN unterdriickt, so daf die Energie
hier offenbar von der Respiration geliefert wird. Rotes Licht wirkt erst in hoherer Intensitét
und liefert die Energie selber. Daher konnte die Funktion des blauen Lichtes sein, die Pumpen
zu aktivieren (Zeiger, 1983). Bereits kurze Pulse konnen schnelle Leitfahigkeitsinderungen
bewirken. Ein Zusammenhang mit der dynamischen Reaktion auf Lichtflecken (Kirschbaum
et al., 1988) und mit dem Offnen bei Sonnenaufgang wird vermutet. Obwohl gerade dann der
relative Blauanteil im Sonnenlicht gering ist, reicht die Intensitdt immer noch, um die Reakti-
on zu séttigen (s. dazu und zur gesamten Lichtreaktion die Zusammenfassung in Willmer und
Fricker, 1996, p. 131ff).

Aufer der direkten Reaktion auf Licht findet auch eine indirekte Reaktion statt, die von
der Photosynthese vermittelt wird. Mehr Licht steigert in der Regel die Photosyntheserate
und senkt Cj;. Niedriges C; 6ffnet wiederum die Stomata.

Die Zunahme der Leitfihigkeit mit dem Licht (bei festgehaltenem Cj) geriit bei relativ nied-
rigen Lichtstiirken schon in die Sdttigung (K,,-Werte von grob 300 pE m~2 s~!; das ist etwa
1/6 der photosynthetisch aktiven Sonneneinstrahlung an einem Sommermittag in mittleren
Breiten; vgl. Abb. 2.4b). Sie ist abhéingig von der spektralen Zusammensetzung. Die Séttigung
der Photophosphorylierung tritt bei Schliefzellen spéter ein als bei Mesophyllzellen.

2.3.6 Luftfeuchte und Blattemperatur

Die Luftfeuchte bestimmt den Dampfdruckgradienten fiir Wasserdampf. Im Blattinneren ist
die Luft in guter Nidherung vollig mit Wasserdampf geséttigt (z. B. Nobel, 1991). Dieser Sit-
tigungsdampfdruck egs hiangt nur von der Blattemperatur ab. Je trockener die Aufenluft ist,
desto grofer wird die Konzentrationsdifferenz D und damit der Antrieb fiir die Transpiration.
Die Stomata reagieren ab einer gewissen Schwelle mit Schliefen (Abb. 2.4¢). Nach einer langen
Kontroverse, auf welche Grofe die Stomata eigentlich reagieren, relative Luftfeuchte e/es oder
LSattigungsdefizit es—e (Aphalo und Jarvis, 1991), konnten Mott und Parkhurst (1991) durch
Manipulation des Diffusionskoeffizienten von Wasserdampf belegen, dak die bestimmende Gro-
e keines von beiden, sondern die Transpirationsrate ist. Dazu pakt auch die alte Vorstellung,
dafs die Transpiration zu einem Wasserverlust im Gewebe fiihrt, womit das Wasserpotential
sinkt und die Zellen abschwellen. Werden Blétter extrem trockener Luft ausgesetzt, kommt es
auch bei guter Wasserversorgung durch die starke Absenkung des Blattwasserpotentials zum
temporiren Welken.

Die Leitfahigkeit durchlduft bei trockener werdender Luft drei Phasen (Abb: 2.5). Zuerst
reagiert sie kaum; moglicherweise sind die Stomata maximal ge6ffnet, oder es limitiert hier der
Grenzschichtwiderstand. Nach Uberschreiten einer Schwelle beginnen die Stomata zu schlieken.
Die Verengung der Spalten kann zun#chst nicht verhindern, daf die Transpiration weiter
steigt. Der Zusammenhang zwischen Leitfihigkeit (sinkend) und Transpiration (steigend) ist
in diesem Bereich linear (Monteith, 1995) und 14t sich durch die Beziehung

9/9m =1— E/Ep, (2.21)

beschreiben. Die Transpiration, die sich aufgrund der Leitfihigkeit einstellt, wirkt hydraulisch
auf die Stomata zuriick (von Raschke als feed-back response bezeichnet). Erst bei sehr trok-
kener Luft schliefen die Stomata so stark, daf die Transpiration wirklich zuriickgeht (von
Cowan und Farquhar als feed-forward response bezeichnet).
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Abbildung 2.5: Drei Phasen der Stomatareaktion auf Luftfeuchte. Links: Leitfihigkeit gs; als Funktion der
Konzentrationsdifferenz D. Mitte: resultierende Transpirationsrate £ = D g,, als Funktion der Konzentrations-
differenz D. Rechts: Phasendiagramm von Leitfahigkeit gegen Transpirationsrate. Die Steigung einer Geraden
durch den Ursprung entspricht D™'. Nach Monteith (1995), veriindert. — Die drei Phasen sind am besten im
Phasendiagramm (rechtes Bild) zu erkennen. In sehr feuchter Luft (Phase 1, D klein) reagieren die Stomata
nicht nennenswert. Wird die Luft trockener (Phase 2), sinkt die Leitfihigkeit und die Transpirationsrate steigt.
Im Phasendiagramm ist dieser Zusammenhang linear (gestrichelt; mit extrapolierten Achsenabschnitten g,
und FE, in der Gleichung g/gm = 1 — E/Ey,). Bei sehr trockener Luft (Phase 3) wird die Leitfihigkeit so
niedrig, daf die Transpirationsrate wieder zuriickgeht. Vgl. dazu unsere Mefidaten in Abb. 3.10.

Diese letzte Phase kann nicht mehr durch einen allgemeinen Wasserverlust erklirt werden,
denn mit einem Riickgang der Transpiration wiirde sich der Wasserzustand des Gewebes wie-
der erholen, und die Leitfdhigkeit miifste steigen. Es gibt aber verschiedene andere Erklirungs-
ansétze: die Stomata konnten sich auf ganzen Blattabschnitten vollig schliefen (patchiness,
Beyschlag et al., 1992) und damit grofkere Teile des Blattes vom Gasaustausch abschneiden
— das wiére allerdings bei vorgegebenem C; mit einem Riickgang der Photosynthese verbun-
den (Buckley et al., 1997), den wir in unseren Messungen nicht gefunden haben; oder die
Schliefszellen kdnnten {iber peristomatéire Transpiration direkt nach auflen Wasser abgeben,
so dafs sie immer noch eine Druckabsenkung durch Wasserverlust erfahren wiirden, wenn die
Transpiration durch den schliefenden Spalt schon wieder zuriickgeht.

In neueren Experimenten fanden Franks et al. (1997), da diese dritte Phase kurzfristig
irreversibel ist, d. h. dafl die Transpiration auch bei wieder feuchter werdender Luft weiter
abnimmt, wenn sehr trockene Luft zuerst zu einem Riickgang der Transpiration gefiihrt hat.
Sie schliefsen aus ihren Daten, dafs die Luftfeuchtereaktion kurzfristig {iber hydraulische Ef-
fekte erklirt werden kann, daft aber im Laufe des Tages vermutlich zuséitzliche Faktoren die
Feuchtereaktion steigern, wodurch eine scheinbare Feed-Forward-Reaktion zustande kommt.

In einem Blatt unter Wasserstref wird ABA gebildet (Raschke, 1987). Auferdem konnten
Daeter und Hartung (1995) zeigen, daft der Abbau von ABA im Mesophyll um den Faktor 3, in
der Epidermis um den Faktor 10 verlangsamt wird. Der Zutritt von ABA zu den Schliefszellen
wiirde damit erleichtert (Wilkinson und Davies, 1997), und der langsame Abbau, der 6 bis 24
Stunden dauern kann, kénnte diesen ,Gedachtniseffekt” erklaren.

Die aktuelle Forschung konzentriert sich wieder auf dynamische Vorgénge bei der Feuch-
tereaktion (Jarvis et al., 1999), um von dieser Seite bessere Einblicke in das Regelsystem zu
bekommen.

Die Blattemperatur hat einen grofen Einfluft auf den Gradienten fiir Wasserdampf. Schwan-
kungen um wenige Grad beeinflussen die Leitfdhigkeit iiber die Luftfeuchtereaktion deutlich.
Weitere indirekte Effekte durch die Temperaturabhéngigkeit der Photosynthese und Respira-
tion werden iiber C; vermittelt. Es gibt einige &ltere Untersuchungen zur direkten Temperatur-
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abhéngigkeit der Leitfihigkeit (vgl. Abb. 6.14 auf S. 150 in Willmer und Fricker, 1996). Dabei
wurde das Dampfdruckdefizit D konstant gehalten, um die wichtigste indirekte Reaktion aus-
zuschliefen. (Der oben genannte Zusammenhang zwischen Leitfihigkeit und Transpirationsra-
te E war zu dem Zeitpunkt noch nicht nachgewiesen. Mir ist aber seitdem keine Untersuchung
bekannt, die Temperaturreihen bei konstantem E zeigen wiirde.) Wihrend Stomata in Epi-
dermisstreifen ein Temperaturoptimum zeigten, ergaben Messungen an intakten Blattern nur
einen flachen, meist leicht exponentiell wachsenden Anstieg. Eine Temperaturerh6hung um
10K fiihrte bei drei Arten zu einer Zunahme der Leitfahigkeit um 10 bis 100 %. In zwei der
drei Arbeiten (Hall und Kaufmann, 1975; Schulze et al., 1974) wurden je zwei verschiedenen
Werte von D vorgegeben. Die Temperaturreaktion war in beiden Féllen in der feuchten Luft
stiarker als in der trockeneren. Eine andere Untersuchung zeigte, daf nicht nur die Leitfahig-
keit, sondern auch die Dynamik des Offnens temperaturabhingig ist (Pepin und Livingston,
1997). Die Halbwertszeit beim Offnen nach Einschalten der Beleuchtung von 1000 pE m=2 s~
nahm anndhernd linear mit der Temperatur ab. Zwischen 5 °C und 25 °C Lufttemperatur be-
schleunigte sich das Offnen um den Faktor 2 bis 4.

2.3.7 Bodenwasser

Die Stomataleitfihigkeit korreliert besser mit dem Bodenwasserpotential ¢, als mit dem Blatt-
wasserpotential (Schulze, 1986; Turner, 1986). Das bedeutet, daf die Information iiber das
verfiighare Bodenwasser nicht hydraulisch, sondern hormonell an die Blatter iibermittelt wird
(Croker et al., 1998). Als Botenstoff dient vor allem ABA (vgl. Abschnitt 2.2.4). Je trockener
der Boden wird, desto mehr ABA wird von den Wurzeln synthetisiert und gelangt mit dem
Transpirationsstrom durch das Xylem in die Blitter. Die ABA-Konzentration scheint linear
mit dem Bodenwasserpotential zusammenzuhéngen (Tardieu et al., 1996).

Allerdings hat ABA auch eine Vielzahl anderer Funktionen (z. B. Genexpression; Giraudat
et al., 1994), und der ABA-Stoffwechsel in den Bléttern ist entsprechend komplex (Wang und
Jia, 1995): die Bldtter konnen ABA sowohl synthetisieren als auch abbauen (s. 0.) oder in
Kompartimenten verstecken, so daf unklar bleibt, wieviel ABA an die Schliefzellen gelangt.
Heckenberger et al. (1996) haben ABA ins Xylem von Blittern eingespeist und konnten zei-
gen, dak die Leitfadhigkeit nur fiir die Dauer der Einspeisung vermindert wird und sich danach
schnell wieder normalisiert. Eine Pufferung in Depots findet offenbar nicht statt. Ungeach-
tet dieser Details beobachtet man stets den makroskopischen Effekt, daf die Stomata mit
trockener werdendem Boden immer mehr zum Schliefen neigen. Die Leitfihigkeit sinkt dabei
niherungsweise exponentiell (Abb. 2.4d). Tenhunen et al. (1987, bei Quercus coccifera und
Quercus suber) und Tardieu et al. (1996, bei Helianthus annuus) fanden bei einem Bodenwas-
serpotential von -1.5 MPa (gemessen als pre-dawn water potential) grob eine Reduktion der
Leitfihigkeit auf 20 % gegeniiber wassergeséttigtem Boden.

2.4 Modelle der Stomataleitfiahigkeit

Biologische Systeme zeichnen sich durch eine starke Durchstrukturierung aus. Sie lassen sich
auf vielen hierarchischen Ebenen betrachten. Modelliert man einen Aspekt des Systems wie
die Leitfahigkeit eines Blattes fiir Wasserdampf, so steht diese Ebene zwischen den mikro-
skopischen, physiologischen Aspekten wie Zellen, Membranen und Stofftransport und den
makroskopischen, 6kologischen Aspekten wie Einzelpflanze, Bestand und Vegetation. Modelle
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lassen sich einteilen nach empirischen, zielorientierten (teleologischen) und prozeforientierten
Modellen (Thornley und Johnson, 1990).

2.4.1 Empirische Modelle

Empirische Modelle sind deskriptiv. Thr Ziel ist die ,Fixierung vorhandener Informationen
und Daten in knapper, priziser Form* (Wissel, 1989), ohne erkliren zu wollen. In der Regel
werden Korrelationen zwischen dem Ergebnis und den Eingangsgréfsen auf der gleichen Struk-
turebene hergestellt. Vorhersagen geschehen durch Extrapolieren. Diese Modellkategorie ist
anwendungsorientiert und sehr hiufig.

Empirische Stomatamodelle liefern die stomatéare Leitfahigkeit gs; als Funktionen einiger
Umweltparameter, wobei empirische Korrelationen zwischen g5 und dem Licht, g5 und der
Feuchte usw. in unabhingige angepafte Funktionen iibertragen wurden. Die Kopplung der
einzelnen Funktionen geschieht durch Multiplikation, das heifst, jeder Umweltparameter wirkt
unabhingig von den anderen.

Dergestalt ist beispielsweise das Modell von Jarvis (1976), bei dem der erreichbare Maxi-
malwert gpyq. vorgegeben und anschliefend um die einzelnen Einfliisse vermindert wird:

Jst = Gmaz * f(PAR) ’ f(wBoden) ' f(D) s (222)

Je nach Anwendung wurden verschiedene Modifikationen vorgenommen. Gelegentlich wurden
auch Funktionen von mehr als einer Variablen verwendet, z. B. heim PLATIN-Modell (Griin-
hage und Haenel, 1997). Der Wertebereich der Funktionen ist jeweils [0...1]. Wenn etwa die
Lichtfunktion den Wert Null liefert, also verlangt, dafs die Stomata geschlossen sind, kann keine
andere Umweltgroke das verhindern. Wenn die Luftfeuchte vorgibt, daf die Stomata maximal
halb offen sein konnen (der Funktionswert also 0.5 ist), ist auch das ein absolutes Limit.?) Die
Funktionen werden durch die Hiillkurven von Punktewolken aus vielen Messungen definiert.

Ein weiteres vielfach verwendetes Modell von Ball et al. (1987) (das sog. Ball-Berry-Modell)
macht sich die beobachtete Korrelation zwischen Leitfahigkeit und Photosynthese zunutze.
Hier ist g5 grundsitzlich proportional zur CO,-Aufnahmerate A, korrigiert um einen (kleinen)
Offset:

Cs

gst =a- + 90 (2.23)
(Cs ist die CO,-Konzentration an der Blattoberfliche, nicht auferhalb der Grenzschicht).
Dieses Modell bietet komplexer verwobene Umweltreaktionen, die in dem bendtigten Photo-
synthesemodell verborgen sind. Es ist schwerer zu durchschauen, da der Austausch A und
die CO,-Konzentration an der Blattoberfliche wieder von g5 abhéngt. Eine Reaktion auf das
Bodenwasser fehlt. Fiir spezielle Anwendungen wurde das Modell modifiziert, um die CO,-
Abhéngigkeit oder die Reaktion auf Wasserstref zu verbessern. Doch vor allem bei globalen
Fragestellungen wird es fast unverdndert eingesetzt (z. B. Warnant et al., 1994; Woodward
und Smith, 1994).

Allgemein haben empirische Modelle den Vorteil, mit einer sehr geringen Zahl von Pa-
rametern auszukommen. Da jeder Parameter mit einem statistischen Fehler behaftet ist, ist

9Man kann erahnen, daf es schwierig werden kann, die einzelnen Funktionen gegeneinander auszubalancie-
ren, da allzu schnell zwei ungiinstige Einfliisse jegliche Regelung eines dritten, giinstigen Einflusses unterdriik-
ken.
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der gesamte statistische Fehler dieser Modelle eher klein. Andererseits ist der systematische
Fehler umso hoher, je weniger von dem tatsdchlichen Systemverhalten beriicksichtigt ist: ein
Ball-Berry-Modell ohne Parameter fiir die Bodenfeuchte liegt mindestens in einem Fall kréftig
daneben, wenn es gleichzeitig auf nasse und trockene Béden angewendet wird.

2.4.2 Zielorientierte Modelle

Zielorientierte Modelle stellen ein hoheres Interesse — oft 6konomische Aspekte —in den Vorder-
grund und verzichten dafiir auf das Verstindnis der zugrundeliegenden Vorgénge. Sie beschrei-
ben das Ergebnis durch Gréfen einer iibergeordneten Ebene (zum Beispiel des Haushaltes).
Um das unterstellte Ziel zu erreichen, werden Optimierungsverfahren benutzt.

Der klassische Vertreter bei Stomatamodellen ist der Ansatz von Cowan (1977). Cowan
formulierte das Ziel, das Verhéltnis von Gesamtassimilation zur Gesamttranspiration eines
Tages zu optimieren, also

A(t) dt
% = max (2.24)
— eine klassische Aufgabe der Variationsrechnung. Als Ergebnis erhélt er die Hypothese, daf
die Stomata versuchen sollten, die Grenzkosten OFE /A bei schwankendem D konstant zu
halten. Auf dieser Arbeit fufen auch aktuelle Arbeiten von Thomas et al. (1999a,b). Ahnliche
Ideen verfolgte Vasiliev (1995) in einer Reihe von Artikeln.

Givnish (1986) untersucht das optimale Stomataverhalten auf eine Reihe von Umwelt-
faktoren. Dabei erhélt er unter anderem das Ergebnis, daf bei erhdhtem CO, die optimale
Leitfahigkeit steigt. Er kommentiert diese offensichtliche Abweichung vom realen Stomataver-
halten damit, daf die Anpassung der heutigen Pflanzen an hohe CO,-Konzentrationen fehlt
und diese (aus verschiedenen Griinden) im wesentlichen C; konstant halten — wozu bei hoher
Aufienkonzentration nunmal die Stomata geschlossen werden miissen.

2.4.3 Prozefiorientierte Modelle

Prozefsorientierte Modelle werden auch mechanistische Modelle genannt, weil sie das Modeller-
gebnis durch Vorgénge auf einer tieferen Ebene beschreiben. Sie versuchen, die wesentlichen
Mechanismen zu erfassen. Die vielen verflochtenen Beziehungen in biologischen Systemen ver-
leiten zu komplexen Simulationen mit einer Unzahl von Parametern und entsprechend hohem
statistischen und geringem systematischen Fehler.

Fiir die Forschung eignen sich konzeptionelle Modelle (Wissel, 1989) viel besser. Sie konzen-
trieren sich auf die wesentlichen Prozesse. Dazu sind sie an einer Fragestellung orientiert und
lassen zunéchst alles nebenséchliche weg. Ganz zutreffend werden solche Modelle , Karikaturen
der Natur* genannt.

Brauchbare prozeforientierte Stomatamodelle gibt es noch nicht. Der in einer chinesischen
Zeitschrift verdffentlichte Artikel von Fu und Wang (1994) fand international keine Beachtung.
Ihr Modell versucht, die einzelnen Komponenten der Stomatareaktion zu einem Gesamtbild
zu integrieren, bleibt aber bei einer uneinheitlichen Aufzihlung verschiedener Hypothesen
stehen. Die mathematische Behandlung ist verworren, und der Artikel strotzt vor Fehlern
und Auslassungen. Die CO,-Reaktion wird durch die Bildung von Malat beschrieben, dessen
osmotischer Beitrag aber gerade zu einem Offnen der Stomata bei hohem C; fiihrt. Dennoch
— oder gerade wegen der offensichtlichen Schwichen — hat sich dieser Ansatz als fruchtbarer
Boden fiir meine vorliegende Arbeit erwiesen.

36



2.4.4 Dynamische und statische Modelle

Die bisher genannten Modelle sind statische, oder Steady-State-Modelle: sie liefern nur die Leit-
fahigkeit, die sich nach einem Einstellungsvorgang stabilisiert. Die Reaktionszeit der Stomata,
die eine Stunde und mehr betragen kann, wird ignoriert. In stark fluktuierenden Umgebungs-
bedingungen (das betrifft vor allem die Lichtverhiltnisse) lassen sich solche Modelle nicht
verniinftig einsetzen. Als Kompromift kann man aber zwischen zwei Steady-State-Zustinden
mit einfachen Zeitkonstanten geddmpft umschalten. Das Modell der dynamischen Stomatare-
aktion auf wandernde Lichtflecken am Waldboden von Kirschbaum et al. (1988) 14t sich im
weiteren Sinne hier einordnen.

Aufserdem lassen statische Modelle prinzipiell nur begrenzt Riickschliisse auf die ablau-
fenden Prozesse der Regelung zu. Dynamische Modelle werden benétigt, will man das Regel-
system auf der physiologischen Ebene besser verstehen. Dynamische Modelle der Physiologie
sind andererseits aufgrund ihrer charakteristischen Zeitskala von Sekunden (oder kleiner) fiir
grobere zeitliche und rdumliche Skalen, wie globale Untersuchungen iiber Jahrzehnte hinweg,
ungeeignet.

Im folgenden Kapitel wird ein dynamisches Modell der Stomatafunktion entwickelt. Es
wird sich zeigen, daf gerade die dynamische Formulierung mit Differentialgleichungen zu einer
einfachen mathematischen Beschreibung fithrt. Mein Modell ist ein konzeptionelles Modell in
dem Sinne, daf physiologische Tatsachen sehr vereinfacht abgebildet werden. Dennoch enthélt
es eine grundlegende Wechselwirkung der Umweltfaktoren, die auf unterschiedlichen Ebenen
an verschiedenen Stellen angreifen. Es ist zwar durchaus eine grobe Karikatur der Realitét,
aber trotzdem zur Vorhersage geeignet.
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Kapitel 3

Systemanalyse und Modellbildung

In diesem Kapitel untersuche ich das System ,Stomataregelung® unter dem Gesichtspunkt
seiner Okologischen Bedeutung, das heift, der Bedeutung fiir den Wasser- und Kohlenstoff-
haushalt der Pflanze. Dieser funktionale Aspekt bestimmt die Wahl der Systemkomponenten
und ihre Wechselwirkung untereinander. Das Systemdiagramm wird in ein generisches, dyna-
misches Modell iibersetzt.

3.1 Analyse des Systems ,,Stomataregelung*

Wir begeben uns jetzt auf die Ebene eines Spaltapparates. Das System Stomataregelung be-
steht aus drei eng gekoppelten Teilsystemen, ndmlich dem Wasserhaushalt, Tonenhaushalt und
Energiehaushalt des Blattes. Die Teilsysteme werden von den Umweltparametern Cj, Licht,
Luftfeuchte und Bodenwasser beeinfluft. C; nimmt eine Sonderstellung ein, da es von den
Stomata verdndert werden kann. Spater wird dargelegt, wie diese Kopplung mit dem System
Kohlenstoffhaushalt im Modell realisiert wird. Aber zunichst betrachten wir die Umweltpa-
rameter als vorgegeben.

3.1.1 Das Teilsystem Wasserhaushalt

Der Stomataapparat reguliert den Gasaustausch durch die Pore. Thr Offnungszustand — von
vollig geschlossen bis vollig geéffnet — korrespondiert auf Blattebene mit der Leitfihigkeit der
Gesamtheit der Stomata fiir Wasserdampf, die wir auf die Blattfliche beziehen und mit g4
bezeichnen. Diese Stomataleitfihigkeit ist eindeutig mit der Offnungsweite der Pore verkniipft,
da der Gasaustausch ein Diffusionsvorgang ist. Die Offnungsweite resultiert aus dem Volumen
der Schliefzelle und wird durch die Druckverh&ltnisse in Schlief- und Nachbarzellen modifi-
ziert.

Statt allen hier herrschenden nichtlinearen Beziehungen detailliert Rechnung zu tragen,
setze ich die Leitfahigkeit direkt als Funktion der hydrostatischen Driicke p, und p, in Schlief-
und Nachbarzellen an. Ich rechne also implizit von den Druckverhiltnissen auf Porenebene
hoch auf die Leitfihigkeit auf Blattebene.") Da der Gegendruck der Nachbarzellen zunéchst
tiberwunden werden muf, wiirde sich die Differenz p, — p, anbieten. Die Verhéltnisse sind
jedoch etwas komplizierter und werden in Abschnitt 3.2.1 gesondert diskutiert. Es sei hier

DDieser Schritt von der einzelnen Pore zum gesamten Blatt ist ein erstes ,Scaling up® und setzt voraus, daf
sich alle Stomata auf dieser Fldche gleich verhalten.
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vorweggenommen, dafs die kontrollierende Groke eine gewichtete Druckdifferenz Ap von der
Form

Ap =py — aps (3.1)

mit einer Konstanten « sein soll. Die Leitfahigkeit g5 ist dann eine Séttigungsfunktion (siehe
dazu Anhang D) von Ap. Die Séttigung beruht darauf, dak eine Steigerung des Schliefszel-
lendrucks das Volumen (und damit die Offnung) nicht beliebig zu erhohen vermag, da die
Wanddehnung zunehmenden Widerstand leistet und die Offnung nur kreisformig werden kann.

Die hydrostatischen Driicke (Turgor) in diesen Zellen sind eine Folge des Wasserzustands
der Zellen. Damit haben wir die Zustandsgriffen gefunden, die die Leitfdhigkeit bestimmen:
die extensiven Grofen (,Pools*) Wasservolumen der Schliefzelle (genauer: des Zellenpaares)
Vy und der Nachbarzelle(n) Vs und die intensiven Grofien Wasserpotential der Schliekzelle ¢,
und der Nachbarzelle(n) .

Fiir die Pools V; und Vi muf ein Strukturdiagramm mit Zu- und Abfliissen erstellt werden.
Dazu stellen wir uns den Wassertransport folgendermafen vor (Abb. 3.1): Der Wassertransport
von den Wurzeln {iber das Xylem in den Apoplasten wird angetrieben durch die Transpiration
Je, die aus dem Apoplasten iiber die Zellwand in die interzelluldren Luftridume erfolgt. Die
Zellen stehen in Verbindung mit dem Apoplasten. Dabei stellen ihre Zellmembranen einen Wi-
derstand fiir den Wassertransport dar. Ist das Wasser ins Zellplasma gelangt, besteht iiber die
Plasmodesmata eine symplasmatische Verbindung mit niedrigem Widerstand zu den anderen
Zellen.

Der Grofteil der Wasserversorgung geschieht iiber den Symplasten. Wahrend sich die Ne-
benzellen mit ihrem Wasserpotential s ndherungsweise im Gleichgewicht mit den umgebenden
Zellen befinden, sind die Schliefzellen isoliert, da sie keine Plasmodesmata haben. Sie bezie-
hen ihr Wasser aus dem Teil des Apoplasten, der sie umgibt. Ein Teil ihrer Zellwand ist auch
auferhalb der Pore nicht cutinisiert, so daf hier Wasser nach aufen verdunsten kann, selbst
wenn die Spaltéffnung geschlossen ist. Dieser kleine ,peristomatére Transpirationsstrom .J,
dient uns als Sensor fiir die Aukenfeuchte. Er nimmt linear mit trockener werdender Luft zu
und senkt das Wasserpotential ¢, ab.

Zur Bestimmung der relevanten Wasserpotentiale 15 und ¢y muf das zugehdorige Netzwerk
aus Fliissen und Widerstinden berechnet werden (Anhang C). Dort wird gezeigt, wie dieses
Teilsystem zu dem Strukturdiagramm in Abb. 3.2a vereinfacht werden kann. Die kapazitiven
Eigenschaften von Apoplast und Xylem (gestrichelt) werden im Modell nicht beriicksichtigt.
Die Bezeichnung der hydraulischen Ersatzwiderstinde mag auf den ersten Blick etwas seltsam
anmuten, fithrt aber im weiteren zu iibersichtlichen Formeln. So sind hinterher Rs; und R,
fir die Absenkung von v, und 1, aufgrund des Haupttranspirationsstromes J. zustindig,
wéhrend R, die Absenkung durch peristomatére Transpiration beschreibt.

3.1.2 Das Teilsystem Ionenhaushalt

Die Wasserpotentiale ¢, und v, treiben den Wassertransport an und setzen sich aus den
Anteilen hydrostatischer Druck p und potentieller osmotischer Druck « zusammen. Der hy-
drostatische Druck steht in Beziehung zu dem Zellvolumen, wobei die Druck-Volumen-Kurven
fiir Schliefs- und Nachbarzellen sehr verschiedene Charakteristiken haben. Wegen des starken
Austauschs im Symplast muf V; als das effektive Volumen von Nebenzellen und deren néheren
Nachbarn angesehen werden. Die osmotischen Driicke hingen von den Ionenkonzentrationen
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Abbildung 3.1: Modellvorstellung zum Wassertransport im Blattgewebe. Nach Molz (1976), verindert. Der
Transpirationsstrom gelangt vom Xylem in den Apoplasten. Ein Grofteil flieft durch den Symplasten von
Vakuole zu Vakuole und tritt erst am Ort der Transpiration (bei den Nebenzellen und Schliefzellen) wieder aus.
Ein kleinerer Teil nimmt den Weg direkt durch den Apoplasten. Aus einem Teil der Zellwand der Schliefzellen
kann Wasser auch auferhalb der Engstelle verdunsten (Pfeil ganz links).

Tpl 9p
<J—p|:|—|:|— Vo g (a)
T\ibl gst P -7 Rg - Rs Rs - I
«J—E—E—: Ort d. Transp., 1. |<J—|:|— Vs, ¥s <J—|:|—: Xylem, ¢z |
e  _ _ __________ I Jse zs  _______ |

(b) (c)

Sir S |Spar
F,

ng, Vy F. |Ns, Vs T

T

Abbildung 3.2: Strukturdiagramme der Teilsysteme der Stomataregelung auf Porenebene. Pools sind grau
hinterlegt. (a) Der Wasserhaushalt mit den Zustandsgrofien Vg und Vi und den Wasserpotentialen 1, die die
Fliisse J antreiben. Vereinfachtes Ersatzschaltbild (s. Anhang C), alle Gréfen sind bezogen auf die Pore. 7
Grenzschichtwiderstand; gp, gst Leitfahigkeiten der peristomatiren bzw. stomatéren Transpiration; R,, Rg—Rs,
R, hydraulische Widerstdnde. Die Kapazitit der gestrichelten Kompartimente wird nicht beriicksichtigt.

(b) Der Tonenhaushalt mit den Zustandsgrofen ng und ns, ebenfalls pro Pore. F,, F. 6ffnender und schliefender
Tonenflufs.

(c) Der Energiehaushalt mit der Zustandsgrofie T;. Der Anteil Strahlungsbilanz besteht aus reflektierter, absor-
bierter und transmittierter infraroter Strahlung Srr und sichtbarer Strahlung Spar und emittierter Strahlung
Si des Blattes. Weitere Teile der Energiebilanz sind die Fliisse fiihlbarer (C') und latenter (AF) Wérme. Alle
Groken pro m2.
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¢y und ¢, ab, die auch volumenabhéngig sind. Folglich brauchen wir als weitere Zustandsgréfsen
die Tonenmengen ny und n, in Schliefizelle und Nachbarzelle(n).

Fiir die Pools ny und n, muf ebenfalls ein Strukturdiagramm erstellt werden. Wir gehen
davon aus, daf die Gesamtmenge der Ionen kurzfristig konstant ist und langfristig eine kon-
servierte Grofe der Pflanze ist. Ein Einfluf der Mineralstoffverfiigharkeit (vor allem KT) wiire
denkbar, fiithrt aber fiir unsere Zwecke zu weit.

Die mafgeblichen Tonen fiir die Stomataregelung sind K* und Cl~ sowie in geringerem
Mafse Malat. Die Ionen werden iiber Transporter in die Schliefszelle hinein und heraus be-
wegt, wobei das komplexe Zusammenspiel von Pumpen und Kanéle durch die Umweltfakto-
ren beeinfluft wird. Der Nettoeffekt ist ein Hineinpumpen von Ionen beim Offnen gegen den
wachsenden Konzentrationsgradienten sowie ein Ausstromen von Ionen beim Schliefen, das
nicht unbedingt aktiver Mechanismen bedarf. Die ausstromenden Ionen werden zum grofsen
Teil in den Nebenzellen und ihrer Nachbarschaft aufgenommen, ein kleinerer Teil verbleibt im
Apoplasten. Die Konzentration im Apoplasten steht jeweils lokal im Gleichgewicht mit den
Zellen, auker bei der Schliekzelle, die das verhindert.

Wir nehmen vereinfachend an, daf es nur einen gepumpten lonenfluft aus den umgebenden
Zellen in die Schliefizellen gibt, und daf als Antagonist ein passiver Leckfluf mit regulierbarer
Konduktanz existiert, der bestrebt ist, den Konzentrationsgradienten auszugleichen. Ionen-
konzentrationen im Apoplasten werden vernachlissigt.

Dieses einfache System ist in Abb. 3.2b dargestellt.

3.1.3 Das Teilsystem Energiehaushalt

Das letzte Element in dem System Stomataregelung ist die intensive Groke Blattemperatur 77,
die sich als Folge der Energiebilanz einstellt. Hier betrachten wir das ganze Blatt und beziehen
die Fliisse auf den m? Blattfliche (einfach, nicht Ober- plus Unterseite). Fiir ein Blatt spielen
dabei folgende Energiefliisse eine Rolle: Strahlungsabsorption und -emission im langwelligen
Bereich, Absorption im kurzwelligen Bereich, Verlust an latenter Warme durch die Transpi-
ration, Wiarmetransport durch freie Konvektion. Die Warmeleitung durch den Blattstiel und
Beitrdge von metabolischer Energie werden vernachléssigt. Die resultierende Temperaturéan-
derung des Blattes hdngt vom betroffenen Volumen und seiner Warmekapazitéit ab, wobei die
spezifische Blattfliche in die Umrechnung auf den Flichenbezug eingeht.
Damit stellt sich der Energiehaushalt dar wie in Abb. 3.2¢ gezeigt.

3.1.4 Die Kopplung zwischen den Teilsystemen

Der Wassertransport folgt dem Gradienten des Wasserpotentials und wird mafsgeblich von
den herrschenden Ionenkonzentrationen bestimmt. Im Gegenzug fithren Volumen&nderungen
aufgrund von Wassereinstrom oder Ausstrom zu veridnderten Ionenkonzentrationen.

Die aufgrund des Zellvolumens herrschenden hydrostatischen Driicke bestimmen die Leit-
fahigkeit der Stomata. Zusétzlich beeinflufst die Blattemperatur den Dampfdruck in den In-
terzellularen und damit den Gradienten zur Aufenluft, der die Transpiration antreibt. Die
Transpiration wird von Leitfihigkeit und Gradient bestimmt, aber wirkt gleichzeitig zuriick
auf den Wasserhaushalt und iiber den Verlust an latenter Wiarme auf den Energiehaushalt.

Der Einfluf der Blattemperatur auf die Ionenkonzentrationen (entsprechend dem Van’t
Hoffschen Gesetz) und auf temperaturabhiingige enzymatische Vorgéinge (Ionenpumpen) ist
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gering. Fiir diese Terme wird ndherungsweise die Lufttemperatur eingesetzt, und die Riickwir-
kung der kleinen Abweichung der Blattemperatur von der Lufttemperatur wird vernachléssigt.

3.1.5 Die Schnittstelle zum Kohlenstoffhaushalt

Wie eingangs erwihnt soll der Kohlenstoffhaushalt getrennt von der Stomataregelung bleiben.
Das Bindeglied zwischen beiden Systemen ist nur die Konzentration von CO, in den interzel-
luldren Luftrdumen, C;. Diese stellt sich rasch ein als Gleichgewicht zwischen dem Verbrauch
durch Photosynthese, der Freisetzung durch Respiration und Photorespiration und der Nach-
lieferung durch Diffusion von Aufenluft ins Blattinnere. Die Stomata regulieren einerseits
die Diffusion, andererseite reagieren sie auf Cj. C; ist damit die entscheidende Zustandsgrofe
dieses CO,-Teilsystems.

Ein giinstiger Umstand ermdglicht die Trennung der Stomataregelung von C;: die Stomata
reagieren um Grofenordnungen langsamer auf Cj als die zufithrenden und verbrauchenden
Prozesse. Damit kann man annehmen, daf sich der Kohlenstoffhaushalt und C; quasi instantan
mit einer vorgegebenen Stomataleitfahigkeit ins Gleichgewicht setzt. Man kann also sowohl
die Zufuhr durch eine Steady-State-Diffusionsgleichung in Abhingigkeit von der Leitfahigkeit
(als Funktion von C;) und dem CO,-Gradienten beschreiben, als auch den CO,-Verbrauch als
Steady-State-Aufnahmefunktion in Abhéngigkeit von C;. Dann muf man nur noch den Wert
fiir C; finden, bei dem Zufuhr und Verbrauch gleich grof sind. Hierzu reichen zwei Tabellen
aus, die die Leitfahigkeit sowie die CO,-Aufnahme fiir mehrere C;-Werte tabellieren. Das
Prinzip ist graphisch in Abb. 3.3 veranschaulicht.

Fiir das Stomatamodell kénnen wir also davon ausgehen, daf ein Wert fiir C; vorliegt,
ohne Riicksicht darauf, wie er zustandekommt.

3.1.6 AuRere Einfliisse auf die Teilsysteme

Die Umweltparameter, die die Stomataregelung beeinflussen, sind das absorbierte Licht, der
CO4y-Gehalt in den Interzellularen, der Bodenwasserstatus, die Luftfeuchte der Aufenluft,
die Lufttemperatur und die Dicke der laminaren Grenzschicht auf der Blattoberfliche. Diese
Parameter greifen in den Strukturdiagrammen an den Fliissen an. Folgende Annahmen werden
getroffen:

1. Das absorbierte Licht aktiviert die Ionenpumpen und steigert damit den Pumpfluf.
Mit steigender Lichtabsorption werden mehr Ionen in die Schliefzelle gepumpt, und die
Stomata werden getffnet. Das Licht wird als photosynthetisch aktive Strahlung (photo-
synthetically active radiation, PAR) in pnE m~2 s~! gemessen.

2. Der CO,-Gehalt der Interzellularen wirkt mittelbar auf die Konduktanz des Leckflusses
fiir Ionen. Je grofer C;, desto hoher wird die Leckrate, so dafs der osmotische Druckun-
terschied ausgeglichener wird — die Stomata schliefen.

3. Der Bodenwasserstatus wird durch eine neue Grofe, das wurzelnahe Bodenwasserpoten-
tial ¢, beschrieben. Er wird iiber ein Abscisinsdure-Signal an die Schliefzellen iibermit-
telt und blockiert die Pumpen. Austrocknender Boden verhindert somit das Offnen der
Stomata.

4. Die Luftfeuchte bestimmt den Gradienten fiir die Transpiration und hat keinen direkten
Einfluf.
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Das Stomatamodell liefert die Leitfahigkeit gs¢
tabelliert nach Cj. Sie 1aft sich mit Gl. (2.12)
umrechnen in die Blattleitfihigkeit g. fiir CO,.
Die Leitfahigkeit nimmt mit steigendem C; ab.

Ein Modell fiir die Netto-Photosynthese lie-
fert den CO,-Austausch A tabelliert nach C;.
Bei geschlossenen Stomata ist der Austausch
A = 0 und C; gleich dem Kompensations-
punkt I'. Steigendes C; bedeutet mehr Photo-
syntheseumsatz und damit h6heren Austausch
A. Nach Gl (2.11) gilt fiir die CO,-Diffusi-
on gc = A/(Cqa — C;). Fiir A > 0 steigt die
Kurve (links) und néhert sich asymptotisch an
C; = Cq an. Im Dunkeln iiberwiegt die Respi-
ration, A ist negativ und unabhéngig von Cj,
und C; ist grofer als Cq (rechts). Es gilt jeweils
nur einer der beiden Aste.

Der Schnittpunkt beider Kurven im g.-C;-Dia-
gramm entspricht derjenigen Kombination aus
Leitfdhigkeit und Cj, die beide Gleichungen
16st. Diese Losung existiert immer und ist ein-
deutig, denn die Diffusionskurve deckt stets
den Bereich von g. = 0 bis co ab und muf die
fallende Leitfihigkeitskurve in einem Punkt
schneiden. Die Losung kann durch Interpola-
tion der Tabellenwerte bestimmt werden.

Abbildung 3.3: Kopplung von Stomatamodell und CO,-Teilsystem des Kohlenstoffhaushalts.
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5. Die Lufttemperatur dient als Niherung fiir die Blattemperatur, die erst im nachhinein
bestimmt werden kann, und steigert die Pumprate. H6here Temperaturen haben darum
hohere Leitfihigkeiten zur Folge.

6. Der Diffusionswiderstand der Blattgrenzschicht ist ein zusétzlicher Widerstand im Tran-
spirationsweg und beeinfluftt die Transpiration.

Das wurzelnahe Bodenwasserpotential 1, wird hier definiert als das mittlere effektive Wasser-
potential, das von den Wurzeln wahrgenommen wird und die ABA-Produktion der Wurzeln
bestimmt. Wenn die Wurzeln Wasser aus dem Wurzelraum aufnehmen, ist ¢, negativer als
das mittlere Wasserpotential eines grofseren Bodenvolumens . Die Potentialdifferenz hingt
von den Nachleitwiderstdnden in der Bodentextur ab.

3.1.7 Zeitabhingige Aspekte des Stomataverhaltens

In Gaswechselmessungen beobachtet man oft verénderliche Leitfahigkeiten, auch wenn man
die kontrollierbaren duferen Einflukfaktoren konstant hélt oder reproduziert. Es handelt sich
um zeitabhingige Phinomene: einen Gedichtniseffekt (Abschnitt 2.3.2) und den sogenannten
Tagesgang.?) Wie lassen sich diese Beobachtungen mit dem Modellsystem vereinbaren?

Es wurden mehrere nachgewiesene Mechanismen genannt, die in Frage kommen. Zum
Beispiel konnten endogene Rhythmen die Pumpenaktivitit abhidngig von der Tageszeit mo-
dulieren. Aber das wiirde den Erklarungsbedarf nur verschieben und eine recht willkiirliche
Komponente in das System bringen.

Das ,,Geddchtnis* des Blattes fiir Streft aufgrund trockener Luft kénnte von einem Ab-
scisinsdure-Signal aus dem Blatt ABA; verursacht werden. Die Zeitverzégerung durch einen
ABA-Pool wiirde zu einer Hysterese der Leitfihigkeit fithren, wenn die Luft wieder feuchter
wird. Doch der komplexe und bisher wenig verstandene ABA-Haushalt sprengt ebenfalls den
Rahmen dieser Arbeit.

Die einfachste Hypothese verwendet den einzigen bislang nicht erfafbaren Einflufsfaktor auf
die Stomataregelung, namlich das wurzelnahe Bodenwasserpotential .. Es ist naheliegend,
dafs das Wasser im Wurzelraum je nach Entnahme an den Wurzeln und Nachleitung aus der
Umgebung iiber den Tag hinweg immer weiter abnehmen kann. Das an den Wurzeln immer
negativer werdende Wasserpotential fiilhrt zu steigender ABA-Konzentration im Xylemsaft.
Mit der Zeit schliefen die Stomata immer mehr.

Es wire sogar denkbar, daf je nach Pflanzengrofe und Wurzelapparat die oben genannte
Hysterese wenigstens zum Teil durch die Ausbeutung des Bodenwasservorrats zustandekom-
men konnte.

3.1.8 Schnittstellen zu angrenzenden Systemen

Mein Stomatamodell ist kein Modell des Kontinuums Boden-Pflanze-Atmosphére, sondern nur
ein modularer Bestandteil auf Blattebene. Das bedeutet, daf der Wasserhaushalt des Bodens
und der Pflanze sowie die atmosphérischen Bedingungen und C; von aufen vorgegeben werden
miissen. Mein Konzept dazu stellt sich wie folgt dar.

2 Mift man zu verschiedenen Tageszeiten die Stomataleitfihigkeit unter den gleichen Bedingungen fiir das
Blatt, nimmt sie fast immer im Laufe des Tages ab. Dieser Tagesgang ist daher von besonderer Bedeutung fiir
die Brauchbarkeit von Stomatamodellen. Siehe auch Abschnitt 2.3.3.
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Die enge Kopplung iiber C; an ein Photosynthese-Modell habe ich in Abschnitt 3.1.5
geschildert. Dabei war es von Vorteil, daf die Diffusion ein dynamisches Gleichgewicht fiir
Verbrauch und Nachlieferung von C; wesentlich schneller einstellt, als die Stomata darauf
reagieren konnen. Im Wasserhaushalt des Bodens ist es dagegen hilfreich, daf die Prozesse
dort auf einer grofieren Zeitskala als die Stomataregulation ablaufen und damit abgekoppelt
werden kénnen.

Ein geeignetes Modell des Wasserhaushalts miifste differenzieren zwischen dem Bodenwas-
servorrat, der aus dem Niederschlag gespeist wird und u. a. durch Evaporation abnimmt, und
dem Bodenwasser in Wurzelnihe, das sich aus dem grofen Vorrat per Diffusion auffiillt und
durch die Transpiration der Pflanze geleert wird. Die Schnittstelle zum Stomatamodell ist
das Wasserpotential ¢, des wurzelnahen Bodenwasserpools, das abhéngig von der Textur mit
Potentialkurven aus dem Wassergehalt berechnet werden konnte.

Den Wasserverbrauch kann ein Bodenwassermodell nicht allein mit der vom Stomatamo-
dell gelieferten Transpiration F bestimmen. Es ben6tigt zusatzlich Skalierungsinformationen,
ndmlich iiber welche Blattfliche sich dieser Flufs summiert. Dazu kénnte ein Modell des Koh-
lenstoffhaushalts den Blattflichenindex LAT liefern. Kohlenstoff- und Stickstoffhaushalt wéiren
wiederum mit dem Photosynthesemodell verkniipft.

Wenn es in Zukunft notwendig sein sollte, ein Teilsystem ,lokaler ABA-Haushalt im Blatt*
zu formulieren, wiirde dieses etwa bei trockener Luft mehr Synthese und /oder weniger Abbau
von ABA betreiben. Es konnte dazu das vom Stomatamodell berechnete Blattwasserpoten-
tial {ibernehmen und daraus das zusitzliche ABA-Signal formen und zuriickreichen. Diese
Kopplung iiber ¢; und ABA; 14t sich direkt vornehmen.

Die Abbildung 3.4 stellt die Einbindung des Stomatamodells in einen groferen Kontext
schematisch dar. Die anderen Komponenten sind nicht zwangslaufig erforderlich, damit das
Stomatamodell arbeiten kann; es ist selbstverstdndlich moglich, sie einzeln durch vorgeschrie-
bene Werte der Eingangsgrofen zu ersetzen.

3.2 Modellbildung

Als Ergebnis der Systemanalyse fanden wir, dafs der Zustand des Stomatasystems durch die
Werte von V, Vs, ng, ns und T gegeben ist. Wir miissen zuerst den Zusammenhang zwischen
den Zustandsvariablen und der uns interessierenden Zielgrofie Stomataleitfahigkeit quantitativ
herstellen. Dann werden die oben entwickelten Strukturdiagramme iibersetzt in Differential-
gleichungen, die die Dynamik der Zustandsgrofsen beschreiben. Darin werden die auftretenden
Fliisse ersetzt durch Annahmen iiber die Zustandsgrofien. Im n#chsten Schritt werden die
Koeffizienten als Funktionen der Umweltparameter ausgedriickt. Das so erhaltene Modell be-
schreibt die Dynamik der Reaktion. Fiir viele Fragestellungen reicht ein statisches Modell aus,
das im Anschluf entwickelt wird.

3.2.1 Bestimmung der Leitfihigkeit aus Volumen und Druck

In diesem Abschnitt geht es um den Zusammenhang zwischen Leitfahigkeit und Anschwel-
lungszustand der Schliefzellen. Die Ursache fiir die Offnung des Spaltes ist die Volumenzu-
nahme in den Schliefszellen. Sie fithrt die Forminderung herbei, die von der Struktur der
Zellwénde vorgegeben ist. Kénnte man das Volumen der Schliefszellen als Maf fiir die Leitfa-
higkeit nehmen? Immerhin haben Raschke und Dickerson 1973 (zitiert in Sharpe et al., 1987)
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Abbildung 3.4: Schnittstellen des Stomatamodells zu angrenzenden Systemen. Die Pfeile stellen dar, wie der
Datenaustausch zwischen den Teilmodellen stattfindet und welche Daten von aufien vorgegeben werden. —
Eingangsgrofien: interzellulare CO,-Konzentration C;, Licht PAR, Strahlungsbilanz R,, Wasserdampfdruck
e, Lufttemperatur Ty, Grenzschichtwiderstand 7, Bodenwasserpotential im Wurzelraum v, ABA-Signal aus
dem Blatt ABA;. Die Eingangsgrofte C; kann in Kopplung mit einem Photosynthesemodell bestimmt werden
(dicker Rahmen; Abb. 3.3) oder vorgegeben werden. Eingangsgrofen ¢ und ABA; konnen ebenfalls durch
Kopplung mit anderen Modellen berechnet oder vorgegeben werden. — Ausgangsgrofien neben der Leitfihig-
keit gs:: Transpiration E, Blattwasserpotential ;. — Zusétzliche Grofen: Niederschlag PP, Interzeption I,
Nettophotosyntheserate A, Carboxylierungseffizienz CE (abhingig vom Rubisco-Gehalt und damit von Blatt-
stickstoff; kann aus einem Stickstoffmodell berechnet oder vorgegeben werden), Blattflichenindex LA zur
Skalierung der Transpiration. — Bei der Anwendung auf Biume und Bestdnde kann das Modell in Schichten
aufgeteilt werden (gepunktet angedeutet). Dann miissen z. B. die Lichtabsorption mit zunehmender Tiefe, die
Strahlungsbilanz, die Windverhéltnisse im Bestand (fiir die Grenzschichtdicke) und der Einfluff der Hhe auf
das Blattwasserpotential beriicksichtigt werden.
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eine lineare Beziehung zwischen Offnungsweite b und Volumen V; gefunden. Von der Offnungs-
weite zum wirksamen Querschnitt fiir die Diffusion (und damit zur Leitfahigkeit g5;) wére es
nur noch ein kleiner, linearer Schritt;? insgesamt wiren Volumen und Leitfihigkeit also linear
verkniipft!

Der mechanische Vorteil. Das Volumen ist aber nicht allein ausschlaggebend. Der Druck
des umliegenden Gewebes hemmt die Offnung. Uber das mechanische Zusammenspiel wurden
in den siebziger und frithen achtziger Jahren einige Arbeiten vertffentlicht. Es bildete sich
die Vorstellung heraus, daf die Nebenzellen einen ,mechanischen Vorteil* « gegeniiber den
Schliefszellen besitzen, der schliefslich als das Verhéltnis der beiden Druckwirkungen auf die
Offnungsweite b definiert wurde:

ob/0ps

“= " ov/op, (3:2)

Im einfachsten Fall ist v eine Konstante (man vergleiche dazu die geometrische Betrachtung
von Wu et al. (1985) in der Reihe (Sharpe und Wu, 1978; Wu und Sharpe, 1979; Sharpe et al.,
1987)). Dann kann man die Offnungsweite schreiben als (Cooke et al., 1976)

b = max(0, by + const - (p; — aps)) (3.3)

Die gewichtete Druckdifferenz. Den kontrollierenden Term will ich als gewichtete Druck-
differenz bezeichnen und mit dem Symbol Ap versehen, es ist also

Ap = py — ap; (3.4)

Der Wert von o wurde generell grofer als 1, meist zu 1.5 bis 3 angegeben. Allerdings
wurden die entsprechenden Untersuchungen meist mit osmotischen BadelGsungen fiir isolier-
te Stomatakomplexe ohne Gegendruck durchgefiihrt. Bei Experimenten mit Drucksonden an
Epidermisstreifen stellten Franks et al. (1995) fest, dak die Stomata nach Uberschreiten eines
Schwellendrucks von 0.41 MPa 6ffneten, der — perhaps fortituously, wie sich die Autoren aus-
driicken — dem Druck der umgebenden Zellen genau entsprach. Das spriche fiir @« = 1 und
bop = 0. Aus neuesten Untersuchungen von Franks et al. (1998) ergeben sich aber Werte von
1.5 bis 3.5 (vgl. Abb. 3.5) mit einem leicht positiven Wert fiir bo.

Die in Anhang C berechneten Widerstinde im Ersatzschaltbild des Wasserhaushaltes
(Abb. 3.2a) sind vertréglich mit o < 1.82, dem Verhiltnis der Widerstdnde R, (vom Xylem
bis zum Ort der Verdunstung) und R; (vom Xylem bis zu den Nebenzellen). Die Hintergriinde
werden im Abschnitt 3.4.3 erldutert. Vorab geniige die Feststellung, dafs sich das Konzept der
gewichteten Druckdifferenz als kontrollierende Grofe fiir die Stomataleitfahigkeit eignet.

*)Die Liange a der Spaltoffnung ist ndherungsweise konstant. Die Fliche héngt sowohl bei einer rechtek-
kigen Offnung (ab, Gramineen-Typ) als auch bei einer Ellipse (rab, Helleborus-Typ) linear von b ab. Bei
einem gleichférmigen Querschnitt entlang der Tiefe der Pore wiirde folglich die Leitfahigkeit linear mit der
Offnungsweite b zusammenhiingen. — Das ist nicht ganz korrekt, weil der Querschnitt eben nicht gleichférmig
ist; b wird an der engsten Stelle gemessen, und der Querschnitt in anderen Tiefen verschiebt sich etwa uniform
mit der Engstelle, d. h. dort gilt b nicht als Faktor, sondern nur als Offset. Die effektive Querschnittsfliche
iiber die ganze Tiefe steigt daher langsamer als linear mit b. Andererseits konnte man argumentieren, daf fiir
die effektive Tiefe der Pore nur die engen Bereiche wirklich relevant sind. Je weiter die Pore gedffnet ist, desto
geringer wird der Anteil enger Bereiche, die effektive Tiefe nimmt also ab und kompensiert den langsameren
Anstieg der Fliche in Gl. 2.5.
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Abbildung 3.5: Zusammenhang zwischen den Driicken in Schlief- und Nebenzelle und der Offnungsweite bei
Vicia faba und Tradescantia virginiana. Mit einer Mikrodrucksonde wurde der Druck in den Schliefizellen
auf- und wieder abgebaut, links mit Gegendruck, rechts mit und ohne Gegendruck in der Epidermis (als P.p
bezeichnet). Eine kleine Hysterese ist zu erkennen. Die Offnungsweite niihert sich bei hohem Druck einem
Maximalwert, die Kurvenform ist geringfiigig sigmoid. Aus (Franks et al., 1998), mit eingefiigten Daten aus
(Franks et al., 1995) (offene Kreise). — Diese Messungen geben aufierdem Aufschluf iiber den mechanischen
Vorteil: bei Vicia faba fiihrt der Gegendruck von 0.62 MPa gerade zum Schliefen der Stomata bei Py, = 0. Bei
Tradescantia virginiana schliefien die Stomata ohne Gegendruck nicht vollig. Im Vergleich zwischen keinem und
vollem Gegendruck (0.92 MPa) muf zu Beginn der Offnung ein zusétzlicher SchlieRzellendruck von 1.3 MPa,
spéter fast 3 MPa aufgebracht werden, um die gleiche Offnungsweite zu erzielen (das entspriche a = 1.5 bis
3). Zieht man die ilteren Daten (offene Kreise) hinzu, zeigt sich, daf der mechanische Vorteil mit steigendem
Gegendruck abnimmt. Bei einer Apertur von 6 pm (gepunktete Linie) betréigt der zusétzliche Schliefzellendruck
1.45 MPa, um 0.41 MPa zu iiberwinden; aber dann nur 1 MPa, um weitere 0.51 MPa zu iiberwinden. Das
entspricht a =3.5 bzw. 2. Nach diesen Daten wiirde a mit der Apertur steigen und mit P., sinken. — Fiir
diesen Vergleich ist wesentlich, daf die untersuchten Schliefizellenpaare in beiden Studien in etwa gleich grof
sind. In der neueren Untersuchung wird eine Linge von 70 pm im schlaffen Zustand angegeben, aus Fig. 2 in
der #lteren Veroffentlichung kann man eine Lénge von ca. 65 pm ableiten.

In Gleichung (3.3) fehlt die mechanische Grenze, die bei hohen Driicken in der Schliefzelle
erreicht wird. Es ist dann praktisch keine Volumensteigerung mehr moglich, die Wande sind
maximal gedehnt. Daher muf bei hohem Druckiiberschuf Ap eine Sittigung fiir die Offnungs-
weite erreicht werden.

Fiir den endgiiltigen Zusammenhang zwischen Leitfihigkeit und Druck habe ich im Modell
drei Formulierungen vorgesehen. Zu den Funktionen vgl. Anhang D. Bei allen Formulierungen
wurde by Null gesetzt.

(a) eine lineare, nicht limitierte Funktion (entsprechend Gl. 3.3)

(a) gst = fAp (3.5)
(b) eine Séttigung 1. Ordnung

A O
(b) gst = gmazAp—i—il;{ mit Am,p = gmaz/f (3-6)
m?p
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(c) eine schiefwinklige Hyperbel mit mehr Kontrolle iiber den Ubergang in die Sittigung

(C) gst = minl(pra gmax)

- FADP + gmaz — \/(pr + gmaav)2 — 40 fApgimaz
B 2

(3.7)
als Losung der Gleichung

g?t — gst(fAP + gmaz) + 0 fAPgmaz =0 (3.8)

Als Parameter dienen dabei die Steigung f im linearen Bereich, dariiber hinaus die maximale
Leitfahigkeit gmq, und der Kriitmmungsparameter 6.

Um die Steigung f zu bestimmen, schitzt man zunéchst den maximal auftretenden Druck
Pmaz ab, der dann herrscht, wenn alle Ionen in die Schliefzelle gepumpt worden sind (dann
ist auch die Druckdifferenz Ap maximal). Die Stomata erreichen ihre maximale Leitfihigkeit
gmaz aber nicht erst bei ppqez, sondern schon frither bei p, (Sittigungsbereich in Abb. 3.5 bei
P.p, = 0). Wir fassen p, als einen Bruchteil f, von pmaer auf, po = pmaz/ fp, und bestimmen
damit f wie folgt:

Gmaz = Do = fpmaa:/fp sodaf f = fpgmaz/pmaz (3-9)

Somit kann f, dazu genutzt werden, den mechanischen Arbeitspunkt des Modells zu ju-
stieren.

Zusammengefaft verwenden wir also nicht die Volumina, sondern die gewichtete Druckdif-
ferenz Ap als bestimmende Grofe fiir die Stomataleitfahigkeit. Die Driicke p, und p, héngen
dabei iiber Druck-Volumen-Kurven mit den Zustandsvariablen V; und Vy zusammen, die ich
als néchstes kurz besprechen will.

3.2.2 Druck-Volumen-Kurven

Druck-Volumen-Beziehungen von Zellen werden meistens mit dem (volumetrischen) Elastizi-
tatsmodul e charakterisiert. Der Elastizitdtsmodul stellt den Proportionalititsfaktor zwischen
einer relativen Volumenanderung und der dafiir erforderlichen Druckinderung dar,

dp = edV/V (3.10)

Oft wird ein Zahlenwert fiir Zellen angegeben, aber € ist nicht wirklich eine Konstante —
sonst wiirde es immer leichter, die Zelle weiter aufzublahen. Das sieht man durch Integration
der Gleichung 3.10 fiir p von 0 bis p und fiir V' von Vj bis V. Man erhilt p(V') = elogV/V}.
Der Druck wiirde also nur logarithmisch mit dem Volumen steigen.

Stattdessen steigt € mit dem Druck an. Das kann man so verstehen, daf die Cellulose-
Ketten in der Zellwand durch ihre unterschiedliche Orientierung und Vernetzung zuerst nur
teilweise gespannt werden. Bei fortschreitender Dehnung tragen immer mehr Ketten die Last,
bis irgendwann die Grenze der Reifsfestigkeit fiir die ersten Ketten erreicht ist; wenn diese rei-
fen, nimmt die Belastbarkeit schnell weiter ab, und die Wand reifft ganz auf. Die Zahlenwerte
beziehen sich daher meistens auf die Anfangselastizitat nahe dem Stadium der Plasmolyse und
liegen zwischen 1 und 50 MPa.
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Abbildung 3.6: Druck-Volumen-Beziehungen von Schlieff- und Nebenzellen an Beispieldaten von Vicia faba.
Links: Im dynamischen Modell verwendete Gleichungen. Fiir V' < Vj ist der Druck Null; die Zellmembran zieht
sich von der Wand zuriick (Plasmolyse). Mit dem Druck steigt das Volumen. A Daten von Raschke, Dickinson
und Pierce (1973) an Schliefzellen von Vicia faba. Die maximale relative Volumeninderung betrigt vmaz =
1.25. Durchgezogen: die tatséchlich verwendete vereinfachte Funktion (3.12) mit einem Elastizitétsmodul eg4
von 2MPa. Die Nebenzellen (gestrichelt) sind steifer als die Schliefizellen (hier: e, = 10 MPa) und lassen sich
weniger ausdehnen (Vmar = 0.1). — Rechts: Modell von Wu et al. (1985) (diinne Linie) mit den gleichen Daten.
Dieses Modell enthélt die Beschreibung eines Phaseniibergangs zwischen isotroper und anisotroper Expansion
eines Polymers. Die dort angegebene empirische Funktion ist aus zwei Stiicken zusammengesetzt und damit
sehr unhandlich fiir analytische Umformungen. Unser einfaches empirisches Modell enthélt den Phaseniibergang
nicht. — Man beachte die Ahnlichkeit der Druck-Volumen-Kurve und der Druck-Apertur-Kurve (Abb. 3.5) von
Vicia faba, so dak sich eine niherungsweise lineare Beziehung zwischen Volumen und Offnungsweite finden
LaRt.

Die Plasmolyse bezeichnet den Zustand p = 0 in der Zelle, bei dem die Plasmamembran
nicht wie im turgeszenten Zustand an die Zellwand gepreft wird, sondern teilweise davon ab-
gelost ist und das noch verfiighbare Wasservolumen einschlieft. An der Schwelle der Plasmolyse
hat die Zelle gerade das Volumen Vj erreicht, das durch die entspannte Zellwand vorgegeben
wird. Mit steigendem Druck wichst das Volumen anfangs annéhernd linear an. Die Volumen-
anderung relativ zu Vp wird mit v = V/Vj — 1 bezeichnet.

Der lineare Anstieg der Druck-Volumen-Kurve hat die Steigung €/Vj, so daf gilt

p=¢/Vo-(V-Vy)=c€v. (3.11)

Mit steigendem Druck geht das Volumen asymptotisch an ein maximales Volumen her-
an. Fiir die maximale relative Volumenzunahme vy, finden sich in der Literatur Werte fiir
Schliefzellen von 100 bis 150 %. Nebenzellen sind eher im Bereich gewohnlicher Zellen und
lassen nur kleine Volumendnderungen zu.

Von Wu et al. (1985) wurde eine empirische Funktion fiir die Druck-Volumen-Kurve von
Vicia faba angegeben, die aber aus mehreren Stiicken besteht (Abb. 3.6, rechts). Einfacher
ist eine Sattigungsfunktion, wobei eine Sittigung erster Ordnung zu stark gekriimmt ist; eine
schiefwinklige Hyperbel mit einem eng begrenzten Ubergang zwischen der linearen Beziehung
(3.11) und der Grenze Vpmae = Vinaz/Vo — 1 pabt hier besser,

v =min'(p/€, Vmaz) (3.12)

Abschliefsend sei festgestellt, dafs die Wahl der Druck-Volumen-Kurve und der Beziehung
zwischen Leitfdhigkeit und Druckdifferenz nicht wirklich unabhéngig voneinander sind. Da
sowohl Volumen als auch Leitfihigkeit linear mit der Offnungsweite korreliert sind, sollte
der gleiche Funktionstyp fiir beide Beziehungen verwendet werden. Damit fillt die Wahl auf
Gl. 3.7, also Typ (c) im vorigen Abschnitt. — Die Typen (a) und (b) sind fiir Testzwecke
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hilfreich, da mit ihnen die Richtigkeit der mathematisch-numerischen Behandlung der schief-
winkligen Hyperbel gut iiberpriift werden kann.

3.2.3 Dynamische Formulierung

Nachdem die Berechnung der Stomataleitfihigkeit aus den Zustandsvariablen geklért ist, kon-
nen wir uns der Dynamik des Systems zuwenden. Zum besseren Verstindnis stelle man sich
vor, die fiinf Zustandsvariablen Vg, V, ng, ny und 7T; seien als Anfangsbedingungen vorge-
geben. Man fragt nun nach den zeitlichen Anderungen der Zustandsvariablen. Als Ergebnis
werden wir fiinf Differentialgleichungen erhalten, die auf der rechten Seite letztlich von dem
Istwert der Zustandsvariablen abhingen. Die konkrete Struktur der Gleichungen hat mathe-
matische Implikationen fiir die in Frage kommenden Funktionen der Umweltfaktoren. Hier
sind genauere Betrachtungen notwendig, deshalb wird fiir die Details auf die nachfolgenden
Abschnitte verwiesen.

Teilsystem Wasserhaushalt. Die Volumina im Teilsystem Wasserhaushalt veriandern sich
gemafs ihrer Zu- und Abfliisse,

AV, /dt = Jog — J, und  dVi/dt = Jpe — Jee (3.13)

wobei wir Volumenstréme (m? s~!), nicht Stromdichten verwenden. — Man beachte, daf hier
der Basishaushalt der Zellen als starre Grundlage vorausgesetzt wird. Wir betrachten nur noch
die aufgesetzten Anderungen aufgrund des Transpirationsstroms.

In der fliissigen Phase bestimmt der Gradient des Wasserpotentials die Volumenstrome.
Als Proportionalitétsfaktor dient der hydraulische Widerstand R (MPa s m~3). Es ist

Jeg = (e — 1/’9)/Rp s Jse = (Vs — 1/’e)/(Rg —Rs) und  Jys = (Y2 —¢¥s)/Rs (3.14)

Hier werden die Wasserpotentiale in Xylem, Schliek- und Nebenzellen sowie im Apoplasten
benétigt. Wir denken uns ¢, im Moment als vorgegeben (spiter mehr dazu). Es dient als
Bezugspunkt fiir die anderen Wasserpotentiale. Fiir ¢, miifiten wir genauso wie fiir ¢y und
15 (unten) die Wasserpotentialgleichung des Kompartiments hinschreiben. Aber da uns die
Dynamik im Apoplasten nicht interessiert, setzen wir seine Kapazitit auf Null, d. h. es muf
zu jeder Zeit gleich viel Wasser hinein wie hinaus flieken. Aus Jg = Je + Joq erhélt man

_ Ryptbs + (By — Ro)tg — Ry (Ry — Rs)Je
RP + (Rg - Rs)

Ve (3.15)

so dafs v, linear mit J, sinkt. Die Wasserpotentiale ¢, und s setzen sich aus hydrostatischem
und osmotischem Anteil zusammen,

wg = pg(Vg) - ﬂ'ges und s = ps(Vs) - Wges (3.16)

wobei die hydrostatischen Driicke mit den dynamischen Zellvolumina zusammenhéngen, und
die gesamten potentiellen osmotischen Driicke sich aufteilen in immobile Beitrdge n* und die
Beitrage aus dem Teilsystem Ionenhaushalt (s. u.) geméf Gl. (2.17):

Tt = ﬂ; +RTec, und wd = 71';' 4+ RTc4 (3.17)
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Die Konzentrationen der immobilen Substanzen (und damit ihre osmotischen Beitréige) sind
von Volumeninderungen betroffen. Wir wéihlen als Bezugspunkt das Plasmolysevolumen 1}
und den dann geltenden potentiellen osmotischen Druck 7#0:

TV =m"V? und wlVs =7V (3.18)

Fiir die Dynamik in der fliissigen Phase fehlen uns damit nur noch die Stréome .J. und
Jp. Sie miissen wegen der Massenerhaltung den molaren Fliissen £ und E), in der Gasphase
entsprechen. Dort wirkt der Konzentrationsgradient als treibende Kraft. Die Leitfahigkeit fiir
den Transpirationsflufs setzt sich aus Stomataleitfihigkeit gs; und Grenzschichtwiderstand 7y
zusammen (Gl. 2.10). Analoges gilt fiir die peristomatire Transpiration, die die Leitf&higkeit
fiir den peristomatéren Weg g, enthélt. Die molaren Fliisse werden iiber das Molvolumen
von Wasser in Volumenfliisse umgerechnet. Die Volumenfliisse gelten pro Quadratmeter und
werden mit Hilfe der Stomatadichte ng in den Strom pro Pore umgerechnet,

Je =VimE/nst = VD guw/nse und  Jp = Vi Ep/ng = Vin D gup/nst (3.19)
mit
es(Tl) —€ st 9p
D — , [ = 3.20
Dair =T gstThl Jur =173 9pTbl (3.20)

Der Sattigungsdampfdruck bei Blattemperatur 7; verweist auf das Teilsystem Energie-
haushalt. Der Wasserdampf-Partialdruck e in der Aufenluft sowie der Luftdruck pg;» und
den Grenzschichtwiderstand ry; sind vorgegeben. Die aktuelle Stomataleitfdhigkeit g ist eine
Funktion der gewichteten Druckdifferenz Ap und damit der Driicke p, und p,. Bis auf die
Verbindungen zu den anderen Teilsystemen ist die Dynamik des Wasserhaushalts vollstindig
festgelegt.

Teilsystem Ionenhaushalt. Das Teilsystem Ionenhaushalt ist ein geschlossenes System.
Jede Zunahme der Ionenmenge n, bedingt eine Abnahme von ng; und umgekehrt. Die Ge-
samtmenge der Ionen ist n; = ng + ns. Offnende und schliefende Reize beeinflussen den Io-
nentransport zwischen den beiden Kompartimenten. Der 6ffnende Ionenfluf Fj, transportiert
Tonen aktiv aus den Nebenzellen in die Schliefszellen, der schliefiende Ionenflufs F,. transportiert
Ionen zuriick.

dng/dt = F, — F, und dng/dt=F,-F, (3.21)

Wiéhrend die Bilanzen fiir die Pools ng und n, gefiihrt werden miissen, sind die wirksamen
Groken nicht die Stoffmengen, sondern die Konzentrationen (genauer: Stoffmengenanteile,
vgl. 2.1.1),

cg=ng/Vy und c5=n,/V; (3.22)

Die Fliisse F, und F. werden nun empirisch durch Annahmen iiber die Konzentrationen
beschrieben: der 6ffnende Flufl F, sei eine Sattigungsfunktion der Vorratskonzentration cg,
die so schnell in die Sattigung geht, daf der Fluf unabhingig vom Vorrat bleibt, es sei denn,
der Vorrat wird sehr klein. Die Konzentration K, , in den Nachbarzellen, bei der der Fluf
halbmaximal wird, muft dazu sehr niedrig gewahlt werden.



Cs

Fo=ky——
° ocs—i-Km,o

(3.23)

Der sich aufbauende Konzentrationsgradient treibt einen passiven Riickfluf F, mit schlie-
Kender Wirkung, der proportional zum Konzentrationsgradienten ist und dessen Konduktanz
geregelt wird.

Fo=ke(cg—cs) (3.24)

Die Koeffizienten k, und k. sind ihrerseits Funktionen der Umweltfaktoren und machen
damit das Herzstiick der Tonenregulation aus. Sie hangen aber nicht von den Zustandsvariablen
ab. Thre konkrete Formulierung wird in Abschnitt 3.3.1 entwickelt.

Teilsystem Energiehaushalt. Die Energiebilanz des Blattes verdndert die innere Energie
des Blattes, die iiber seine Warmekapazitét (angenihert durch die von Wasser bei konstantem
Druck, ¢y, = 4.17J g7 K1) in Temperaturinderungen umgesetzt wird. Die hier beriick-
sichtigten Beitrage zur Energiebilanz sind Strahlungsbilanz R, Abtransport latenter Warme
AFE und Abtransport durch freie Konvektion C.

dTy/dt = (R — AE = C)/(cpu 0) (3.25)

Hier erscheint nur die Transpiration E, die viel kleinere peristomatire Transpiration £, kann
fiir den Abtransport latenter Warme vernachlassigt werden. Wie E sind alle Terme auf die
einfache Blattfliche bezogen, nicht auf Oberseite plus Unterseite. g,, gibt die flichenbezogene
Wassermasse im Blatt an (typischerweise 100 bis 250 g m~2).

Die Strahlungsbilanz wird beschrieben durch

R,=2airSir—2emro T} +apar Spar (3.26)

2 arp Sir ist der absorbierte Anteil der IR-Strahlung aus der Umgebung, 2 e[RJTl‘1 ist die
Abstrahlung des Blattes nach dem Stefan-Boltzmann-Gesetz. (Der Faktor 2 steht hier, weil
die langwellige Ein- und Abstrahlung Ober- und Unterseite betrifft.) Absorptivitit asgp und
Emissivitdt e;p des Blattes sind zwar von der spektralen Zusammensetzung der Strahlung
abhingig, aber die Strahlung aus der Umgebung (Bestand und Himmel) und die des Blattes
sind in der Hinsicht vergleichbar. Ein typischer Wert ist a;g = e;g = 0.96.

apag Spagr ist der absorbierte Anteil der photosynthetisch aktiven Strahlung PAR. Die
Absorptivitit ist im sichtbaren Bereich besonders wellenlangenabhéngig. Fiir PAR liegt sie
zwischen 0.75 bis 0.90, der verbleibende Rest wird etwa in gleichen Teilen reflektiert und
durchgelassen (Nobel, 1991).

Die konkrete Strahlungsbilanz hingt stark von der Umgebung des Blattes ab. Innerhalb
eines dichten uniformen Bestandes hétte die einfallende IR-Strahlung die gleiche effektive
Temperatur wie die Abstrahlung, so daf nur der geringe kurzwellige Anteil iibrigbliebe. Ein
exponiertes Blatt wiirde von oben Himmelsstrahlung (mit einer effektiven Temperatur bis
hinab zu —20 °C bei klarem Himmel) und von unten Bodenstrahlung (grob auf Lufttempe-
ratur) empfangen. Die kurzwellige Einstrahlung wiirde sich aus einem diffusen Anteil Sy (bis
ca. 200 W m~2) und einem direkten Anteil (bis 800 W m~2 in Mitteleuropa, in den Tropen
iiber 1000) zusammensetzen, je nach Bewdlkung kann noch ein betrichtlicher Beitrag durch
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Vorwirtsstreuung an den Wolkenréndern hinzukommen. Besonders wichtig ist der Einfalls-
winkel des direkten Anteils.

Ich verwende als Mafs fiir die kurzwellige Einstrahlung keinen Energiefluff, sondern die
photosynthetisch aktive Strahlung, die als treibende Kraft fiir die Lichtreaktion von Stomata
und Photosynthese im Modell verwendet wird. Sie muf daher in einen Energiefluf (in W m~2)
umgerechnet werden. Es gilt ndherungsweise

PAR = Spag - 6.0 pE J°1 (3.27)

(entsprechend einer effektiven Wellenldinge von 650 nm).

Der Beitrag freier Konvektion C' hangt von der Temperaturdifferenz zwischen Blatt und
Aufenluft ab. Der entsprechende Widerstand rg ist auch ein Grenzschichtwiderstand, aber fiir
Wiérme, nicht fiir Wasserdampf, und mit ry iiber ry/ry = 0.93 verkniipft (Monteith, 1990).
Hier geht die spezifische Warmekapazitét cp , eines Mols Luft ein:

C=cpoa(T1—Tn)/rE (3.28)

3.2.4 Strategie zur Bestimmung der Modellparameter

In den vorangegangenen Abschnitten habe ich ein dynamisches Modell der Regelvorgénge in
einer Spaltoffnung aufgebaut. Dieses Modell hat aufgrund seiner Vielschichtigkeit eine Unzahl
von Parametern (die zum Teil noch gar nicht sichtbar geworden sind; vgl. Abschnitt 3.3.1).
Manche sind entscheidend fiir die Regelantwort des Systems, andere mufsten eher aus mathe-
matischen Griinden eingefiihrt werden, um ,,pathologische” Situationen abzufangen. Es beste-
hen Abhiingigkeiten zwischen den Koeffizienten, so daf die Anderung eines Wertes gleichzeitig
erfordert, daft auch ein anderer Wert veréndert wird, damit das System regelfdhig bleibt.

Allen Parametern ist gemein, daf man sie mit mehr oder weniger grofem Aufwand expe-
rimentell erfassen kénnte, da das Modell auf realen, in Pflanzen beobachteten physikalischen
und (bio-)chemischen Prozessen basiert. Entsprechend werden viele oder gar alle Parameter
von Art zu Art, womdglich von Pflanze zu Pflanze oder gar von Blatt zu Blatt verschieden
sein. Ist dieses Modell noch beherrschbar? Kann man damit iiberhaupt noch etwas lernen?

Meine Antwort lautet ,,ja“. Kehren wir zu einer typischen Fragestellung fiir den Einsatz
des Modells zuriick: dem Einflufs einen verénderten Stomataregelung unter erhohtem CO, auf
Wasser- und Kohlenstoffhaushalt. In der Einleitung dieser Arbeit habe ich geschildert, daf die
Wechselwirkung der verschiedenen Umweltparameter in seiner Gesamtheit das Stomataverhal-
ten priagt. Die Stomatareaktion kann eben nicht von einer isolierten Grofe abhéngig gemacht
werden. Folglich miissen alle Regelprozesse erfakt werden. Die tieferliegende Maschinerie aber
funktioniert mit vielen verschiedenen Parametersitzen. Zum Beispiel kann der Tonenhaushalt
mit kleinen oder groferen Ionenmengen operieren, wenn gleichzeitig der Durchsatz des lo-
nentransports und die Mechanik der Umsetzung von Volumeniinderungen in Offnungsweiten
angepaft wird. Ebenso ist es zweitrangig, ob das Modell den Gasaustausch mit vielen kleinen
oder weniger grofen Spaltéffnungen bewiéiltigt (was in der Tat bei verschiedenen Arten eines
Lebensraumes so verwirklicht ist, wie wir aus unseren mikroskopischen Messungen wissen).

Ich schlage darum folgenden Weg ein, um mit den Parametern moglichst sinnvoll umzu-
gehen. Sie werden in drei Kategorien aufgeteilt:

1. Am wichtigsten sind die Schliisselparameter fiir die Reaktion auf Umweltfaktoren. Sie
werden aus gemessenen Stomatareaktionen abgeleitet und artspezifisch bestimmt.
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2. Die Parameter, die die Funktion des Systems an sich gewéhrleisten, werden aus Li-
teraturdaten zu einem untereinander kompatiblen Satz zusammengefiigt. Diese Werte
werden zwar ungefihr die richtige Grofenordnung haben, werden aber nicht genauer
untersucht.

3. Aus mathematischen Griinden erforderliche Parameter werden moglichst nah an die
Grenzfille geschoben, die sie absichern sollen (etwa Iy, o, der das Leerlaufen der Neben-
zellen durch den 6ffnenden Fluf verhindert), so dak sie einerseits das Systemverhalten
im allgemeinen wenig beeinflussen und andererseits das dynamische System gerade noch
numerisch stabil bleibt.

Die fiir die Umweltfaktoren zustdndigen Parameter aus Kategorie 1 setzen auf einem funk-
tionierenden System auf. Die Parameter aus Kategorie 2 lassen sich leichter in eine funktionie-
rende Balance bringen, wenn die mathematischen Modelleigenschaften grundlegend verstan-
den sind. Und die Grenzfille der Parameter aus Kategorie 3 richten sich nach den Werten aus
Kategorie 2.

Sinnvollerweise beginne ich also im néchsten Abschnitt mit einigen mathematischen Be-
trachtungen, baue darauf das Grundsystem auf und komme abschliefsend zu den Experimenten
zur Umweltreaktion, die mit der Methode der ,inversen Modellierung* ausgewertet werden.
Diesem Teil ist ein eigenes Kapitel, Kap. 4, gewidmet. In Anhang A.2 sind alle Parameter ta-
bellarisch nach Teilsystemen aufgefiihrt. Dort findet sich auch ihre Werte im Modell mit einer
kurzen Begriindung oder einem Verweis auf die Textstelle, in der genauer darauf eingegangen
wird.

3.3 Mathematische Eigenschaften des Modells

Ich habe das Modell aus der Vorstellung iiber die regelnden Prozesse dynamisch konstruiert.
Das entstandene System von Differentialgleichungen lifst sich aber nur schwer zur Beurtei-
lung des Modellverhaltens heranziehen. Mit einigen N&herungen konnen wir eine Losung der
Gleichungen fiir das dynamische Gleichgewicht berechnen. Im Gleichgewicht sind die zeitli-
chen Anderungen der Zustandsgréfen Null. Dem allgemeinen Gebrauch folgend bezeichne ich
diesen Zustand abkiirzend mit ,,Steady-State®.

Mit der Steady-State-Version des Modells ist es erheblich leichter, das Modellverhalten
zu diskutieren und ein funktionierendes Grundsystem zu konstruieren. Im Anschluf 14t sich
auch die Parameterisierung der Umweltreaktion mit dem Steady-State-Modell viel schneller
als mit dem dynamischen Modell erledigen. Denn die Parameter miissen ausgehend von halb-
wegs verniinftigen Schéitzwerten durch Versuch und Irrtum gesetzt werden, damit die Steady-
State-Meftdaten aus unseren Experimenten von dem Modell nachgebildet werden. Zum Schlufs
werde ich mit einem Monte-Carlo-Experiment demonstrieren, dafs das Steady-State-Modell
trotz seiner Naherungen als Ersatz des dynamischen Modells benutzt werden kann, wobei es
betrichtliche Rechenzeitvorteile bringt.

Zuerst wird fiir das Teilsystem Ionenhaushalt die Steady-State-Losung erarbeitet. Wir
werden die Konzentrationen ¢4 und ¢, als Funktion von k,/k. und dem Volumenverh&ltnis
7 erhalten. Im Teilsystem Energiehaushalt tritt die unbekannte Blattemperatur nichtlinear
als Tl4 und eg(7;) auf. Um die Gleichungen losen zu konnen, werden wir den Einfluf der
Blattemperatur jeweils linearisieren und kénnen die Blattemperatur durch die Lufttemperatur
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ersetzen. Diese Naherungen sind vor allem in der Meteorologie gebrauchlich und finden 7. B. fiir
die wichtige Penman-Monteith-Gleichung (z. B. Monteith und Unsworth, 1990) Verwendung.

Es bleibt das Teilsystem Wasserhaushalt. Aus den Differentialgleichungen erhalten wir den
Zusammenhang zwischen den Wasserpotentialen und den Transpirationsstromen. Wiirden wir
die Driicke P, und P; kennen, so liefe sich die Leitfahigkeit berechnen. Aber P, und P; hdngen
iiber die Wasserpotentiale mit .J. zusammen, und die Transpiration kennen wir erst, wenn wir
die Leitfihigkeit schon haben. Wir miissen daher mehrere Gleichungen gleichzeitig 16sen, um
schlieRlich die Leitfihigkeit zu erhalten, die alle Bedingungen erfiillt.

3.3.1 Steady-State-Gleichungen fiir den Ionenhaushalt

Welchen Einflufs haben &, und k. auf das Ergebnis der Ionenregulation? Dazu betrachten wir
im folgenden nicht die Dynamik des Ionentransports, sondern nur den Gleichgewichtszustand,
der sich einstellt. Wichtige Naherung: Volumendnderungen werden vernachlissigt.

Im Steady-State gilt Fi, = F¢. Die zugehorigen Ionenkonzentrationen c; und ¢, lassen sich
berechnen, wenn man die Erhaltung der Ionenzahl n; ausnutzt, um ¢4 durch c; auszudriicken.
Es ist

ng =ng + ng bzw. Cg = Cmaz — Cs - Vs/Vy = Cmaz — TCs (3.29)

wobel ¢mqz die maximale Konzentration in den Schliefszellen sei (n¢/Vy). Das Volumenverhélt-
nis Vs/V, bezeichnen wir mit 7.
Mit Gleichung (3.29) erhiilt man aus der Steady-State-Bedingung

c
Ocs-l-i;(m = kc(Cmam — TCs — Cs) (330)

eine quadratische Gleichung fiir cg,
(1+ T)Cz + [ko/ke — ¢maz + Kmo(1 4+ 7)]cs — Km oCmaz =0 (3.31)

Entscheidend fiir das Steady-State-Ergebnis ist also allein das Verhéltnis k,/ k.. Die absolu-
ten Werte bestimmen lediglich die Geschwindigkeit der Ionendynamik und miissen so gewéhlt
werden, daf typische Reaktionszeiten von 30-60 min erreicht werden.

Von den beiden Losungen kommt nur die grofere in Frage, die kleinere liegt im negativen

Bereich der Hyperbel (Abb. 3.7, links).

—ko/ke — ¢maz + Kmo(1L+7)] + \/[ - ~]2 + 4(1 + 7) K 0Cmaz
2(1+7)

Cs = (3.32)

Die Losung stellt eine schiefwinklige Hyperbel dar (Abb. 3.7, rechts), die zunéichst linear
mit dem Verhéltnis k,/k. abnimmt und sich dann asymptotisch an die Abszisse anschmiegt.
cg verlduft spiegelbildlich zu c,, aber um den Faktor 7 skaliert.

Der Arbeitspunkt des Regelfaktors k,/k. muf folglich im linearen fallenden bis leicht ge-
kriimmten Bereich von ¢, liegen, um wirksame Konzentrationsinderungen zu erreichen. Wie
kann man das genauer fassen? Im Grenzfall I, , — 0 geht Gleichung (3.32) in einen linearen
Ausdruck in k,/k. iiber (gepunktete Linie in Abb. 3.7, rechts):

lm e, — (Cmaz — ko/ke) /(1 +7)  falls epmaz > ko/ke (3.33)
Km,o—0 0 sonst
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Abbildung 3.7: Steady-State-Verhalten des Teilsystems Ionenhaushalt abhéngig von den Koeffizienten &k, und
ke. Links: die Fliisse F. (fallende Gerade) und F, (Hyperbel) in Abh#ngigkeit von ¢s. Es gibt prinzipiell zwei
Schnittpunkte; hier wird deutlich, daf nur die Losung ¢s > 0 interessiert. — Rechts: Die Konzentrationen c¢g4
und ¢ als Funktion des Verhiltnisses ko/kc. Der Grenzfall K, , — 0 ist als gepunktete Strecke eingezeichnet.
Diskussion dazu siehe Text. 7 ist zur Verdeutlichung iibertrieben klein gewihlt (7 = 2), fiir hoheres 7 treffen
sich ¢4 und c¢s bei niedrigeren Konzentrationen.

Der Regelfaktor k,/k. hat die Dimension einer Konzentration und den groften Einfluf
im Wertebereich von 0 bis ¢;4,. Bei konstantem Schliefreiz k. reagieren die Konzentrationen
linear auf den &ffnenden Reiz k,, bei konstantem k, wirkt k. hyperbolisch.

Was geschieht, wenn man jetzt Volumeniinderungen zulift? Angenommen, k,/k. wiirde
steigen, dann wiirde mit dem Anstieg der Ionenkonzentration das Wasserpotential negativer
werden und sofort ein Nachstromen von Wasser bewirken; diese Volumenzunahme verdiinnt
die Tonen und reduziert den Konzentrationsanstieg. Der Verdiinnungseffekt wiirde vor allem
bei Volumina nahe Vjy ins Gewicht fallen. Anders ausgedriickt: man wiirde gréfsere Werte von
ko/ke brauchen, um auf osmotische Weise die gewiinschte Offnungsweite zu bekommen. Das
entspricht in Abb. 3.7 einer leicht verzerrten x-Achse.

3.3.2 Die Koeffizienten k, und k. als Funktionen der Umweltparameter

Bestimmung von k,. k, beschreibt die Abhingigkeit des aktiven Pumpens von Licht,
Temperatur und Bodenwassersignal. Die maximale Pumprate beruht auf der temperaturab-
hiangigen Energielieferung aus der Respiration. Wir nehmen einen QQ19-Wert von 2.0 und einen
Basiswert ko o bei der Referenztemperatur Ty an. Die Pumpen haben eine Mindestaktivitét fo
von 4 %, die auch ohne Licht erreicht wird (sonst kénnten Stomata im Dunkeln nicht 6ffnen),
und werden iiber eine lichtabhiingige Aktivierungsfunktion fpar (0 bis 1) hochgeregelt. Da k,
linear wirkt, aber die Lichtreaktion unter allen Umsténden einen Sattigungscharakter haben
soll (vgl. Abb. 2.4), muf die Aktivierungsfunktion eine Sittigungsfunktion sein. Die Lichtstéir-
ke Ky, par mit halbmaximaler Aktivierungswirkung sollte im Bereich 100-300 pE m2s!
sein.

Das Bodenwasser, dargestellt als Wasserpotential ¢, im Wurzelbereich, hemmt {iber Ab-
scisinsdure (ABA) die Pumpen. Das ABA-Signal hingt linear mit dem Wasserpotential zu-
sammen, der Faktor ky bestimmt die Stirke der ABA-Synthese. Zusétzliche ABA aus dem
Blatt (ABA; [pmol m—3]) wird zu dem Signal addiert. Ein weiterer Faktor kaps bestimmt
die Reaktion der Pumpen auf ABA, die exponentiell angesetzt wird. Dadurch entsteht ein
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Begrenzungsfaktor f4pa (< 1). Insgesamt ist

— + fo
. 9(Ti=To)/10 | frar . .34
ko = ko, 1+ fo faBa (3.34)
mit der Lichtaktivierung

fPAR = PAR/(PAR + Km,PAR) (335)

und dem Begrenzungsfaktor

fABA = eXp(—kABA (—k¢wr —+ ABA[)) (3.36)

Man beachte, dafs das Wurzelwasserpotential ¢, stets negativ ist. k4p4 wird als artunabhén-
gige Konstante behandelt, da wir annehmen, daf die HT-ATPasen verschiedener Arten gleich
auf ABA reagieren. Dagegen kénnen die Dichte der Pumpen und der Leckstellen in der Mem-
bran konnen durchaus artspezifisch sein. Aus (Tardieu et al., 1996) 1aft sich ky, fiir Helianthus
annuus zu —200 pmol m~ MPa~! bestimmen, und k454 wird mit 0.0063 m? pmol~" ange-
geben (Bildunterschrift von Fig. 2). Dieser Wert paft zu Daten von tropischen Arten, Acacia
confusa und Litsea glutinosa (Liang et al., 1996, Fig. 11), die zwischen 0.005 und 0.01 liegen.

Bestimmung von k.. k. stellt eine Leck-Konduktanz dar. Ich gehe davon aus, die Wir-
kung von ABA zunéchst ausreichend durch die Hemmung der Pumpen beschrieben zu haben,
und lasse weitere Effekte auf den Ionenefflux weg. Dann beruht der einzige direkte Schliefs-
mechanismus auf C;. Hohes C; muf aber nicht zum kompletten Schliefen fithren (Abb. 2.4).
Also darf k. nicht beliebig grof werden. Wir wéhlen wieder eine Sittigungsfunktion mit der
Anfangssteigung k™. Sie ist aber auch nicht beliebig klein; ihr Mindestwert ist kC.

_ G
Ci/I"m,Ci +1

Der Vorfaktor k**® bestimmt die Reaktionsintensitat auf Cj. Der K, ¢,-Wert begrenzt den
Reaktionsbereich nach unten.

ke = kO 4 kmae (3.37)

3.3.3 Steady-State-Gleichungen fiir den Energiehaushalt

Im Steady-State verschwindet die Temperaturdnderung in Gl. (3.25). Die Energiebilanz lautet
AE + C = Ry,. Wir teilen die Strahlungsbilanz R, laut Gl. (3.26) in den absorbierten Anteil
R;, und die Emission auf, R, = R;, — 2 eIRaT[i, wobei

Rin =2air Sir + apar SPAR (3.38)
Wir setzen C' aus Gl. (3.28) ein und erhalten
ep(T) — T,) /rir + 2emroT) = Ry, — \E (3.39)

Um die Blattemperatur zu bestimmen, gehen wir davon aus, daf sie nicht allzu verschieden
von der Lufttemperatur sei, und wenden eine lineare Ndherung fiir den Sattigungsdampfdruck
und die Abstrahlung des Blattes an:

Oeg

es(Tl) ~ es(Ta) + 8_T
Ta

(Ti — Tu) (3.40)



und
0T =~ oT) + 40T (T} — Ty) (3.41)
Damit 146t sich die Ubertemperatur 7) — T, aus der Energiebilanz (3.39) bestimmen zu

R, — \E

T -T1,=
b7 8ero T3 + cp/ru

(3.42)

mit der Abkiirzung

R}, = Rin — 2aipoT, (3.43)

fiir die Einstrahlung relativ zur Abstrahlung bei Lufttemperatur. Das Dampfdruckdefizit D
wird mit dieser Ndherung fiir die Ubertemperatur zu

es(Ty) — e _ es(Ta) —e+ey(Ta) - (T) = Tu)

D =
Pair Pair
_ es(Ta) —€ + e{s(Ta) . an —AE
Pair Pair 8 eIRUTa3 + Cp/TH

das wir in von E abhiingige und unabhingige Ausdriicke aufteilen:

_es(Ty) —e n et (1) R}, el (T,) \E

= - - . 3.44
Dair Pair  8erroTS + cp/r Pair  8e€rroTS +cp/rH (3.44)
=D*-\'E
Die Abkiirzungen D* und A* sind dabei definiert als
D* — es(Ta) —e + es(Ta) . I?n (3.45)
Pair Pair 8 eIRUTa + Cp/rH
und
(T A
yr = @lde) : (3.46)
Pair  SerroT3 +cp/rH
Mit diesen Abkiirzungen erhilt man fiir die Transpiration E = ¢, D die Gleichung
E =g,D*/(1 4+ X*gy) (3.47)

Diese Gleichung beschreibt den Zusammenhang von g, und E unter Beriicksichtigung
der Blattemperatur. Wir fassen D* als effektives Dampfdruckdefizit auf, das linear von der
absorbierten Strahlung relativ zur Umgebungstemperatur, R}, , abhéngt. X ist nur von Luft-
temperatur und Grenzschichtwiderstand abhingig. Seine Bedeutung wird klar, wenn man die

Leitfshigkeit ¢, in ihre Anteile g5 und gy aufschliisselt:

E = D* Juw — D gst/(1 + rhigst)
14+ /\*gw 1+ A*gst/(l + Tblgst)
* st * st
1+ (Tbl + A*)gst 1+ rzlgst
— D'yt (3.48)
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Man erhélt formal eine effektive Blattleitfdhigkeit ¢ aus der Stomataleitfahigkeit g5 und
einem effektiven Grenzschichtwiderstand ry, = ry + A%,

* st
Mo = T g (349
Wie verhilt sich g;, bei ryy — 07 Wegen ry = 0.93ry verschwindet der Zusatzterm A*
ebenfalls, es bleibt richtigerweise nur g, iibrig.
Die Blattemperatur bestimmt auch den Sensor-Transpirationsstrom FE,. Wir vernachlas-
sigen aber die Riickwirkung dieses kleinen zusétzlichen Abtransports latenter Wéarme auf die
Blattemperatur. Dann ist

Ep = Dgpw = (D* = N'E)gpw = (D* = X93, D")gpw
— (1= X"g5) D" g (3.50)
also durch die Transpirationskiihlung n&herungsweise linear mit g, fallend.
Zusammenfassend: der Zusammenhang zwischen Transpiration £ und Blattleitfihigkeit gy,
wird durch die Beriicksichtigung der Energiebilanz zwar veréndert, bleibt aber formal gleich.

An die Stelle des Dampfdruckdefizits D tritt der Term D*, die Leitfahigkeit wird ersetzt durch
die effektive Leitfdhigkeit gy, so daf gilt:

mit Energiebilanz: ohne Energiebilanz (T} = T,):
(3.51)
E=D'g,=D"—%L E = Dg, = D—3L
T+ 7595t 1+ rpgst

3.3.4 Steady-State-Gleichungen fiir den Wasserhaushalt

Statt umsténdlich die Differentialgleichungen fiir V,;, und V, Null zu setzen und umzuformen,
lassen sich die einfachen Beziehungen zwischen Wasserpotentialen, Widerstdnden und Strémen
auch an Abb. 3.2 ablesen. Es gilt im Steady-State

Vs = Yy — Rs(Je + Jp) (3.52)
Ve = e — Rg(Je + Jp) (3.53)
Vg =1be — RpJp (3.54)

Wir ersetzen die Stréme durch die Transpirationsfliisse nach (3.19) und fithren Abkiirzungen
fiir die auftretenden Vorfaktoren ein. Dann ist

Vs = Yz — Vi Rs(E + Ep) /st = ¥z — KsE — K F (3.55)
g =V — VmRy(E + E,) /ng — VmRpEp/ng = 00y — K,E — K,E, (3.56)
mit den Vorfaktoren Ky = Vi Rs/nst, Ky = VinRy/ng und Kp = Vi (Rg + Rp) /nst.

Um zur Leitfdhigkeit zu gelangen, miissen wir die Driicke bestimmen. Das geschieht mit
der Wasserpotentialgleichung (3.16) und den Gleichungen fiir die osmotischen Driicke (3.17).
Wir erhalten

ps = Ts + 7. +1bs = RTes + 7t + by — KyE — K E,
= RTcs + 7 4+ by — KsD*gly — KsD*gpu (1 — A*glh)
= RTcs + 7t 4y — KsD*gpuy — KsD* (1 — gpuu\*) - g (3.57)

pate plin
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sowie

Py =g+ 7+ 1y = RTcy+ 7, + e — KyE — K, E,
= RTcy+ ) + ¥y — KD gy — KpD* gpuy (1 — X g}

= RTcy + 7} + ¥e — KpD* gy — (Kg — Kpgpu\*)D* - g, (3.58)
pgbs p?ﬂ

Die rechten Seiten dieser Gleichungen zerfallen in je einen linearen Term in g¢;, und einen
absoluten Term, die durch die Klammerung markiert sind.

3.3.5 Niherungen fiir die simultane Losung der Gleichungen

Die einfache Form der Gleichungen (3.57) und (3.58) tauscht dariiber hinweg, daf auch auf
der rechten Seite p, und ps in den absoluten Termen versteckt sind. Das kommt durch die Be-
ziehung zwischen Druck und Volumen zustande, denn cg, ¢s, 7y und 7 héingen vom Kehrwert
des Volumens ab (3.22), (3.18).

Die Gleichungen (3.57) und (3.58), in denen die Driicke abhéngig von der Leitfihigkeit
sind, miissen simultan mit Gl. (3.7) gelost werden, die die Leitfihigkeit als Funktion der
Druckdifferenz beschreibt. Die Volumenabhéngigkeit verhindert die analytische Losung.

Nachdem ich mit verschiedenen anderen Niherungen nicht weitergekommen bin, fiithre ich
an dieser Stelle die N&herung ein, daf sowohl V, als auch Vj in den Gleichungen (3.57) und
(3.58) ersetzt werden durch V? und Vgo.

Mit anderen Worten: ich vernachléssige (a) den Verdiinnungseffekt bei den immobilen os-
motischen Substanzen und (b) den Verdiinnungseffekt bei den Ionen im Teilsystem Ionenhaus-
halt, welches normalerweise auf eine Konzentrationsinderung bei Volumenzunahme reagieren
wiirde.*

Die Griinde dieser Nidherung erldutere ich genauer in der Diskussion (Abschnitt 6.4.3). Thre
Auswirkungen zeigen sich im direkten Vergleich zwischen dem Steady-State-Ndherungsmodell
und dem dynamischen Modell, der den Abschluf dieses Kapitels bildet (Abschnitt 3.4.6).

Abschliekend mochte ich aber festhalten: Die simultane analytische Lisung der Gleichun-
gen fiir die Leitfdhigkeit ist nur mit dieser Ndherung maglich.

3.3.6 Fallunterscheidungen fiir die gewichtete Druckdifferenz

Aufgrund der gerade besprochenen N&herung werden wir die Gleichungen (3.57) und (3.58) mit
von py und ps unabhingigen Werten cg, c;, 7rf7 und 7 verwenden. Sie beschreiben, dak beide
Driicke linear mit beiden Transpirationsstromen abnehmen, allerdings mit unterschiedlicher
Starke (I, K4, Kp). Wesentlich ist die Separation in Anteile, die von der Leitfihigkeit g7,
unabhéngig bzw. linear abhingig sind. Man mufs beachten, daf die hydrostatischen Driicke
nicht negativ werden kénnen, daher schreiben wir genauer

abs lin abs lin

Py = maX(O » Dg — Dy gru) und  py = max(O, ps —Ps - g:;)) (359)

Y Konkret wiirde ein 6ffnender Reiz zuerst cg erh6hen, worauf Wasser nachstromen wiirde und mit steigendem
V, den Konzentrationsanstieg dimpfen wiirde. Es wére ein stirkerer Reiz notig, und den zuerst anvisierten
Wert von ¢4 zu erhalten. Diese Ndherung fiihrt also dazu, daf die Reizwirkung nichtlinear verzerrt wird, und
zwar wird das System empfindlicher, je grofer der 6ffnende Reiz ist.
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Fiir die gewichtete Differenz ist also eine Fallunterscheidung erforderlich,

p‘glbs — ap2bs — (pﬁf” —apli®) . g¥  falls p, > 0 und ps > 0,
bs lin | %
pas —pitht . g falls p, > 0 und ps =0
Ap=pg—aps=<¢"7 9 "0 ! FT Y (3.60)
—ap®s + apl™ - gk falls p; = 0 und ps > 0,
0 falls p; = 0 und ps = 0.

Doch wie sollen wir entscheiden, welcher Fall in Frage kommt, wenn wir die Leitfdhigkeit g7
noch nicht kennen, und die vier Komponenten pgbs , pabs, pff" und p4™ zunichst in beliebigen
Vorzeichenkombinationen auftauchen kénnen? Zum Beispiel ist p‘glbs sicher gewthnlich positiv,
konnte aber durch die peristomatére Transpiration negativ werden, wenn ¢y niedrig ist. Die
Komponente pff" sollte ebenfalls positiv sein, denn wir erwarten, daf der Druck p, bei gegebe-
nem effektiven Gradienten D* mit steigender Leitfihigkeit (und damit Transpiration) immer
weiter abnimmt. Sie kénnte aber rein rechnerisch auch negativ werden. Die Ursache wére eine
grofe peristomatire Leitfihigkeit.

Diesen Fall miissen wir aber ohnehin ausschliefsen. Die peristomatére Leitfihigkeit kann
nie grofer als die gemessene Leitfdhigkeit bei geschlossenen Stomata sein. Wenn also plgi”
plsi" als positiv gelten diirfen, ist es leicht, den richtigen Fall zu treffen. Die Leitfdhigkeit ist
jedenfalls dann Null, wenn pgbs < 0. Ist pgbs positiv, so wird die Leitfdhigkeit sicher Null, wenn
pgbs — ap‘;bs < 0 und gleichzeitig pﬁj” — aplsi" < —1/f ist. Weitere Ausschlufskriterien betreffen
die Diskriminanten der noch zu berechnenden quadratischen Gleichungen fiir die simultane
Losung (s. u.), die nicht negativ werden diirfen. In unsicheren Féllen findet man die richtige
Losung, indem man die ersten beiden Falle der obigen Fallunterscheidung berechnet und das
Minimum nimmt.

In jedem Fall kénnen wir auch die gewichtete Differenz in absolute und lineare Anteile
aufteilen. An dieser Stelle schreiben wir explizit die Stomataleitfihigkeit g5 hin, die wir im

Anschluf berechnen wollen:

und

Ap = Ap®hs _ Aplingx — Apabs _ Aplin st 3.61
p=Ap P9y = Ap L (3.61)

mit von Fall zu Fall verschiedenen Komponenten Ap®s und Ap'”. Wir werden — vor allem
zu Kontrollzwecken — den Einfluf der Grenzschicht wahlweise vernachldssigen, wodurch Glei-
chung (3.61) linear wird.

3.3.7 Simultane Losung zur Berechnung der Stomataleitfahigkeit

Im vorigen Abschnitt haben wir mit Gleichung (3.61) den hydraulischen Einfluf der Stoma-
taleitfihigkeit g5 auf die gewichtete Druckdifferenz gefunden. Der mechanische Einfluf der
Druckdifferenz auf die Leitfihigkeit wurde in den drei Varianten (3.7a—c) beschrieben. Nun
suchen wir die Leitfahigkeit gs, die beide Gleichungen befriedigt. Graphisch gesehen handelt
es sich darum, den Schnittpunkt der beiden Kurven zu finden (Abb. 3.8).

Ich hatte schon dargelegt, da Variante (c) am flexibelsten ist. Dennoch werde ich Lésungen
fiir alle Varianten mit und ohne Beriicksichtigung der Blattgrenzschicht angegeben. Damit
haben wir die Moglichkeit, die Ergebnisse miteinander zu vergleichen und mit Hilfe der relativ
einfachen, gut nachvollziehbaren Losungen die komplizierteren Berechnungen auf Richtigkeit
zu priifen. Wir werden uns vom einfachsten Fall (a, ohne Grenzschicht) zu den aufwendigen
Fallen hinarbeiten. Die Auswahl der jeweils richtigen Losung wird in Abb. 3.9 begriindet.

62



Ap ) ()
AP = 0(1 = gyt = 0)
\%\\\\\\ (a)
N ‘5 ~~~~ ry >0
T~ =0

Abbildung 3.8: Simultane Losung der mechanischen und hydraulischen Beziehungen zwischen Druckdifferenz
und Leitfihigkeit. Fiir die drei Varianten der mechanischen Beziehung (durchgezogene Linie), ndmlich line-
ar (a), einfache S#ttigung (b), weiches Minimum (c¢) wurde jeweils die gleiche Anfangssteigung verwendet;
(b) und (c) benutzen den gleichen Maximalwert. Die hydraulische Beziehung wird mit und ohne Beriick-
sichtigung des Grenzschichtwiderstandes gezeigt (gestrichelt). Die Schnittpunkte entsprechen den Losungen.
Der Grenzfall Ap'™ = 0 (gepunktet; horizontal) bedeutet, daf aufgrund der Gréfe von gpw gerade keine hy-
draulische Reaktion auf die Gesamttranspiration mehr erfolgt. Noch grofere peristomatére Leitfihigkeit wiirde
eine umgekehrte hydraulische Reaktion auslsen.

(a) (b) (¢)
~ ~ . ~
~ ~ . ~
~ ~ . ~
~ ~ : ~
~ ~ . ~
\\ \\ . \\
7,,* =0 < S 3
~ - ~ ~
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\ \ \
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\ \ : \
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Abbildung 3.9: Auswahl der richtigen Losung fiir die mechanischen und hydraulischen Beziehungen zwischen
Druckdifferenz und Leitfihigkeit. Hier ist Ap"™ > 0 vorausgesetzt (aber das ist nicht zwingend so, vgl. Ab-
schnitt 6.4.3).

Ohne Beriicksichtigung des Grenzschichtwiderstandes (obere Reihe) erhiilt man fiir (a) einen eindeutigen
Schnittpunkt, fiir (b) und (c) jeweils eine quadratische Gleichung, bei der immer die kleinere Losung fiir
gst zdhlt, da der andere Hyperbel-Ast oberhalb (rechts) von gma. liegt. Beriicksichtigt man die Grenzschicht
(untere Reihe), fithren die Varianten (a) und (b) zu quadratischen Gleichungen, bei der die Lésung mit der ho-
heren Leitfihigkeit (bzw. mit positiver Druckdifferenz) gilt. Variante (c) fiihrt zu einer kubischen Gleichung mit
normalerweise drei Losungen, von denen die Losung mit der kleineren Leitfdhigkeit bei positiver Druckdifferenz
die richtige ist.
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Wird die Grenzschicht beriicksichtigt, verwende ich Gl (3.61), wird sie vernachlissigt,
setze ich darin r}; = 0 und erhalte

Ap = Ap™* — Ap''gy (3.62)

Quadratische Gleichungen gebe ich in der allgemeinen Form a 2> + bz + ¢ = 0 an und nenne
das passende Vorzeichen der Wurzel in der Losungsformel z = (—b + Vb2 — dac)/(2a).

Variante (a): lineare Druck-Konduktanz-Beziehung

Ohne Grenzschicht. Ausgehend von (3.7a) erhélt man

gst = fAp = f - (Ap™® — Ap'gg)
= fAP™ /(14 fAp™) (3.63)

Mit Grenzschicht. Wir setzen zunichst Ap aus (3.61) in (3.7a) ein:

got = £ (Ap™" = Ap g/ (14 riigar)) (3.64)

Nach Ausklammern, Multiplizieren mit dem Nenner und Sortieren der Terme erhalten wir gg
als positive Wurzel der quadratischen Gleichung

5 g + (1 + fAp™ - TszAPabs) gst — FAP™* =0 (3.65)

Variante (b): einfache Sittigung

Um die Briiche loszuwerden, formen wir (3.7b) um zu
9st(Km,p + Ap) = gmaz Ap =0 (3.66)

Nun setzt man entweder (3.62) oder (3.61) ein. Ich gebe nur die resultierende quadratische
Gleichung an.

Ohne Grenzschicht. Die richtige Losung erhélt man mit der negativen Wurzel von

Aplingzt — (I(m,p + Apabs + gmazAplm)gst + gmaxApabs =0 (367)

Mit Grenzschicht. Die richtige Losung erhélt man mit der positiven Wurzel von

[(Kmp + Ap™)ryy — Ap'™ g% + [(Kmp + Ap™F) — (Ap™rj) — AP™) gimazlgst — Ap™ gimaz = 0

(3.68)
Variante (c): weiches Minimum
Es ist giinstig, Gl. (3.7c) in der quadratischen Form zu verwenden,
g?t - gSt(f ~Ap + gmaz) + 0f : Apgmaz =0 (369)
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Ohne Grenzschicht. Ohne Grenzschicht erhédlt man wieder eine quadratische Gleichung,
bei der die negative Wurzel zur richtigen Losung fiihrt:

(1+ FAP™) g% — g5t (FAP™® + Gimaz + 0F AP " Grnaz) + 0F Ap™ g = 0 (3.70)

Mit Grenzschicht. Wir setzen (3.61) in (3.69) ein

g?t - gst(f ’ (Apabs + 9maz — Aplmgst/(l + TZlgst)))
+0f - (Apabs - Aplmgst/(l + r?;lgst))gmax =0 (3'71)

und erhalten die kubische Gleichung (Anhang E)

rigs + g%+ FAP™ — F(AP™® + gimaa)ri]
+9gst [epraberlgmaw - f(Apabs + gmaz) - 0prlmgmaz] + 0prabsgmaw =0 (372)

3.4 Konstruktion eines funktionierenden Systems

Mit der erarbeiteten Steady-State-Losung wird nun das Grundsystem schrittweise parame-
terisiert. Ich will die Werte der einzelnen Parameter nicht kommentarlos auflisten, sondern
mochte die Schritte nachvollziehbar beschreiben. Die folgenden Abschnitte enthalten daher
die mir erforderlich scheinenden Erklarungen als Vorgriff auf das Kapitel 6.

3.4.1 Geometrische und mechanische Parameter

Wir legen zuerst die Grofke des betrachteten Systems fest. Als typisches Schliefizellenvolumen
setzen wir Vg0 = 10% ym3. Es soll sich um 100 % vergrokern lassen, d. h. v, = 1. Der
anfingliche Widerstand gegen die Expansion sei ¢; = 2MPa — ein relativ geringer Wert im
Vergleich zu gewohnlichen Pflanzenzellen, damit sich die Schliefzellen leicht vergrofern lassen.

Fiir die Nebenzellen mufs das am Ionenaustausch beteiligte effektive Volumen zugrundege-
legt werden. Wir rechnen Nachbarn zweiter bis dritter Ordnung hinzu. Als effektives Volumen
zur lonenspeicherung nehmen wir das neunfache Schliefizellenvolumen an, 7 = VSO/Vg0 =9
(was Uberschlagsrechnungen mit dem Term 1 + 7 vereinfacht). Hier lassen wir keine grofe
Expansion zu (v5,,, = 0.1) und setzen gleichzeitig den Widerstand hoch (e; = 10 MPa).

Der mechanische Vorteil der Nebenzellen wird erst in Abschnitt 3.4.3 definiert, da dazu
Eigenschaften der Wasserhaushaltes bekannt sein miissen.

Damit sind unter anderem die Grundlagen fiir das zeitliche Verhalten des Systems gelegt.
Zum Beispiel sind die hydraulischen Widerstinde von Zelloberflichen relativ gut bekannt
(Anhang C), so dah sich die Relaxationszeiten des Wasserhaushalts mit den Volumina und
Elastizitdtsmoduln bereits bestimmen lassen. Das System stellt sich auf vom Xylem ausge-
hende hydraulische Stérungen innerhalb von Sekunden ein.?)

®)Diese einigermafen realistische Zeitspanne ist leider fiir die numerische Integration der dynamischen Glei-
chungen nicht allzu gliicklich, da der Zeitschritt entsprechend kurz gew#hlt werden muf. Man kann sich aber
dadurch behelfen, daf diese Zeitskala viel kiirzer ist als die des Tonenhaushaltes, und entsprechende Naherungen
finden.



3.4.2 Zusammenspiel von Wasser- und Ionenhaushalt

Wasser- und Ionenhaushalt sind die wesentlichen Komponenten fiir die Reaktion auf die Um-
weltparameter. Der Energiehaushalt hat nur einen leicht modulierenden Charakter; das er-
kennt man auch daran, daf die Beriicksichtigung der Energiebilanz die Gleichung (2.6) formal
unverdndert 16t (3.51) und nur den effektiven Gradienten bei einem Uberschuf eingestrahlter
Energie steigert.

Ionenhaushalt und Wasserhaushalt miissen nun in ein gutes Kréfteverhiltnis gebracht
werden. Die beiden Beitridge gehen additiv in die gewichtete Druckdifferenz Ap ein, die die
Stomataleitfihigkeit eindeutig bestimmt. Der Zusammenhang ist fiir kleinere Leitfihigkeiten
annihernd linear und geht erst spat und relativ abrupt in die Séttigung bei maximaler Leit-
fahigkeit {iber. Wir stellen das anhand einer Skala dar:

Leitféhigkeit st = () e Imaz

|

Der weike Bereich in Ap entspricht dem wirksamen Regelbereich fiir die Leitfahigkeit.
Ist Ap niedriger, bleiben die Stomata geschlossen; ist Ap hoher, sind die Stomata maximal
geofinet. In dieser Darstellung ist by = 0 (d. h. die Stomata sind nicht schon leicht gedfinet,
wenn kein Druck anliegt) und # = 1 (in Variante (c) der Beziehung zwischen Leitfdhigkeit und
Druckdifferenz (3.7); die Séttigung gmaee wird also abrupt erreicht).

Als n#chstes stellen wir das Regelpotential des Ionenhaushaltes anhand einer Skala der
gewichteten Differenz der osmotischen Driicke Am = 7y — amy dar. Der Ionentransport kann
im Extremfall entweder einen vollstdndigen Ausgleich schaffen (bei k,/k. = 0), dann ist ¢, = ¢,
und Ampin, = RT ez (1—a)/(147) (negativ wegen o > 1), oder alle Ionen in die Schliefzellen
befordern (bei ko/ke >> Cmaz), dann ist Ampmee = RT emag-

Die Lénge des Streifens, d. h. die erzielbare osmotische Druckdifferenz, wird vor allem von
Cmaz bestimmt,
a—+T
ATtmaz — Altpmin = RTcm,wm . (3.73)
Man hat maximale K*-Konzentrationen von 800 bis 1000 mM gemessen (entsprechend 2 bis
2.5 MPa). Hinzu kommt der Beitrag der Anionen und in noch unbekanntem Mafe Zucker
(wie ich in Kap. 2 berichtet habe). Darum wihle ich als maximale Konzentration 2000 mM
(entsprechend 5 MPa) und setze gleichzeitig den zum Offnen ausreichenden Druck auf 2 MPa
(vgl. Abb. 3.5). — Das entspricht einem Wert fiir den Parameter f, von 2.5, und der Wert
von f kann aus g4, und dem maximalen osmotischen Druck berechnet werden. — Auf diese
Weise hat der Ionenhaushalt eine recht starke Regelwirkung und kann den oberen und unteren
Anschlag gut erreichen.
Die osmotische Wirkung der immobilen Substanzen liefert einen weiteren Beitrag von

Arl = W; — art. Dadurch wird die Druckdifferenz verschoben. Ax? darf nicht zu grof sein,
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sonst kann der Tonenregelmechanismus die Stomata nicht mehr vollig schliefen, wenn die
hydraulischen, transpirationsabhéngigen Mechanismen iiber A nicht unterstiitzend wirken.
Hier ein Beispiel, wie die Verhiltnisse nicht sein sollten (der Regelbereich ist als verschiebbarer
Streifen dargestellt; die Verschiebung Arn? gilt zwischen den Nullpunkten):

Art

0T

| Ap [MPal

Selbst wenn im lonenhaushalt alle Zeichen auf Schliefen stehen (k,/k. =~ 0, z. B. we-
gen eines starken ABA-Signals vom trockenen Boden, das die Pumpen abschaltet), kann die
Leitfihigkeit in diesem Beispiel nicht unter 40 % von g4 gesenkt werden. Der permanente
Druckunterschied Az’ muf unbedingt niedriger gewihlt werden, damit das Kriiftegleichge-
wicht wieder stimmt. Die obere Grenze liefert das Kriterium
a—1

O[ﬂ'é S |A7Tmzn| = RTCmamH—T (374)

Ty —
Zusétzlich gelten Kriterien fiir die Einzelbeitrige 71'; und 7%, auf die weiter unten eingegangen
wird.

Nun zu der hydraulischen Komponente: die Transpiration senkt die Wasserpotentiale ab.
Deren gewichtete Differenz At stellt den passiven Mechanismus zum Schliefen der Stomata
dar, indem sie die gesamte Druckdifferenz geméf Ap = Ar + Ay beeinfluft. Fiir eine Schlief-
wirkung muf At natiirlich negativ sein. Im Diagramm bedeutet das eine Verschiebung nach
links. Wir stellen den Fall einer Absenkung dar, die die Leitfahigkeit selbst unter optimalen
Bedingungen im Ionenhaushalt auf 80 % von g¢y,q, beschrinkt. Dabei ist fiir An? der gerade
noch zuléssige Grenzwert nach (3.74) gewéhlt.

Ar?
| ¢ w w w w Ar
[ Ay — 0 ‘ ‘ | | | | | Ap [MPal

In diesem Abschnitt sind wir davon ausgegangen, stets die Beziehung Ap = Arm + Ay
benutzen zu kénnen. Das ist nicht immer richtig, weil weder p; noch ps negativ werden diirfen.
Eine Absenkung des Wasserpotentials kann sich nur so lange auswirken, wie der Druck in der
Zelle noch positiv ist. Die Nebenzellen haben schon bei leicht gedffneten Stomata einen deutlich
niedrigeren Druck als die Schliefzellen und sind bei einer Absenkung eher bei p = 0 gelangt.
Unter normalen physiologischen Bedingungen (einer Absenkung im Bereich von 1 MPa) bleiben
sie aber noch turgeszent. Daraus ergibt sich dieser Wert als Mindestwert fiir 7%; ich setze im
Modell ¢ = 1.25 MPa. Nach (3.74) folgt mit & ~ 2 und 7 = 9, dah wz nicht grofer als
3MPa sein darf. Ich setze m; = 2.5 MPa, was dem Ionenhaushalt gerade ausreichend Kraft
zum volligen Schliefsen verleiht und die Schliefizellen mo6glichst lange turgeszent 1afst.

3.4.3 Luftfeuchtereaktion und mechanischer Vorteil

Die jetzige Modellformulierung enthélt zwei getrennte passive Mechanismen fiir die Reakti-
on auf die Luftfeuchte, ndmlich die unterschiedliche Absenkung von ¢4 und ¢, aufgrund der
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Gesamttranspiration £ und die zusétzliche Absenkung von v, durch peristomatére Transpi-
ration. Geniigt nicht vielleicht einer der beiden Mechanismen?

In unseren Experimenten haben wir mehrfach eine deutliche Reduktion der Transpiration
bei niedriger Luftfeuchte beobachtet (ein Beispiel ist in Abb. 3.10 gezeigt). In Abschnitt 2.3.6
hatte ich bereits geschildert, dafs diese Reduktion nicht durch eine passive Riickkopplung iiber
die Transpiration erklirt werden kann. Darum mufste der in der Fachwelt kontrovers diskutierte
Mechanismus der peristomatiren Transpiration fiir das Modell postuliert werden.

Die Gesamttranspiration wirkt nach (3.57) und (3.58) proportional zur Differenz K, —a K
bzw. R, — aR;, wenn wir voraussetzen, dafl Schlief- und Nebenzellen turgeszent sind (3.60,
Fall 1). Damit die Stomata durch die Transpiration schlieflen kénnen, muf das Potential
der Schliefizellen stirker sinken als das um ihren mechanischen Vorteil a verstirkt wirksame
Potential der Nebenzellen: |Av),| > a|Avs].

Betrachtet man das Ersatzschaltbild in Abb. 3.2a, ist zwar klar, daf ¢, in der Tat stérker
sinkt als 15, denn 1, liegt weiter stromabwérts und erfihrt einen entsprechend gréferen Span-
nungsabfall. Die konkrete Berechnung von R, und R, in Anhang C liefert aber Ry/R, ~ 1.82,
also ein Wert, der etwa die gleiche Grofe hat wie Literaturwerte fiir «.

140 T T T T T 2.8
g60% O
o o\ E60% ®
O dyeenreeee @ g50% O
120 - E50% ®m 24
100 + 42
N —
o 80 F 116 2
E 'E
g g
E er 112 E
3 w
40 - 408
s
20 404
lE 1 1 1 1 0
0 100 200 300 400 500 600

C; [ppm]

Abbildung 3.10: Reduktion der Transpiration bei trockener Luft. Messungen fiir Leitfihigkeit g (offene Sym-
bole) und Transpiration E (gefiillte Symbole) an einem Blatt von Q. ilex (Mefireihe p136).

MeRbedingungen: Kiivettentemperatur 20 °C, T; = 23 °C, PAR = 1500 pE m~2 s~ !, Kreise: mittags, um 60 %
r. F. Quadrate: nachmittags, bis 50 % r. F. Meftfolge: steigende C;-Werte (Punkte durch Splines verbunden).
Die Stomata sind in der feuchteren Luft fiir C; < 250 ppm noch maximal gedffnet (®) und schliefien bei hgherem
C;. In der trockeneren Luft wird die maximale Leitfihigkeit nur bei sehr niedrigem C; erreicht (1) und fiihrt
hier (aufgrund des groferen Gradienten fiir Wasserdampf) zu héherer Transpiration als in der feuchteren Luft.
Mit steigendem Cj schliefien die Stomata so sehr, daf die Transpiration in trockener Luft (m) trotz gréferem
Gradienten kleiner als in feuchter Luft ist (o).

Diese Reduktion ist in dem kleinen Phasendiagramm durch Pfeile dargestellt. Die Achseneinteilung entspricht
den jeweiligen Ordinaten des grofien Diagramms. Fiir drei C;-Werte sind dort die Verinderungen von F und g
von der feuchten zur trockenen Luft hin gezeigt. Die Richtung der Anderung auf den Nullpunkt zu entspricht
Phase 3 der schematischen Darstellung der Feuchtereaktion in Abb. 2.5.
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Nun darf o im Modell nicht gréfer als R,/R, gewdhlt werden. Sonst wiirde mit zuneh-
mender Transpiration folgendes passieren: die Driicke p, und p; fallen. Aber solange sie grofer
als Null sind, steigt Ap und damit die Leitfdhigkeit, weil Ry — aR; negativ ist. Erreicht p, die
Nullmarke (friiher als py, weil die Schliefizellen einen héheren potentiellen osmotischen Druck
haben), so besteht Ap nur noch aus p, und fillt jetzt mit der Transpiration ab.

Mit steigender Transpiration (aufgrund trockener werdender Aufenluft) miiften wir also
zwei Reaktionsphasen erwarten: eine erste, in der die Leitfahigkeit steigt, und eine zweite, bei
der die Leitfahigkeit sinkt. Auf diesen Umstand hat bereits Cowan (1977) hingewiesen. Man
beobachtet aber keine Steigphase. Aber man findet oft eine Plateauphase, also eine Schwelle,
unterhalb der die Leitfahigkeit nicht merklich auf die Transpiration reagiert. Das wiirde dem
Fall « = R;/R; entsprechen.

Es erscheint mir am sinnvollsten, die Wahl o = Ry/R; ~ 1.82 zu treffen und damit die Ab-
senkung durch die Gesamttranspiration vom Stomataverhalten zu entkoppeln. Unter normalen
Bedingungen bleibt die peristomatére Transpiration als einziger wirksamer Mechanismus iib-
rig. Nur unter extremer Transpiration wiirde die Absenkung soweit gehen, daf ps = 0 wird
und eine starke Schliefreaktion einsetzt.

3.4.4 Grund-Parameterisierung

Um das funktionierende Grundsystem fertigzustellen, will ich einen kommentierten Satz ge-
nerischer Parameter angeben, die von der Grofenordnung her verniinftig sind und einen Aus-
gangspunkt fiir die konkrete artabhingige Parameterisierung aus Mefdaten darstellen. Die

Einheit amol (atto-mol) bezeichnet 10~ mol. 1 amol pm =3 = 1 mol m—3.
Maximale Leitfahigkeit — g, =0.218 mol m—2 g1
Globaler Mittelwert fiir Biume (Korner, 1995) (ungeachtet einer klimazonalen Abh#n-
gigkeit).
Maximale Pumprate k% = 3000 amol s~!
Anstieg der Leckkonduktanz k7% = 1072 amol pm ™2 ppm~!
Die Regelung des Ionenhaushaltes ist fiir ko/kc = ¢mae gut justiert. Fiir gute Bedingun-
gen (Tp, C; = 200 ppm, viel Licht) sollten die Stomata ganz offen sein. Also: maximale
Pumprate k2 = 3¢mazke. Mit ¢maz = 2000 amol pm ™2 und einem typischen Leckstrom
ke = kT*®C; erhalten wir k2 = 600000 k7. Ein Lauf des dynamischen Modells zeigt,
dak die Einstellzeiten des Ionenhaushaltes in der richtigen Spanne von ca. 20 min liegen,
wenn man k% = 3000 amol s~ wihlt. Damit ist auch k7 festgelegt.
Bodenwasserempfindlichkeit _ ky =170 pmol m~3 MPa
Fiir Quercus suber wurde eine mittlere Reduktion der Leitfihigkeit auf 20 % bei einem
Bodenwasserpotential von -1.5 MPa gefunden. Zusammen mit dem schon festgelegten
ABA-Produktionskoeffizienten kapa = 0.0063 m® pmol ™" wird ky = In0.2/(—1.5kap4).
Anpassungstemperatur __ T3 =20 °C
Eine typische Temperatur fiir unsere Breiten.
Peristomatére Leitfdhigkeit _ ¢, =0.003 mol m—2 57!

Die peristomatére Leitfahigkeit g, muff grof genug fiir die gesamte Luftfeuchtereaktion
sein. Sie darf aber nicht grofier als die minimalen gemessenen Blattleitfihigkeiten sein:
typischerweise 5-10 mmol m ™2 s™*; 2 bei Eucalyptus sp., 0.5 bei Kakteen (Kérner, 1995).
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Abbildung 3.11: Ubersicht iiber das Modellverhalten mit dem Grund-Parametersatz. Gezeigt ist die Leitfi-
higkeit g5+ als Funktion von T,.Die Kurven entsprechen verschiedenen C;-Werten. Wenn ein Parameter nicht
variiert wird, betriigt sein Wert: PAR = 1600 pEm~2s™!; D = 5mmol mol™'; 4, = —0.5 MPa; T = 25 °C,
g = 1 mol m~2s7 L

Die Leitfahigkeit steigt im Modell mit der Temperatur an, vor allem weil die Ionenpumpen immer stéirker
arbeiten. Das sonst mit der Temperatur zunehmende Dampfdruckdefizit ist hier konstant gehalten und kann
die Leitfihigkeit nicht reduzieren.

CO,-Empfindlichkeit — K, ¢, =300 ppm
Die CO,-Reaktion ist auf heutige Bedingungen abgestimmt.

Lichtempfindlichkeit — K, pagr = 300 pEm—2s7!

Lichtblitter konnen hohe Lichtstérken noch gut nutzen.

Stomatadichte ng = 100 mm 2

Ein eher niedriger Wert (wird in der Sensitivitéitsanalyse auf S. 75 begriindet).

Restliche Leckkonduktanz k0 =04 amol pm 3

Wird passend zur CO,-Empfindlichkeit gewihlt. Sie liefert bei C; = 300 ppm einen
Beitrag von etwa 20 % zur gesamten Leckkonduktanz. Wiire sie wesentlich kleiner, wiirde
das Verhalten bei sehr niedrigem C; extremes Offnen bedeuten.

Alle hier genannten Parameter bis auf die restliche Leckkonduktanz werden bei der art-
spezifischen Parameterisierung variiert. — Mit diesen Parametern verhélt sich das Modell qua-
litativ schon befriedigend (vgl. Abb. 3.11 bis 3.13).
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Abbildung 3.12: Ubersicht iiber das Modellverhalten mit dem Grund-Parametersatz. Gezeigt ist die Leitfi-
higkeit gs: als Funktion von C; (oben) und PAR (unten). Die Kurven entsprechen verschiedenen Lichtstérken

(oben) bzw. C;-Werten (unten). Die nicht variierten Parameter sind: D = 5mmol mol™*; . = —0.5 MPa;
T =25°C, gnt = 1 mol m~2s7 L

Die Reaktion auf C; ist stark lichtabhéngig. Die maximale Leitfihigkeit wird erreicht, wenn genug Licht und
nicht zuviel C; angeboten wird. Im Dunkeln sind die Stomata (aufer bei C; nahe 0) geschlossen.

Die Lichtreaktion ist die bekannte Sittigungsfunktion. Bei hohen C;-Werten wird aber nur ein Bruchteil der
maximalen Leitfihigkeit erreicht. Bei C; nahe 0 fiihrt der kleine Leckstrom zu raschem Offnen.
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Abbildung 3.13: Ubersicht iiber das Modellverhalten mit dem Grund-Parametersatz. Gezeigt ist die Leitfihig-
keit gs¢ als Funktion von D (oben, als Phasendiagramm g.,—F mit gepunkteten Linien fiir D = 5, 10, 15, 20, 25,
30 mmol mol™") und ¢, (unten). Die Kurven entsprechen verschiedenen C;-Werten. Wenn ein Parameter nicht
variiert wird, betriigt sein Wert: PAR = 1600 ptEm~2s~'; D = 5mmol mol™'; 4, = —0.5 MPa; T = 25 °C,
gpt = 1 mol m~2s7 "t

Die Reaktion auf trockenere Luft bei vollem Licht ist in dieser Parameterisierung stark genug, um bei héheren
C;-Werten die Transpiration zu drosseln (unterer zuriickgebogener Kurventeil).

Bodenwassermangel 1ift die Stomata auch unter ansonsten sehr guten Bedingungen rasch schlieffen. Die Schwel-
le liegt fiir C; = 300 ppm bei etwa —1.8 MPa. Bei trockenerem Boden bleiben die Stomata zu.
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3.4.5 Sensitivititsanalyse

Der Grund-Parametersatz dient als Ausgangsbasis fiir die artabhingige Parameterisierung,
die im n#chsten Kapitel durchgefiihrt wird. Die dort eingesetzte Methode der ,inversen Mo-
dellierung® bedeutet im wesentlichen, daf gezielte Anderungen an jeweils einem Parameter
vorgenommen werden, um mit Versuch und Irrtum die Intensitdt der einzelnen Umweltreak-
tionen optimal einzustellen. Die einzelnen Schritte sind in Abschnitt 4.3 genauer beschrieben.

Weil aber betréchtliche Wechselwirkungen zwischen den Parametern auftreten, die das ge-
zielte Verstarken oder Abschwichen der Reaktion auf einzelne Umweltfaktoren erschweren, ist
es hilfreich, die Empfindlichkeit des Modells auf die einzelnen Parameter vorab zu analysieren.
Im folgenden wird jeder der Parameter entweder halbiert oder verdoppelt und die Reaktion
des Modells dargestellt.

Maximale Leitfahigkeit ¢,,,,: Eine Halbierung skaliert das gesamte Ergebnis, bringt aber
ansonsten keine wesentliche Reaktionsdnderung. gmaz ist unabhingig wihlbar.

Maximale Pumprate k0: Eine Halbierung verschiebt das Gleichgewicht der Tonenregelung
zu wesentlich niedrigeren Konzentrationsdifferenzen (d. h. nach links in Abb. 3.7, rechter
Teil). Die Leitfihigkeit sinkt daher. Die Cj-Reaktion der Stomata bei konstantem D und
verschiedenen Lichtstérken wird steiler, da sie jetzt im steileren Teil der Ionenregelung operiert,
die D-Reaktion bei konstantem Licht und verschiedenen Cj;-Werten wird flacher, weil bei der
reduzierten Leitfahigkeit weniger transpiriert wird (Abb. 3.14, oben).

Anstieg der Leckkonduktanz £’**: Eine Verdopplung wirkt erwartungsgemé&f &hnlich
wie die Halbierung von k0, denn es kommt fiir den Steady-State im Ionenhaushalt nur auf
das Verhéltnis k,/k. an. Allerdings macht sich hier der minimale Leckstrom kg als Offset
bemerkbar, so daf die Verdopplung von k*®* nicht ganz in einer Verdopplung von k. resul-
tiert. Wiahrend also im Steady-State wenig Unterschied beiden Varianten besteht, zeigt das
dynamische Modell eine halbierte Relaxationszeit aufgrund des schnelleren Ionentransports.

Bodenwasserempfindlichkeit k;: Eine Verdopplung wirkt qualitativ &hnlich wie die Hal-
bierung von kJ. Das war auch wieder zu erwarten, weil der Faktor faps in Gl. (3.34) genauso
multiplikativ wirkt wie k0 selber. Durch die Exponentialfunktion entsteht natiirlich nicht der
Faktor 2 auf die Pumprate.

Basistemperatur Tp: Es gilt das fiir ky, gesagte. Diese Referenztemperatur wirkt iiber den
Q10-Wert auf die Pumprate. Sie wird allerdings auch in der Kopplung mit einem Photosynthese-
und Respirationsmodell verwendet. Darum behalte ich den (ansonsten {iberfliissig erscheinen-
den) Parameter bei.

Peristomatire Leitfahigkeit g,: FEine Verdopplung verstarkt die Luftfeuchtereaktion mas-
siv. Die Stomata schlieflen jetzt selbst bei ansonsten guten Bedingungen, wenn die Luft nur
trocken genug ist (Abb. 3.14, unten). Der Wert von g, = 0.006 mol m~2 s~ ! ist gerade noch
niedrig genug fiir eine minimale Restleitfahigkeit bei geschlossenen Stomata.

73



T T T T T
o
200 q
Ci-Reaktion e .
D-Resktion o s
150 ® A
.
5
a
B
<
X2 100 - g
B °®
e e c® ®
oo 00
. )
® . OT)O ©
)
50 ...iq(‘).o..o o° oo 9
80° o0’ ° °
oo® o o
’ . .)o’ooo‘..do';o o °
- °® o° o o} ©
- L o° ° °
Ow‘—o-oig’oo@m)mqgjoogoooo -
) ! ! ! !
0 50 100 150 200
0g (generisch)
T=25°C Oy =1 PAR=1600LE m?s? Ww=-05MPa C; [ppm] : 0 150 300 600 1500
250 T T - T
g D = const
%, 150 b
o
€
°
£
$ 100 ¢ ~ — . ~
. E ; ‘ . ‘ /
0 P ! ! !
0 05 1 15 2

E [mmol m2 s

Abbildung 3.14: Oben: Modellverhalten nach Halbierung der Pumprate k2 im Vergleich zum Grund-Parameter-
satz. Die Leitfahigkeit gs: nimmt stark ab. Die Reaktion auf C; wird steiler (d. h. die gleichen C;-Reihen &ndern
gs¢ nur noch um 75 Einheiten, wo zuvor eine Spanne von 50-220 iiberstrichen wurde), die Luftfeuchtereaktion
wird flacher.

Unten: Modellverhalten nach Verdoppelung der peristomatéren Leitfahigkeit g,. Die Luftfeuchtereaktion wird
erheblich stirker (im Vergleich zu Abb. 3.13 oben auf S. 72) und kann die Stomata auch unter sonst guten
Bedingungen jetzt schlieffen (Im Phasendiagramm wird der Ursprung g = 0, E = 0 erreicht). Nur sehr
niedriges C; hilt die Stomata nach wie vor offen.
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Lichtempfindlichkeit K, par: Ein Halbierung wirkt sich auf die Lichtreaktion der Stoma-
ta aus und erméglicht annihernd die gleiche Offnung bei der halben Lichtstirke. Allerdings
spielt die Energiebilanz da auch noch eine gewisse Rolle. Will man die Stomata nur licht-
empfindlicher machen, indem dieser Parameter kleiner gewdhlt wird, steigt die Leitfihigkeit
insgesamt (Abb. 3.15, oben). Diesen Anstieg wird man mit einer niedrigeren Pumprate kom-
pensieren.

CO,-Empfindlichkeit K,, c;: Ein Halbierung bedeutet, daf die Leckkonduktanz k. bei
niedrigeren Werten in die Séttigung geht. Die anféngliche Steigung k**® bleibt aber unverén-
dert. Sobald k. hinter den urspriinglichen Werten zuriickbleibt, ist die Leitfdhigkeit entspre-
chend erhsht. g(C;)-Kurven werden im Bereich groker C;-Werte viel flacher. Die anfingliche
Reaktion ist aber genauso steil (Abb. 3.15, unten). Will man die Stomata empfindlicher fiir
hohe Cj-Werte machen, sinkt die Leitfahigkeit insgesamt, und man wird die Pumprate erho-
hen miissen. Ein indifferentes Verhalten gegeniiber C; ist dagegen nur zu erreichen, indem der
variable Anteil des Leckstroms gegeniiber der Restkonduktanz k0 verkleinert wird. Man muf
also k'** deutlich verringern und im gleichen Verhiltnis die Pumprate zuriicknehmen. Das
dynamische Modell wird dadurch viel langsamer reagieren, was aber durchaus zu den beob-
achteten Einstellungszeiten bei solchen CO,-unempfindlichen Arten (z. B. bis zu mehreren
Stunden bei Betula tortuosa) paft.

Stomatadichte ng: Dieser Parameter taucht im Steady-State-Modell nur an einer Stelle
auf, ndmlich bei der Skalierung der hydraulischen Widerstdnde von einem Stomatakomplex
auf das Blatt (3.19) bzw. (3.55, 3.56). Da die Hydraulik so eingestellt ist, daf E keine Auswir-
kung hat (Abschnitt 3.4.3), bleibt nur der Einfluf auf die peristomatéire Transpiration. Eine
Verdopplung von ng halbiert scheinbar die Intensitit der Luftfeuchtereaktion, weil sich der
Volumenstrom auf doppelt so viele Zellen verteilt und damit der Abfall des Potentials pro
Zelle nur noch halb so grof ist. Genauer betrachtet gilt dies aber nur bei unverénderter Grofe
der Stomata. Meist sind die Stomata aber kleiner, je grofer ihre Dichte ist. Damit steigt auch
der Widerstand (R, Ry, Rp) an. Das die Luftfeuchtereaktion bestimmende Verh&ltnis R/ng
dndert sich dann kaum.

Ich habe ng fiir den Grund-Parametersatz deshalb eher niedrig gewéhlt. Die meistens be-
obachteten groferen Dichten wiirden eine zu grofle peristomatéire Leitfihigkeit erfordern. In
der Tat liegen die grofiten Probleme dieses Modells in dem Mechanismus der Luftfeuchtereakti-
on, der so nicht ganz richtig sein kann. Mangels besserer Erkenntnisse in der Stomataforschung
mufs ich diesen Mechanismus lassen wie er ist und als einen — immerhin funktionierenden —
Platzhalter fiir die wahren Prozesse ansehen.

3.4.6 Vergleich zwischen dem dynamischen und dem Steady-State-Modell

Bisher habe ich hauptsichlich mit dem Steady-State-Modell gearbeitet, um die Grund-Pa-
rameterisierung zu erhalten. Wie ist nach all den Niherungen denn die Ubereinstimmung
zwischen dem Steady-State-Modell und dem dynamischen Modell? Wie wirken sich die kon-
stanten Volumina im Steady-State-Modell aus?

Dazu habe ich eine Vergleichsrechnung durchgefiihrt. Das dynamische Modell wird mit dem
Runge-Kutta-Verfahren 4. Ordnung integriert. Der Zeitschritt betragt At = 0.1 sec. Nach 500
bis 10000 sec erreicht das System das dynamische Gleichgewicht.
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Abbildung 3.15: Oben: Modellverhalten nach Halbierung von K,, par im Vergleich zum Grund-Parameter-
satz. Die Leitfihigkeit gs; steigt insgesamt, da die gleiche Lichtmenge zu einer groferen Offnung fiihrt. Tm
Bereich hoher Lichtstérken bleiben die Leitfihigkeiten unverindert hoch. Im mittleren Lichtbereich steigt die
Leitfihigkeit auf hohe Werte und veréndert die Energiebilanz durch die latente Wérme. Diese beiden Aspekte
sorgen fiir die Streuung bei hohen Leitfahigkeiten.

Unten: Modellverhalten nach Halbierung von K, c;. Die Leitfihigkeit steigt insgesamt an. Wahrend die Luft-
feuchtereaktion gleich stark bleibt, wird die C;-Reaktion wie beabsichtigt schwicher, allerdings nur bei héheren
C;-Werten (niedrigeren Leitfihigkeiten).
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Die Initialisierung des dynamischen Systems ist nicht ganz trivial. Aus den drei Gleichun-
gen ny = ng+ns, ng = ¢4Vy und ny = ¢,V sieht man, daf von den sechs Unbekannten offenbar
drei beliebig vorgegeben werden miissen. Man kann z. B. vorgeben:

e Konzentrationen und ein Volumen: cg; cs; Vy oder Vi
e Teilchenzahlen und ein Volumen: ngy; ng; Vy oder Vs
e Volumina und eine Teilchenzahl oder Konzentration: Vy; Vi; ¢4 oder ¢s oder ng oder ng

Ist das Ionensystem dann schon nahe am Gleichgewicht (d. h. innerhalb eines Kompar-
timents passen Konzentrationen und Volumina zueinander), so kommt es nicht zu extremen
Wasserfliissen.

Nach einigen Versuchen habe ich die Anfangsbedingungen so gewahlt, daf alle Tonen in
den Schliefizellen sind, weil ich dann wenigstens eine Vorstellung iiber die Volumina habe. Das
Schliefizellenvolumen ist entsprechend hoch, darf aber nicht maximal sein (sonst ist p; = c0).
Das damit festgelegte Gesamtvolumen an Wasser ist willkiirlich, spielt aber keine allzu grofe
Rolle. Bs ist Vy = (V) +V,"*") /2, V, =V, ng = n{?, ny =0, Tj = T,.

Dabei ist die dquivalente Gesamtmenge Ionen n;? nicht der Wert des Steady-State-Modells
ng, denn dort sind die Volumina starr. Vielmehr berechne ich aus den Driicken der Steady-
State-Losung die entsprechenden Volumina laut Druck-Volumen-Kurven und setze dann ny? =
cgVy + s Vs.

Das Steady-State-Modell liefert erheblich hohere Leitfahigkeiten als die dynamische Versi-
on (Abb. 3.16, oben), weil die Zellen nicht nachgeben kénnen und darum die Ionenkonzentra-
tionen nicht verdiinnen. Vor allem bei den Schliefzellen ist der Verdiinnungseffekt entschei-
dend. Man kann leicht iiberpriifen, daft hier der wesentliche Unterschied liegt, wenn man das
dynamische Modell einmal mit vg"*" = 1.1 statt 2 laufen 1aft.

Da sich die beiden Varianten aber nur um eine konstante Verschiebung unterscheiden,
ist es moglich, sie aneinander anzugleichen. Die Verschiebung wird durch niedrigere Werte
von 70, des immobilen osmotischen Drucks der Nebenzellen, kompensiert. Fiir den Grund-
Parametersatz geniigt eine Anderung um 0.5 MPa von 1.25 auf 0.75 MPa (Abb. 3.16, unten).

Wir erhalten also das erfreuliche (und zeitsparende!) Ergebnis, da mit dieser kleinen An-
derung ein mit dem Steady-State-Modell ermittelter Parametersatz auch fiir das dynamische
Modell benutzt werden kann.
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Abbildung 3.16: Vergleich zwischen dem dynamischen und dem Steady-State-Modell anhand einer Mon-
te-Carlo-Simulation. Die Leitfihigkeit, die sich im dynamischen Modell einstellt, ist um nahezu konstant

2 —1

90 mmol m™“ s~ niedriger (oben). Diese Verschiebung kann iiber eine andere immobile Ionenkonzentration

ausgeglichen werden. In der unteren Abbildung wurde 72 um 0.5 MPa verkleinert.
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Kapitel 4

Material und Methoden zur
Bestimmung der Modellparameter

Die Modellierung der drei Teilsysteme und ihre Synthese zum Gesamtmodell hat zu einer
Unzahl von Parametern gefiihrt, die zwar im Prinzip alle mefbar sind — da sie konkreten
Strukturen oder Vorgéingen im Blatt entsprechen —, aber nur mit enormem experimentellen
Aufwand vollsténdig erfaltt werden konnen. Gliicklicherweise reagiert das Modell unterschied-
lich sensitiv auf die einzelnen Grofen, und auch aufgrund der Fragestellung der Arbeit lassen
sich die Parameter in wichtige und weniger wichtige aufteilen. Unter 6kologischen Gesichts-
punkten kommt es weniger auf eine exakt nachgebildete physiologische Maschinerie an als auf
den resultierenden Stoffaustausch. So ist es weniger wichtig, ob nun viele kleine oder wenige
grofe Stomata den Gasaustausch regeln, und ob die Offnung schon durch niedrige Driicke
und Ionenkonzentrationen oder durch héhere bewirkt wird. Hier geniigt es, plausible Werte
einzusetzen, die das allgemeine Funktionieren des Modells gewéhrleisten. In meiner Arbeit
stehen die Regelfunktionen des Ionenhaushaltes abhdngig von Licht, CO, und Bodenwasser
und die hydraulische Luftfeuchtereaktion im Vordergrund, die zusammen entscheidend fiir den
Gasaustausch sind.

Daher konnte im letzten Kapitel ein funktionierendes Grundsystem unter Verwendung von
Literaturdaten und Schitzwerten aufgebaut werden. Das artabhingige Regelverhalten kommt
in dem zu bestimmenden Parametersatz zum Ausdruck. Seine Werte miissen wir aus spezi-
ellen Experimenten ableiten, in denen Stomata kontrollierten Umweltbedingungen ausgesetzt
werden. In diesem Kapitel beschreibe ich unsere Messungen des Gaswechsels von Bléttern,
und wie sie ausgewertet wurden, um die artabhingigen Modellparameter zu bestimmen.

4.1 Anforderungen an Experimente

Die Aufgabe besteht darin, die neun Parameter g,qz, k9, k77, ky, To, 9p, Km,PAR, Km,c, und
ng artabhéngig so festzulegen, dal das Gaswechselverhalten der Art fiir 6kologische Belange
ausreichend beschrieben wird. Diese Parameter konnen folgendermafen aufgeteilt werden:

® gmar skaliert die Leitfahigkeit und kann aus dem Gaswechsels eines Blattes unter 6ffnen-
den Bedingungen abgelesen werden (wenig CO,, viel Licht, Luft- und Bodenfeuchte).

o Ko,y K pag und gp sind fiir Reaktionen auf die Umwelt des Blattes zusténdig. Zur
Bestimmung miissen die Faktoren CO,, Licht und Luftfeuchte variiert werden. Die Ein-
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zelprozesse sind in vivo nicht zugénglich, daher muf die Stomatareaktion als Ganzes aus
Gaswechseldaten ermittelt werden.

e ky bestimmt die Reaktion auf die Bodenfeuchte. Zur genauen Parameterisierung sind
Mefdaten des wurzelnahen Bodenwasserpotentials ¢, notig.

° kg, k1 und Ty sind Hilfsparameter, um die Ionendynamik auf die Umweltreize ab-
zustimmen und um das Stomataverhalten in Bezug zu der Umgebungstemperatur zu
setzen.

e ng kann mikroskopisch gemessen werden.

Es gibt noch keine Methode, um das Wasserpotential ¢, in Wurzelndhe — zudem reprisen-
tativ fiir die Gesamtpflanze — zu messen. ky, bleibt mit Hilfe von Literaturdaten artunabhéngig
festgelegt (geschehen in der Grund-Parameterisierung).

Die Stomatadichte ng beeinfluft rechnerisch nur die Luftfeuchtereaktion. Aufgrund des
oft beobachteten Zusammenhangs mit der Grofe der Stomata ist ng in erster Naherung un-
wirksam (vgl. Abschnitt 3.4.5).Ich verzichte darum auf die experimentelle Bestimmung von
ngt. Die anderen Parameter konnen damit vollstindig aus Gaswechseldaten abgeleitet werden.

Der Parameter £ muf nur dann separat angepafkt werden, wenn die Dynamik, also die
Reaktionszeiten stimmen miissen. Das kann nachtriglich geschehen, denn fiir Steady-State-
Werte ist nur das Verhiltnis zu k) entscheidend. Im Rahmen dieser Arbeit verzichte ich auf
dynamische Aspekte. Der Wert der Grund-Parameterisierung wird fiir £7°** beibehalten.

Fiir die verbleibende Parameterisierung werden nur Steady-State-Werte aus Gaswechsel-
messungen bendotigt.

4.1.1 Mathematische Verfahren zur Bestimmung der Parameter

Die Bestimmung der Parameter eines Modells héingt stark von der Beschaffenheit der Gleichun-
gen ab. Im Idealfall lassen sich Bedingungen schaffen, so daf die Gleichungen nach einzelnen
Koeflizienten aufgelost und diese berechnet werden kénnen. Das ist bei diesem Modell fiir die
meisten Koeffizienten nicht aussichtsreich, vor allem wegen der Riickkopplung der Transpi-
ration auf die Leitfahigkeit und wegen der mehrstufigen Verrechnung der Koeffizienten der
einzelnen mikroskopischen Prozesse zu den makroskopisch beobachteten Gasaustauschwerten.

In solchen Fillen werden iiblicherweise mehrdimensionale Fit-Algorithmen wie der Leven-
berg-Marquardt-Algorithmus eingesetzt, mit denen Modellergebnisse an experimentelle Daten
angeglichen werden. Dabei nehmen die Erfolgsaussichten des Verfahrens schnell ab, je mehr
Koeflizienten gleichzeitig angepalt werden miissen. Je unabhéngiger sich die Koeffizienten
auswirken, desto besser lassen sie sich bestimmen. Die Sensitivitdtsanalyse (Abschnitt 3.4.5)
hat aber gezeigt, daf betrichtliche Wechselwirkungen zwischen den Koeffizienten bestehen.
Dadurch ist das automatische Anpassen der Koeffizienten nicht mehr geeignet, artspezifische
Unterschiede aufzudecken, da eine gewisse Mehrdeutigkeit entsteht.

Der Ausweg besteht in der obigen Aufteilung der Parameter. Zuerst wird der unabhin-
gige Parameter gmq, ermittelt. Dann sind die Umweltreaktionen anhand von ausgewéhlten
,Referenzdaten einzustellen, die méglichst isolierte Prozesse zeigen: im Idealfall liegen CO,-,
Licht- und Luftfeuchtereihen unter jeweils konstanten restlichen Bedingungen vor, die nicht
von einem Tagesgang der Leitfihigkeit iiberlagert sind. Bei den Hilfsparametern geniigt es,
wenn Tp ein verniinftiger Schiitzwert bleibt. Also bleibt nur die maximale Pumprate k9 iibrig,
um das Leitfdhigkeitsniveau insgesamt zu justieren.
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4.1.2 Wechselwirkung zwischen Umweltfaktoren

Will man die Ubereinstimmung zwischen Modell und Messung untersuchen, ist der erste
Schritt — die schwéchste Forderung —, dafl die Reaktion auf einzelne Umweltfaktoren fiir ein
einzelnes Blatt richtig wiedergegeben wird. Das ist erfiillt, denn im Kapitel Modellbildung
wurde gezeigt, daf das Modell (zumindest fiir Cs-Pflanzen) qualitativ richtig auf einzelne
Umweltfaktoren reagiert, und da fiir jeden Umweltfaktor mindestens ein justierbarer Parame-
ter zustandig ist, 14kt sich das Modell leicht an eine solche Mefsreihe angleichen.

Im néchsten Schritt wird die Wechselwirkung zwischen mehreren Umweltfaktoren betrach-
tet. Das Modell soll wiederum Mefdaten korrekt wiedergeben. Die Schwierigkeit liegt darin,
konsistente Mefwerte zu bekommen, weil die Anzahl der erforderlichen Messungen erheblich
zunimmt. Mit wachsender MeRdauer wird das Ergebnis iiberlagert durch langsame Anderun-
gen von nicht erfafiten inneren und &uferen Einfliissen. Diese Drift, der Tagesgang, kann nur
erkannt werden, indem man regelméfig zu Referenzbedingungen zuriickkehrt. Der Zeitauf-
wand fiir einen Mefwert hdngt von der Relaxationszeit bis zum Erreichen eines Steady-State
der Austauschwerte ab. So reicht nach unseren Erfahrungen ein Meftag zwar gerade aus, um
Kombinationen zweier Umweltfaktoren in je drei Stufen aufzunehmen, aber dann bleibt keine
Zeit mehr fiir die Referenzpunkte.

Ideal wiaren parallele Messungen an mehreren Bléttern, die iiber gemeinsame Referenzbe-
dingungen vergleichbar gemacht werden. Die Kosten einer solchen Apparatur wéren freilich
um ein Vielfaches hoher. Daher mufs mit der vorhandenen Gaswechselmefanlage (s. u.) se-
quentiell gemessen werden. Fiir eine ausreichende Datenmenge sind mehrere Mefstage notig.
Dabei gewinnt nicht nur das Wettergeschehen an Einfluff, sondern die Variabilitidt zwischen
verschiedenen Blédttern kommt hinzu, da nach jedem Meftag das Blatt fiir Analysezwecke
geerntet werden mufs, um den Bezug auf Blattfliche und Blattgewicht herzustellen.

Trotz alledem liegt dieser Arbeit die Annahme zugrunde, daf ein Parametersatz ausreicht,
um das Verhalten von Blittern einer Art sinnvoll zu beschreiben. Unter dieser Voraussetzung
fassen wir Messungen nicht nur an einem Individuum, sondern an verschiedenen Individuen
einer Art an mehreren Standorten zu einem Ganzen zusammen. Also miissen wir insgesamt
mit folgenden Komplikationen im Datenbestand rechnen:

e Driften des Blattverhaltens aufgrund nicht erfaliter Umwelteinfliisse,
e Variationen zwischen verschiedenen Blittern eines Individuums,
e Variationen zwischen verschiedenen Individuen einer Art.

Diese Punkte schrinken die Genauigkeit ein, mit der die Wechselwirkung von Umweltfak-
toren im Modell beurteilt werden kann. Zum Schluf muf diskutiert werden, ob die genannten
Variationen klein genug sind, um die artspezifische Parameterisierung zu rechtfertigen.

4.2 Vorhandenes Datenmaterial aus unseren Mefikampagnen

Seit 1994 haben wir in unserer Arbeitsgruppe Meffkampagnen in verschiedenen Teilen der Erde
durchgefiihrt. Die zentrale Frage war: ist die Stomatareaktion auf CO, (und die CO,-Abhén-
gigkeit der Photosynthese) artspezifisch, eventuell sogar spezifisch fiir Vegetationstypen oder
Klimazonen? Dazu mufsten wir Arten aus moglichst verschiedenen Klimazonen untersuchen.
Da jede Mefreihe einen ganzen Tag dauerte, konnte in der Regel nur eine CO,-Reihe pro Art
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aufgenommen werden. Wenn es aber die Zeit erlaubte, haben wir zusétzliche Messungen bei
reduzierten Lichtverh&ltnissen vorgenommen sowie Meforte zu einer anderen Jahreszeit (mit
verdnderten Feuchtebedingungen) erneut besucht.

4.2.1 Zur Brauchbarkeit fiir die Parameterisierung des Modells

Mit den Mefskampagnen steht Datenmaterial in Form von CO,-Reihen zur Verfiigung. Mein
Entwurf des Stomatamodells wurde stark durch die Erfahrungen aus den Mefskampagnen
beeinfluft. So entstand 1997 die erste Umsetzung des Modells in ein Computerprogramm zu
einem Zeitpunkt, als der Grofsteil der Experimente schon abgeschlossen war.

In meiner Arbeit steht das Stomataverhalten unter Beriicksichtigung vieler Umweltfakto-
ren — nicht nur des CO, — im Vordergrund. Fiir die Parameterisierung des Stomatamodells sind
darum Experimente erforderlich, die nicht nur die CO,-Konzentration, sondern Kombinationen
von Umweltfaktoren durchvariieren, um deren Zusammenwirkung auf die Leitfahigkeit eines
Blattes systematisch abzutasten. Darum haben wir in den Mefkampagnen ab 1996 aufer der
reguldren CO,-Mefreihe regelméfig Varianten bei verdnderter Luftfeuchte und reduziertem
Licht hinzugefiigt. Wir begannen aufserdem mit begleitenden Messungen des Wasserpotentials
von Blatt- und Bodenproben, aber diese Methode war damals bei uns noch im Erprobungs-
stadium, so daf diese Daten hier nicht eingehen kénnen.

Aus dem Fundus der erhobenen Daten steht mir daher eine Auswahl von Arten zur Ver-
fiigung, fiir die mehr als eine CO,-Reihe vorliegt. Ich betrachte unsere Messungen also unter
dem Aspekt, wie die CO4-Reaktion durch Wechselwirkung mit den Reaktionen auf Licht,
Luftfeuchte oder Bodenwasser beeinflufst wird. In der Diskussion werde ich darauf eingehen,
welche dedizierten Messungen einen direkteren Zugang zu einzelnen Modellprozessen bieten
wiirden, und mit welchen Experimenten manche Modellannahmen {iberpriifbar wiren — Mes-
sungen also, die aus Zeitgriinden nicht mehr realisiert werden konnten. Doch zunéchst zum
vorhandenen Datenmaterial.

4.2.2 Verwendete Arten und Standorte

Die Tabelle 4.1 gibt eine allgemeine Ubersicht iiber die von unserer Arbeitsgruppe untersuchten
Arten und die Mefsstandorte. Fiir die Paraguay-Exkursion habe ich nur das Mefsprogramm mit
festgelegt. An den anderen Messungen bis 1998 war ich direkt beteiligt.

Fettgedruckt sind die Arten, die sich fiir die Parameterisierung des Modells eignen (auf-
grund einiger in Abschnitt 4.3 genannten Kriterien). Ich stelle diese Arten nun kurz vor.
Eine detaillierte Aufstellung der zugehorigen Mefsreihen findet sich am Ende des Kapitels in
Abschnitt 4.5 und speziell in den Tabellen 4.2 bis 4.6 auf S. 97-101.

Quercus ilez, die Steineiche, ist ein immergriines Hartlaubgewéichs der mediterranen Regi-
on. Sie stellt einen Bestandteil der potentiell natiirlichen Vegetation des engeren mediterranen
Bereiches dar und bildete vor der Rodung durch den Menschen mehr oder weniger dichte Be-
stinde. Wir haben Messungen an ihrem nérdlichsten natiirlichen Vorkommen, dem Hang am
Westufer des Gardasees, in der Toskana bei geothermischen CO,-Quellen und an gepflanzten
Individuen im Freiland des Palmengartens in Frankfurt sowie im eigenen Garten nahe bei
Giefen durchgefiihrt.

Q. myrsinifolia, ebenfalls immergriin, kommt in den warmtemperierten Lorbeerwéldern im
Stiden Chinas und Japans vor. Diese Gebiete sind vom ostasiatischen Monsun beeinflufst, das
Regenmaximum fillt im Sommer. Die immergriinen Eichen besetzen zwar die weniger feuchten
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Standorte, aber Sommertrockenheit kommt hier nicht vor. Im Freiland des Palmengartens
untersuchten wir ein Exemplar, das dort neben der Steineiche steht.

Q. robur, die Stieleiche, und Fagus sylvatica, die Rotbuche, sind die bekannten Hauptver-
treter der temperierten Laubwélder Mitteleuropas. Fiir die Stomatareaktion konnte interessant
sein, dafs die Buche andere Lichtanspriiche als die Eiche hat. Sie kann im Gegensatz zur Eiche
auch unter einem Kronendach erfolgreich heranwachsen, wihrend die Eiche auf Liicken im
Bestand angewiesen ist, die sie dann ausfiillen kann. Fiir die Messungen haben wir Eichen
und Buchen in der Umgebung von Giefen verwendet.

Betula tortuosa, die Polarbirke, ist bestandesbildend in den subpolaren Birkenwildern
Nordskandinaviens und Kareliens, auf Island und Siidgronland. Diese Bestédnde stellen dort die
polare Baumgrenze dar. Wir haben Birken des Hochstauden-Birkenwaldes auf relativ néhr-
stoffreicher Braunerde und des Zwergstrauch-Birkenwaldes auf n&hrstoffarmem Podsol bei
Abisko, Schweden untersucht. An die Birkenwiélder schliefst sich die Zwergstrauchtundra an,
deren Weidengestriippe mit B. nana, der Zwergbirke, das Bild bestimmen.

Luehea divaricata (Tiliaceae) ist eine der vielen Arten der Kronenschicht im halbimmer-
griinen subtropischen Sekundirregenwald Paraguays. Nectandra megapotemica (Lauraceae)
gehort zur unteren Baumschicht dieses Waldes. Wir untersuchten diese Arten in Ost-Para-
guay.

Ein noch unbestimmter Baum (Herbar-Nr. 73) war Gegenstand unserer Messungen auf
den Campos Cerrados in Nordost-Paraguay. Die Vegetation dort ist savannenartig, und die
meisten Baume erreichen mit 3 bis 4 m nur die Gréfe hoherer Straucher.

Aspidosperma quebracho-blanco (Apocynaceae), der immergriine Quebracho blanco, kommt
auf den weniger salzigen Béden in den Trockenwildern des Chaco Boreal vor. Wir haben ein
Exemplar gegen Ende der Trockenzeit im September und nochmals im November untersucht.

4.2.3 Apparatur

Zur Messung des Gaswechsels diente das Kompakt-Minikiivettensystem CMS-400 und Zube-
hor der Firma Walz (Heinz Walz GmbH, Eichenring 6, 91090 Effeltrich). Das CMS-400 ist ein
offenes System mit einem Zweikanal-Differenz-Analysator BINOS 100/4P (vgl. Anhang F.1).
Zur Herstellung der Mefluft wurden der Gasmischer GMA-3 und die Kéltefalle KF-1 benutzt,
mit denen CO,- und Feuchtegehalt der Luft eingestellt werden kénnen. Als Mefkammer ver-
wendeten wir die Blattkiivette mit angeflanschtem Klimaaggregat GK-1 und einem Halogen-
Lichtaufsatz mit Neutralgrau-Filtern zur Kontrolle der Lichtintensitit. Die Gasaustauschda-
ten und Umgebungsparameter wurden wihrend der Messung mit einem mobilen PC iiber eine
serielle Schnittstelle aufgezeichnet.
Die Komponenten der Anlage sind detailliert in Anhang F.2 beschrieben.

4.2.4 Durchfithrung der Messungen

Fast alle Messungen wurden im Freiland durchgefiihrt. Gasmischer, Minikiivettensystem, Ein-
gangsfeuchteregelung und CO,-Gasflasche wurden dazu entweder fest in einem Transportfahr-
zeug oder auf einen Wagen mit Luftreifen montiert, der auf einigermafen ebenem Gelinde
leicht in die Ndhe der zu messenden Pflanzen gebracht werden kann. Die Kiivette wurde iiber
5m lange Teflonschlduche und Kabel angeschlossen und auf einem stabilen Stativ mit Schwenk-
kopf befestigt. Da vor allem an Bidumen gemessen wurde, diente eine ausziehbare Klappleiter
zum einen dazu, die Aste besser zu erreichen, zum anderen, um die Aste gegen Windbewe-
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Tabelle 4.1: Mefsorte, Vegetationstypen, Zeitraum und untersuchte Arten. Zur Parameterisierung eignen sich
nur die fett hervorgehobenen Arten, weil dort mehrere Mefireihen mit unterschiedlichen Umweltbedingungen
(Licht, Luftfeuchte oder Bodenwasser) vorliegen. Die Auswahlkriterien sind in Abschnitt 4.3 beschrieben.

Abisko, Lappland; Zwergstrauch-Tundra und Zwergstrauch- bzw. Hochstauden-Birkenwald. 08/96

Betula nana Betula tortuosa
Giefen; temperierter laubwerfender Wald und immergriiner Nadelwald. 09/97 u. 07-08/98
Fagus sylvatica Quercus robur
Picea abies Pinus sylvestris
Dolomiten, Seiser Alm und Val di Tires; Alpine Nadelgehdlze und Hopfenbuchenwald. 07/94
Picea abies Pinus cembra Ostrya carpinifolia
Muslone, NW-Ufer des Gardasees; mediterrane Kulturpflanzen und Hartlaubvegetation. 08,/94 u. 05/95
Olea europaea Laurus nobilis Quercus ilex

Orciatico, Toskana; Steineichenwald bei einer geothermischen CO,-Quelle. 09/96
Quercus ilex

Palmengarten, Frankfurt; Hartlaubvegetation im Freiland aus versch. Winterregengebieten der Erde. 07/96 u.
09/96

Quercus tlex Umbellularia californica (Mittelmeer /Kalif.)
Quercus acuta Quercus myrsinifolia China und Japan

Colonia Indepedencia, Paraguay (150 km 6stl. von Asuncién); degradierter halbimmergriiner subtropischer
Regenwald. 09-10/94

Helietta apiculata Luehea divaricata Kronenschicht

Parapiptadenia rigida Tabebuia ipe

Nectandra megapotemica untere Baumschicht

Peltophorum dubium Terminalia triflora Sukzessionspflanzen
Campos Cerrados, etwa 30 km norddstlich von Santa Rosa in Nordost-Paraguay. 10/94

Mandevillea velutina Myricaria spec. strauchartig

Bauhinia (?) spec. unbestimmter Baum 1 bzw. kleine Biume

Moquinia (?) spec. unbestimmter Baum 2

Filadelfia im Chaco Boreal; tropischer Trockenwald. 07/94 (Ende der Trockenzeit) und 09/94 (Beginn der
Regenzeit)

Chorisia insignis Schinopsis balansae laubwerfend
Schinopsis lorentzii
Capparis speciosa Aspidosperma quebracho-blanco immergriin
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gungen abspannen und stabilisieren zu kénnen. Ein Partyzelt und ein Tarp schiitzten den
Mefgeratewagen und die Kiivette vor Witterungseinfliissen. Als Stromversorgung setzten wir
benzinbetriebene Stromgeneratoren (Honda EX1000) ein.

Zu Beginn einer Mefireihe wurden ein oder mehrere gesunde, ausgewachsene Blitter in
die Blattkiivette eingespannt, wobei wir nach Mdglichkeit versuchten, ein Signal von minde-
stens 10 ppm CO, und 1000 ppm Wasserdampf zu erreichen. Leider war es gelegentlich wegen
Blattstellung und -abstand kaum mdoglich, mehrere Blétter gleichzeitig einzuspannen (z. B.
bei Olea europaea).

Eine Mefsreihe bestand aus einer Serie von Umgebungsbedingungen fiir das Blatt, bei de-
nen wir normalerweise die Stomatareaktion bis zum Einstellen eines stabilen Gleichgewichts-
zustands abgewartet und anschliefend den Differenz-Nullpunkt bestimmt haben. Von der In-
betriebnahme bis zum ersten Mefswert vergingen ein bis zwei Stunden. Wegen der niedrigen
morgendlichen Lufttemperatur bestand oft Kondensationsgefahr. Wir konnten daher nicht be-
liebig frith beginnen. Mit durchschnittlichen Reaktionszeiten von 45 min und einer Spiilzeit
von 15 min bei der Nullpunktsmessung kamen wir auf etwa 8 Mefkschritte pro Tag. Mit einem
Kontrollexperiment (Abschnitt 4.2.11) haben wir exemplarisch fiir Quercus ilex demonstriert,
dafk sich ein iiber 11 Stunden hinweg eingespanntes Blatt ohne Schiden oder Ermiidungser-
scheinungen wie kurzfristig eingespannte Blatter verhalt.

Nach der Messung wurden Blattfliche und Frischgewicht bestimmt. Das Blatt wurde je
nach Moglichkeiten in Ethanol oder fliissigem Stickstoff konserviert, um spédter Trockenge-
wicht, Kohlenhydratgehalte und C:N-Verhiltnisse zu bestimmen (die in dieser Arbeit nicht
verwendet wurden). Von anderen Bléttern des gleichen Individuums wurden Abziige mit Na-
gellack genommen, um spéater Stomatadichten im Mefokular auszuzidhlen. Auferdem wurden
Blatteile in Glutaraldehyd konserviert, um daraus horizontale Schnitte und Querschnitte zu
praparieren.

Eine Arbeitsanweisung fiir den Aufbau, die Inbetriebnahme und Kalibrierung der Geréte
gebe ich in Anhang F.3 an.

4.2.5 Datenerfassung

Ein Datensatz der Mefapparatur besteht aus:

COjabs [ppm] CO,y-Konzentration C, im Gasgemisch
dCOy,, dH,O [ppm] Differenzen zwischen Mek- und Referenzgas
Flow [ml/min] Flufrate des Mefgases

Typ [*C] Taupunkttemperatur der Kéltefalle

Tieaf [°C] Blattemperatur 7;

relH [%] relative Feuchte in der Kiivette

Touo [°C] Temperatur in der Kiivette T,

Lous [nE m~2s7!] Licht in der Kiivette

Qent [MEm~2s7!] Licht im Freien

Toot [°C] Aufsentemperatur

Trnin [°C] Temperatur an den Kiihlrippen in der Kiivette

Die letzten zwei Werte dienen der Uberwachung von Kondensationsbedingungen in den
Schlduchen im Freien bzw. im Kiivetteninneren. Die Mefdaten wurden auf einem portablen
PC online graphisch dargestellt, um das Erreichen des Steady-States beurteilen zu kénnen.
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Abbildung 4.1: Die X11-Anwendung viewer zur Mefdatenanalyse.

Die von Walz mitgelieferte MS-DOS Software blockiert den PC und ist empfindlich gegen
Ubertragungsfehler auf der seriellen Schnittstelle. Es werden nur die aktuellen Mefdaten mit
einer kurzen Vorgeschichte angezeigt. Die Skalierung der Achsen muf vorab festgelegt werden
und kann danach nicht mehr verdndert werden, ohne die Erfassung abzubrechen. Ein Anhangen
von Mefdaten an eine bestehende Messung ist nicht moglich. Eine begleitende rechnergestiitzte
Auswertung ist ebenfalls nicht vorgesehen.

Darum habe ich die Datenerfassung durch ein selbstentwickeltes Programm (receiver)
ersetzt, das als Hintergrundprozef unter Linux l&uft und fehlertolerant sténdig die Schnitt-
stelle {iberwacht. Wackelkontakte am Kabel und dhnliches stérten die Erfassung daraufhin
nicht mehr. Die abgefragten Datenséitze werden formatiert in eine ASCII-Datei geschrieben,
Anhéngen ist moglich. Das Programm berechnet Mittelwerte der Mafidaten und zusétzlich
einen mittleren Trend der CO,- und H,O-Austauschdaten, so dafs man eine quantitative Hilfe
bekommt, das Erreichen des Steady-States zu beurteilen.

Die Daten konnen iiber ein zweites Programm (viewer) betrachtet werden (Abb. 4.1). Es
handelt sich um eine X11-Anwendung, die mehrfach parallel laufen kann. Dadurch kénnen
auch alte Messungen mit neuen verglichen werden. Das Programm ist auch in der Lage, eine
aktuelle Messung zu verfolgen, also regelméfig die Anzeige zu aktualisieren. Man hat mehrere
Diagramme gleichzeitig und kann jederzeit die Achsenskalierung dndern. Es ist moglich, statt
der Zeit auf der x-Achse auch Phasendiagramme (zwei Mefigrofen gegeneinander aufgetragen)
darzustellen.

Gleichzeitig wurden die Steady-State-Werte handschriftlich protokolliert. Im Protokollbuch
wurden auferdem der Luftdruck, der Bew6lkungsgrad, Erntedaten, Kommentare zu Individu-
um und Standort und besondere Ereignisse vermerkt. Jede Mefreihe ist durch eine eindeutige
laufende Nummer gekennzeichnet.
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4.2.6 Auswertung

Die Berechnung der Gaswechsel-Mefdaten folgt im wesentlichen der Schilderung von Ball
(1987). Sie wird in Anhang G beschrieben. Dort habe ich auch eine Fehlerrechnung beigefiigt.
Der prinzipielle Ablauf der Berechnung beginnt mit einer konzentrationsabhingigen Gerite-
korrektur der Austauschwerte. Aus dH,O, Flufrate Flow und Blattfliche kann die Transpi-
ration E berechnet werden. Aus dCO,, Flow und Blattfliche wird A berechnet. Unter der
Annahme, daf die Interzellularen zu 100 % wasserdampfgesittigt sind, kann iiber die Blatt-
temperatur Tj., der wirksame Gradient D fiir die Transpiration abgeleitet werden. Damit
wird die Leitfihigkeit fiir Wasserdampf g,, bestimmt. Uber das Verhiltnis der Diffusionsko-
effizienten kann die Leitf&higkeit g. fiir CO, berechnet werden, mit deren Hilfe sich aus der
Austauschrate A und der Aukenkonzentration C, die interzellulare CO,-Konzentration C; er-
gibt. Dieser wichtige Wert steht leider am Ende einer Kette von Gleichungen, in denen Fehler
um Fehler zusammenkommen und die Unsicherheit fiir C; stark erhdhen.

Die Auswertung geschieht mit von mir entwickelten C-Programmen unter Unix auf der
Basis von Textdateien, die die verschiedenen Berechnungsstadien einer Mefkreihe enthalten. Die
Textdateien erlauben eine einfache Weiterverarbeitung und eine bequeme Kurvenanpassung
und graphische Darstellung mit Gnuplot.

4.2.7 Aufbau der Mefireihen

Fiir systematische Untersuchungen der CO,-Reaktion der Stomata und der Photosynthese
wahlten wir mdoglichst optimale Bedingungen, d. h. eine Temperatur, die der produktivsten
Phase der Pflanze entspricht, einen konstanten Taupunkt Tj,, der zu einer Eingangsfeuch-
te von iiber 50 % fiihrt (die aber durch die Kondensationsproblematik nach oben begrenzt
ist), und Licht im Bereich der Sdttigung der Photosynthese. Wir wihlten folgende Konzen-
trationen fiir COzabs: die heutigen Umgebungswerte von etwa 360 ppm, die fiir die Mitte
des néchsten Jahrhunderts erwartete doppelte Konzentration (700) sowie die Konzentration
wihrend der letzten Eiszeit (200), und schlieflich die Grenzwerte 1300 (nahe der Séttigung
der Photosynthese) und 100 ppm (nahe des CO,-Kompensationspunktes der Photosynthe-
se). Die Konzentrationen wurden in verschiedenen Folgen angeboten, je nachdem, wie schnell
die Stomata reagierten und wieviel Zeit zur Verfiigung stand. Die kiirzeste Folge war 360—
700-1300-360—200-100-360 ppm, wobei der 360er-Wert, wiederholt angeboten wurde, um den
Tagesgang der Leitfdhigkeit zu verfolgen. Wenn ausreichend Zeit war, wurden weitere 360er-
Konzentrationen zwischen 700-1300 und 200-100 eingeschoben.

Am Ende der Mefreihe stand die Messung der Respiration bei ausgeschaltetem Licht und
verdunkelter Kiivette. Reichte die Zeit, wurde hier eine Temperaturreihe aufgenommen.

Weitere Mefireihen wurden bei reduzierten Lichtbedingungen durchgefiihrt. Fiir manche
Arten wurden Messungen zu einer anderen Jahreszeit wiederholt, um den Einfluf des Boden-
wassers qualitativ zu untersuchen (allerdings ohne das Bodenwasserpotential bestimmen zu
kénnen).

4.2.8 Ergianzungen im Mefiablauf ab 1996

Zur Abschétzung der Stomatareaktion auf die Luftfeuchte dienten zusétzliche kurze Mefkreihen
(360-700—200-360 ppm) bei geringerer Eingangsfeuchte.

Wie unten in Abschnitt 4.2.10 genauer beschrieben wird, stellte sich heraus, daf es wich-
tig ist, die Kurve des CO,-Austauschs A gegen C; im niedrigen Konzentrationsbereich gut
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zu kennen, um die Glaubwiirdigkeit der berechneten C;-Werte zu beurteilen. Wir fithrten zu-
satzliche Messungen bei 150, 50 und etwa 0 ppm durch, wobei hier die Stomatareaktion nicht
abgewartet wurde.

4.2.9 Ergianzungen im Mefiablauf ab 1998

Mit der Fertigstellung der ersten Modellversion Ende 1997 zeigte sich ein Problem bei der
Parameterisierung des Modells fiir besonders CO,-empfindliche Arten wie z. B. Quercus ilez.
Die Eingangs-Luftfeuchte mit konstanter Taupunkttemperatur addiert sich mit der Transpi-
rationsfeuchte zur Luftfeuchte in der Kiivette. Bei hohem CO,-Angebot schlieffen die Stomata
dieser Arten stark. Damit sinkt der Transpirationsanteil und die Luftfeuchte insgesamt. Die
resultierende Schwankung der Luftfeuchte kann bis zu 15% r. F. betragen (vgl. Tabelle 4.2).

Da sowohl steigendes C; als auch sinkende Luftfeuchte zu sinkender Leitfahigkeit fithren,
ist die Trennung der beiden Prozesse in reinen CO,-Reihen schwierig. Die seit 1996 durch-
gefithrten Messungen bei geringerer Eingangsfeuchte reichten zur Trennung nicht aus, wenn
sie am gleichen Tag (und daher vor oder nach der Standard-Mefreihe) stattfanden und ein
Tagesgang der Leitfahigkeit {iberlagert war.

Bei den Experimenten ab 1998 haben wir deshalb begonnen, durch Anpassung der Ein-
gangsfeuchte die Luftfeuchte bzw. das Defizit D iiber eine CO,-Reihe hinweg konstant zu hal-
ten. Wegen der langen Einstellzeiten des Wassersignals ist das nur mit begrenzter Genauigkeit
moglich. Ein stdndiges Nachregeln hitte die Mefdauer stark verlangert, darum wurde beim
Wechsel der CO,-Konzentration gleichzeitig die Eingangsfeuchte entsprechend verdndert. Wir
versuchten, die Absenkung der Kiivettenfeuchte durch die verminderte Transpiration bei ho-
hem CO, zu schitzen (vgl. Abschnitt F.3.2 im Anhang) und durch Erhéhung des Taupunktes
vorbeugend gegenzusteuern; umgekehrt bei fallender CO,-Konzentration.

An Quercus ilex wurden 1998 zusétzliche Mefsreihen bei konstantem CO,, aber variabler
Luftfeuchte (p406) bzw. variablem Licht (p420b) durchgefiihrt, um die Parameterisierung
fiir diese Art zu unterstiitzen. Bei Licht-Serien verindert sich die Blattemperatur um bis
zu 5 K. Um die variable Einstrahlung zu kompensieren, haben wir bei Mefsreihe p420b die
Kiivettentemperatur so angepafst, dafs die Blattemperatur auf £0.5 K stabilisiert war.

4.2.10 Ursachen fiir Auswertungsprobleme und Abhilfe

Das haufigste Problem bei der Auswertung der Mefsdaten ist die Unsicherheit der Berechnung
von Cj, die im Extremfall negative Werte fiir die Konzentration liefert. Das Problem entsteht,
wenn die Leitfdhigkeit fiir Wasserdampf — ebenfalls ein indirekt ermittelter Wert — unterschitzt
wird. Die Ursachen dafiir sind:

o das Wassersignal dH,O ist zu klein, weil das Equilibrium mit den Oberflichen in den
Gaswegen noch nicht erreicht ist (vermeidbar durch lingeres Warten).

Die langsame Equilibrierung der beteiligten Oberflichen sorgt fiir lange Wartezeiten
sowohl beim Trocknen fiir die Nullpunktsbestimmung als auch beim eigentlichen Mefsi-
gnal. Folglich wird der Nullpunkt leicht zu grof, das Mefsignal dagegen zu klein ange-
nommen und so die Differenz gleich doppelt unterschitzt. Der Fehler kann 50-100 ppm
betragen.

e das Wassersignal dH,O ist zu klein, weil die Druckverh&ltnisse bei Differenz- und Null-
punktsmessung nicht {ibereinstimmen (vermeidbar durch exaktes Arbeiten).
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Gleiche Druckverhiltnisse sind sehr wichtig, da der IR-Gasanalysator eigentlich Teilchen-
zahlen sieht, die mit dem Druck zunehmen. Der Druck in Mef- und Referenzkammer
kann zwar nicht direkt gemessen werden, aber man kann die Flufraten so justieren,
dafs sie bei beiden Messungsarten mdglichst gleich sind. Ohne diese Justierung kann der
Wasseraustausch leicht um 50-100 ppm unterschétzt werden.

e die Blattemperatur Tj.,p ist nicht représentativ und wird iiberschétzt (selbst bei Mehr-
fachmessung schwer vermeidbar).

Durch den Lichtabfall zum Kiivettenrand hin und die Einspannung der Blitter vom
Rand her wird der Blattbereich in der Mitte am wirmsten und am Rand am kiltesten
sein. Bei voller Lichtintensitdt miissen unbedingt Messungen an mehreren Stellen, kei-
nesfalls nur in der Mitte, gemacht werden, um eine mittlere Temperatur schitzen zu
konnen. Die Blattemperatur kann ohne weiteres um 3 K falsch gemessen werden. Ein
Teil davon ist auch auf die Zirkulationsverhéltnisse um das Blatt zuriickzufiihren. Bei
geringer Lichtintensitét sind die Unterschiede der Blattemperatur wesentlich kleiner, so
dafs eine Messung u. U. geniigt. Um eine Vorstellung von der Verteilung der Einstrah-
lung zu erhalten, haben wir Q,,; in der Kiivette gemessen, danach schwarze Folie in die
Kiivette eingespannt und die Temperatur an mehreren Punkten gemessen. (Abb. 4.2).
Ungiinstig fiir eine repréisentative Temperaturmessung wirkt sich aus, daft der Sensor
nicht jeden Punkt in der Kiivettenfliche erreichen kann.

Ein zu kleines Wassersignal hat direkt eine zu kleine Leitfahigkeit zur Folge. Auch eine zu
grofe Blattemperatur vermindert die scheinbare Leitfdhigkeit, weil der Sattigungsdampfdruck
in den Interzellularen und damit der Gradient fiir Wasserdampf iiberschitzt wird, der dann
gemessen am Austausch eine zu kleine Leitfihigkeit nach sich zieht.

Die zu kleine Leitfdhigkeit fiir Wasserdampf bedeutet eine ebenso zu kleine Leitfihigkeit
fiir CO,. Mit dem CO,-Austausch A = ¢.(C, — C;) folgt daraus stets ein zu grofer Gradient
Cqy — C, so daft man im Extremfall negative Werte fiir C; erhilt.

Es ist sehr hilfreich, die Giiltigkeit des ermittelten Wertes fiir C; anhand von A(C;)-Kurven
zu iiberpriifen, die fast immer gutartige Sattigungsfunktionen sind — solange die Photosynthese
nur durch die Stomata limitiert wird und nicht auf andere Weise, z. B. durch Endprodukt-
hemmung (Pammenter et al., 1993) oder durch noch nicht zuriick in den Zyklus gefiithrtes
Glycerat (Harley und Sharkey, 1991; Griiters et al., 1998). So lassen sich manche Messungen
nachtréglich iiber das Wassersignal korrigieren.

Typischerweise tritt das Problem bei Hartlaubgewichsen und hohen C;-Werten zu Tage.
Hier wird ein besonders ungiinstiges Verhaltnis von Wasser- zu COy-Austauschsignal erreicht.
Die Blattemperatur wird iiberschitzt, wenn der Temperatursensor an einer ungiinstigen Stelle
des Blattes anliegt, oder wenn die heterobaren Blatter mit ihren Bezirken unterschiedlich rea-
gieren (patchiness) und abschnittsweise unterschiedliche Temperaturen aufweisen (vgl. Jones,
1999).

4.2.11 Vergleich von langfristig und kurzfristig eingespannten Blattern

Hier sei vorab ein wichtiges Ergebnis genannt, weil es von Bedeutung fiir den prinzipiellen
Mefablauf ist: wir untersuchten, ob man ein Blatt {iberhaupt einen ganzen Tag lang unter
voller Lichteinstrahlung eingespannt lassen kann, oder ob es mit der Zeit anders reagiert als
Blitter, die nur kurzfristig eingespannt wurden. Da sich keine Unterschiede ergaben (Abb. 4.3),
hielten wir dieses zeit- und probensparende Vorgehen fiir gerechtfertigt.
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Abbildung 4.2: Licht- und Temperaturverteilung in der Kiivette GK-1. Links: Messungen mit dem Quantum
Sensor (Qegt) in der geschlossenen Kiivette (23.07.1996). Anschlufikabel des Lichtaufsatzes nach vorne. Wer-
te in pE m~2 s~!. Mitte: Das gleiche, aber Lichtaufsatz gedreht (Anschluf nach hinten). Rechts: Mit dem
Blattemperaturfiithler gemessene Temperaturen (in °C) auf einer halbseitig eingespannten schwarzen Folie,
Lichtanschluf hinten, Radialliifter auf Stellung FAN 1 (10.04.1997). Blitter werden meistens von der rechten
oder linken Seite her eingespannt.
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Abbildung 4.3: Die Stomataleitfahigkeit bei einer Aufsenkonzentration C, von 360 und 700 ppm im Tages-
verlauf: ein 11 Stunden lang unter voller Beleuchtungsintensitit eingespanntes Blatt (©®; Mefreihe p420) im
Vergleich zu fiinf kurzfristig eingespannten Blittern (m, o, A, v, ; Mefreihe p419).

Links: gute Ubereinstimmung der Leitfihigkeiten auf 15 % sowohl bei C. = 360 (C; zwischen 205 und 245)
als auch bei Coq = 700 (C; zwischen 340 und 395 mit einem Ausrutscher bei 440).

Rechts: Hier ist die Unsicherheit der Leitfdhigkeit laut Fehlerrechnung mit eingezeichnet (nicht etwa eine stati-
stische Standardabweichung!). Das durchgehend eingespannte Blatt (®) wurde ungefdhr im Stundenrhythmus
abwechselnd 360 und 700 ppm CO, ausgesetzt. Die Mefiwerte zu beiden Konzentrationen sind jeweils durch
eine Linie verbunden. Bei den fiinf einzelnen Bléttern wurde zuerst 360, dann 700 ppm angeboten. Danach
wurde das Blatt gewechselt. (Beim letzten Blatt mufite die Messung schnell beendet werden, da die Sonne
untergegangen war und die Lufttemperatur fiel. Der gezeigte Wert entspricht moglicherweise noch nicht ganz
dem endgiiltigen Gleichgewichtswert.)

Bei den Einzelbldttern schwankte die dufiere Einstrahlung in die Kiivette zwischen 16:30 und 18:30 Uhr sehr
stark. Beim durchgehend eingespannten Blatt traten zwischen 15:30 und 16:30 Uhr unerklarliche Wellenbewe-
gungen im Wassersignal und in der relativen Feuchte auf. — Im Rahmen der Meflungenauigkeit kann man nicht
feststellen, daf das 11 Stunden lang eingespannte Blatt irgendwelche Schiden oder Ermiidungserscheinungen
gegeniiber den anderen, kiirzer belasteten Bldttern aufweisen wiirde.
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4.3 Methode der Parameterisierung

In den vorangegangenen Abschnitten wurde beschrieben, welche Anforderungen eine Parame-
terisierung an Experimente stellt, und wie wir unsere Mefkampagnen aufgebaut und schritt-
weise verbessert haben, um diesen Anforderungen gerecht zu werden. Es folgt die konkrete
Methode, um Schritt fiir Schritt die Parameterisierung anhand geeigneter Mefidaten durchzu-
fithren.

4.3.1 Voraussetzungen

Aufgrund der urspriinglichen Fragestellung fiir die Mefkampagnen bestehen fast alle Mefsrei-
hen aus Folgen unterschiedlicher CO,-Konzentrationen. Grundsétzlich wurde die erste Mefs-
reihe einer Art bei maximaler Lichtintensitit durchgefiihrt.

Nur in manchen Fillen wurden Varianten bei weniger Licht oder anderer Luft- oder Bo-
denfeuchte durchgefiihrt. Solche Zusatzmessungen sind erforderlich, um eine Referenzparame-
terisierung fiir die Art zu erstellen. Damit wird die Gesamtheit der Messungen auf wenige
Arten eingeschrinkt.

Zusétzlich muf beachtet werden, dafl gelegentlich Werte im Laufe der Messung nur zur
Untersuchung der Photosynthese dienen und nicht bei Steady-State-Leitfdhigkeiten erhoben
wurden. Diese transienten Daten werden ausgesondert, da die Parameterisierung mit dem
Steady-State-Modell erfolgt.

Fehlen Varianten, so bleiben die entsprechenden Parameter auf dem Grundwert. Das Mo-
dell kann dann auf manche Umweltfaktoren nicht artspezifisch reagieren. Das gilt grundsétzlich
fiir ky, bei dem unsere Experimente gar keine Méglichkeit der Bestimmung bieten.

4.3.2 Plausibilitidtspriifung

Alle Mefreihen zu einer Art werden zuerst auf Brauchbarkeit untersucht. Dazu muf die A(C;)-
Kurve ein verniinftiges Séttigungsverhalten zeigen. Nach oben links zuriickgebogene Kurven
werten wir als Indikator fiir unzuverldssige C;-Werte. Betroffen sind nur die Mefipunkte bei
Cy > 360 ppm. Bei niedrigeren CO,-Konzentrationen hat der Fehler der Werte nur kleinen
Einfluf, so daf die Anfangssteigung (,Carboxylierungseffizienz*) der Kurve immer recht gut
stimmt (soll heifen, zu anderen Messungen paft).

4.3.3 Korrekturmallnahmen

Sofern brauchbare Mefreihen als Anhaltspunkt existieren, ist es unter Umstinden moglich,
unbrauchbare Reihen zu korrigieren. Die Korrektur basiert auf den oben genannten Annahmen
iiber die Ursache des Fehlers. Um moglichst wenig Willkiir ins Spiel zu bringen, sind nur zwei
Mafsnahmen getroffen worden, die getrennt oder kombiniert eingesetzt werden:

I) Erhohung des H,O-Differenzsignals dH,O um 50 ppm (um Adsorptionsverluste oder
ungleiche Druckverhiltnisse pauschal zu kompensieren)

IT) Ersetzen der gemessenen Blattemperatur durch den Mittelwert aus ihr und der Kiivet-
tentemperatur (Tjeqr + Teyo)/2 (d. h. Halbierung der Ubertemperatur, um nicht repri-
sentative Blattemperaturmessungen auszugleichen)

ITI) Korrekturen I und II gleichzeitig
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Der Effekt der Korrektur ist stets eine Erh6hung von ¢, und C;. Angewendet wird diejenige
Mindestkorrektur, die eine wenigstens lineare oder in die Sittigung gehende A(C;)-Kurve
liefert. Kénnen auch beide Mafnahmen zusammen das nicht erreichen, wird die Mefsreihe
verworfen.

4.3.4 Maximale Leitfahigkeit g,,,.

Aus den in Frage kommenden Mefreihen wird der Maximalwert der Leitfahigkeit g4, gesucht.
Dieser Wert kann nur bei guten Bedingungen angenommen werden. Bei wenig Licht, niedriger
Luftfeuchte oder trockenem Boden wird die gemessene Leitfihigkeit wahrscheinlich unter dem
Maximum bleiben. Darum werden nur Reihen mit voller Beleuchtungsstérke beriicksichtigt.

4.3.5 Aufspaltung der Mefireihen in Referenz- und Vergleichsdaten

Zur Parameterisierung werden moglichst wenige Mefkreihen als Referenz herangezogen: eine
Grundmessung mit moglichst wenig Tagesgang der Leitfahigkeit bei C, = 360 ppm sowie
Mefvarianten fiir unterschiedliche Umweltreaktionen.

Die restlichen Mefsreihen werden hinterher als Vergleichsdaten verwendet, um das Modell-
verhalten unabhiingig (bis auf den schon festgelegten Wert gy,q4) testen zu konnen.

4.3.6 Erster Schitzwert fiir das Wasserpotential 1),

Mangels Mefdaten wird das wurzelnahe Bodenwasserpotential auf ¢, = —0.5 MPa fiir eher
gut wasserversorgte Verhiltnisse oder auf ¢, = —1.0 MPa fiir trockene Verhiltnisse gesetzt.
(Der permanente Welkepunkt bei Ackerpflanzen liegt bei -1.5 MPa.)

4.3.7 Einstellung der Umweltreaktionen

Eine Durchsicht der Mefdaten gibt bereits Hinweise auf starke Luftfeuchte-, Licht- oder CO,-
Reaktionen. Die Reaktionsintensitdten fiir Licht, Feuchte und C; werden manuell durch kleine
Korrekturen an einzelnen Parametern eingestellt (Parameter dndern, Modellauf durchfiihren,
Daten und Modellergebnis vergleichen). Man muf stindig die Pumpintensitét k) nachregeln,
da fast jede Parameterinderung die Leitfahigkeit als Ganzes verschiebt (wie in der Sensitivi-
tatsanalyse (Abschnitt 3.4.5) gezeigt wurde).

Die Reaktion auf das wurzelnahe Bodenwasserpotential kann mit dem vorliegenden Da-
tenmaterial nicht parameterisiert werden und muf entweder beim Grundwert belassen werden
(was hier geschieht) oder mit Hilfe von Literaturdaten fiir die gleiche oder eine eng verwandte
Art aus der Reduktion der Leitfahigkeit pro MPa abgeschétzt werden.

Moglichst wenige Parameter werden von der Grund-Parameterisierung aus verdndert, um
die entscheidenden artspezifischen Unterschiede deutlicher hervortreten zu lassen. Eine Uber-
sicht der erhaltenen Parametersétze ist in Tabelle 5.1 auf S. 131 zu finden.

4.3.8 Neuer Schitzwert fiir das Wasserpotential

Nach der Parameterisierung kann man den Wert fiir die maximale Pumprate k0 mit anderen
Parameterisierungen vergleichen. Bei grofen Abweichungen wére eine denkbare Ursache, daf
das wurzelnahe Wasserpotential ¢, fiir alle Mefreihen zu der betrachteten Art vom gesetzten
Wert abweicht, denn es hat im wesentlichen eine verschiebende Wirkung.
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Fiir jede Mefreihe einer Art wird darum derjenige Wert fiir ¢, bestimmt, der die Abwei-
chungen der Modellergebnisse von den gemessenen Leitfahigkeiten (im Mittel fiir diese Mef-
reihe) minimiert. Das kann durch manuelles Probieren oder automatisiert als Nebenprodukt
der inversen Modellierung (Abschnitt 4.4.2; Mittelwert der dort berechneten 1,) geschehen.
Die erhaltenen Werte sind am Ende des Ergebniskapitels in Tabelle 5.2 auf S. 132 zusammen-
gestellt.

Dann werden die erhaltenen Wasserpotentiale verglichen. Bei Bedarf werden die Potentiale
mehr oder weniger negativ gesetzt und die Pumprate k9 angeglichen. Insbesondere sollten keine
positiven Werte fiir 1, auftauchen.

4.4 Bestimmen des Wasserpotentialverlaufs mit inverser Mo-
dellierung

Im vorigen Abschnitt wurde ein mittlerer Wert von v, bestimmt, der optimal fiir die Mefsrei-
he als Ganzes ist. Betrachtet man die einzelnen Mefiwerte, so bleibt eine mehr oder weniger
grofte Abweichung zum Modell. In vielen Féllen hat die Abweichung systematischen Charakter.
Morgens werden meist grofere, abends kleinere Leitfahigkeiten beobachtet, als das Modell bei
konstantem 1, vorhersagt. Dieser Tagesgang ist am deutlichsten sichtbar, wenn im Tagesver-
lauf wiederkehrende Bedingungen in der Kiivette geschaffen werden und doch die Leitfihigkeit
stetig sinkt.

4.4.1 Ursache des Tagesganges im Modell

Als eine mogliche Ursache hatte ich schon in Abschnitt 3.1.7 die Ausbeutung des wurzelnahen
Bodenwasservorrates genannt. Im Modell, wie es in dieser Arbeit benutzt wird (d. h. ohne
endogene Rhythmen und ohne ABA-Haushalt im Blatt), gibt es keine andere treibende Kraft,
die den Tagesgang verursachen kann.

Fiir die folgende Betrachtung gehe ich davon aus, daf ein Meffehler in den Daten von
untergeordneter Bedeutung ist. Sind aber die Daten verldfslich, muf ich annehmen, daf die
Abweichung der gemessenen Leitfahigkeiten von den Modellergebnissen allein durch nicht
erfafite zeitliche Anderungen von 1, wihrend der Messung hervorgerufen werden.

4.4.2 Inverse Modellierung

Darum fiihre ich den obigen Gedanken weiter und bestimme zu jedem Mefpunkt einer Rei-
he das erforderliche wurzelnahe Wasserpotential 1., um die Unterschiede zwischen Messung
und Modell verschwinden zu lassen. Diese Vorgehensweise heifst ,inverse Modellierung*, weil
riickwérts vom Modell-Output (Leitfdhigkeit) auf den erforderlichen Modell-Input (Wasser-
potential) geschlossen wird. Die Modellgleichungen kénnen fiir diesen Fall nicht analytisch
invertiert werden. Da aber die Leitfihigkeit monoton von v, abhingt (vgl. Abb. 3.13 unten),
ist es moglich, den gesuchten Wert von v, durch Intervallschachtelung zu bestimmen. Dafiir
wird ein separates kleines Programm dem eigentlichen Modell vorgeschaltet.

Der Folge der Mefspunkte entsprechend entsteht ein zeitlicher Verlauf des Wasserpotentials
(relativ zum gesetzten Bezugswert, d. h. abhingig vom gewihlten k).
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4.4.3 Beurteilung des Wasserpotentialverlaufes

Im Ergebnisteil wird fiir jede Mefreihe gezeigt, inwieweit dieser Potentialverlauf der Erwar-
tung entspricht, daf ¢, an den Wurzeln in der Regel morgens am ho6chsten ist und im Laufe
des Tages abnimmt. Es kann auch plausibel sein, daf aufgrund des Wettergeschehens die Tran-
spirationsbedingungen stark schwanken und somit die Ausbeutung der wurzelnahen Vorrite
verschieden schnell geschieht. Bei wenig Einstrahlung und/oder hoher Luftfeuchte sollte die
Potentialkurve wesentlich flacher ausfallen, eventuell kann sogar Wasser schneller aufgefiillt
als verbraucht werden.

Der erhaltene Potentialverlauf mit der Zeit wird darum mit dem Wettergeschehen korre-
liert und bewertet. Abweichungen vom plausiblen Verlauf zeigen Schwéchen der Parameteri-
sierung. Der Potentialverlauf wird gleichzeitig mit dem Verlauf der anderen treibenden Kréfte
korreliert, um einzelne Umweltfaktoren zu isolieren.)

Aus den Ergebnissen werden in der Diskussion gezielte Experimente abgeleitet, die einer-
seits die Parameterisierung erleichtern wiirden und andererseits kldren konnten, wie sinnvoll
eine mogliche Anwendung dieses Verfahrens fiir die Schitzung des Wasserpotentials wére.

4.4.4 Sensitivitidtsanalyse fiir g, (¢,)

Es ist von Bedeutung, wie empfindlich die Leitfihigkeit auf kleine Anderungen von ¢, reagiert.
Die sicherlich vorhandene Mefsungenauigkeit wird bei der inversen Modellbildung vollstindig in
Schwankungen von 1), abgebildet, die einem plausiblen Tagesgang iiberlagert sind. Darum wird
fiir die Referenz-Mefreihen an Quercus ilex untersucht, welche Auswirkung eine Anderung von
1, um £0.1 MPa fiir die Leitfahigkeit hétte.

Das Ergebnis wird an dieser Stelle vorgezogen, um den Zusammenhang zu erhalten (vgl.
Abbildung 4.4). Im Mittel fiihren 0.1 MPa zu einer relativen Anderung der Leitfihigkeit von
15 % (bis iiber 30 % bei kleinen Leitfihigkeiten). Umgekehrt ausgedriickt: eine Mefsunsicherheit
der Leitfihigkeit von +15 % fiihrt zu einer Rauhigkeit des Verlaufs von ¢, von 0.1 MPa.

4.5 Die Mefireihen im einzelnen

4.5.1 Verwendete Mefireihen an Q. ilex

Von allen Arten haben wir Quercus ilez am griindlichsten untersucht, da die Steineiche eine
ausgepragte CO,-Reaktion zeigt und damit eine typische Reihe von Mefproblemen verursacht
(Abschnitt 4.2.10). Auferdem kam sie an den natiirlichen CO,-Quellen in der Toskana vor,
so daf wir an ihr auch Langzeiteffekte von erhohten CO,-Konzentrationen studieren konnten.
Hier gehen aber nur die Mefireihen an Baumen unter normalen CO,-Konzentrationen ein.

In Tabelle 4.2 auf S. 97 sind die zur Parameterisierung geeigneten Mefireihen mit Datum,
Ort und Bedingungen aufgefiihrt. Die artabhéngige Parameterisierung ist fiir Q. ilex am wei-
testen entwickelt, einerseits wegen der zuséitzlichen Licht- und Luftfeuchtereihen, andererseits
wegen der Anzahl Individuen, die untersucht wurden.

DWenn z. B. 9, jedesmal negativer wiirde, wenn C; steigt und umgekehrt, deutete das auf eine zu unemp-
findliche CO5-Reaktion hin. Denn das Modell wiirde die Leitfahigkeit von sich aus nicht geniigend absenken,
und um den niedrigen Mefiwert zu erreichen, mufl im Modell ein trockenerer Boden herhalten.
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Abbildung 4.4: Auswirkung einer Veridnderung des berechneten wurzelnahen Bodenwasserpotentials ¢, um
+0.1 MPa, dargestellt als Fehlerbalken des Modellergebnisses (Leitfihigkeit g.,) fiir die Referenz-Mefreihen
pl36a, p136b, p137, p420b) fiir Q. ilez.

4.5.2 Betula tortuosa und Betula nana

Wir haben Ende Juli / Anfang August 1996 noérdlich vom Polarkreis in Schweden Mefreihen
an B. tortuosa und B. nana durchgefiihrt (Tabelle 4.3).

B. tortuosa wurde an zwei Standorten untersucht. Die Reihen p106 und p107 gehéren zu
einem Baum auf nidhrstoffarmem Podsol bei Abisko. Der Baum hat einen deformierten Wuchs
und steht am Rand einer baumlosen Flidche mit leichter Neigung, hangaufwirts schliefit sich
ein lichter Zwergstrauch-Birkenwald an.

Die Reihen p108 und p109 wurden an einem unteren Ast eines grofen, aufrecht gewachse-
nen Baumes auf Braunerde bei Bjorkliden gemessen. Der Baum wéchst am Waldrand an einem
Osthang; die gesamte Hangseite lag nachmittags ab 16 Uhr im Schatten. Der anschliefende
Wald ist ein verhaltnismékig tippiger Hochstauden-Birkenwald.

Der Mefort fiir B. nana liegt auf einem Hochplateau nordlich an der Landstrafe zwischen
Bjorkliden und der Landesgrenze zu Norwegen. Die Zwergbirkenstraucher waren kaum mehr
als 40 cm hoch. Die mehr oder weniger pfenniggrofsen Blatter haben fast keinen Stiel. Sie
koénnen deswegen und wegen der kleinen Fléche nicht einzeln eingespannt werden. Wir mufsten
bei den Reihen p110 und p111 ganze Zweige mit 10 bis 20 Blattern einspannen. Dadurch war
im Gegensatz zu allen anderen Experimenten die Blattstellung natiirlich — und nicht horizontal
ausgebreitet. Die Lichtintensitdt bzw. der Parameter K, par ist deshalb nicht mit den anderen
Parameterisierungen vergleichbar. Das wiirde auch fiir Nadelbdume gelten.

4.5.3 Quercus myrsinifolia

An Quercus myrsinifolia haben wir im Juli und September 1996 gemessen. Es handelt sich
um einen 6 m hohen Baum am Citrus-Haus in der Ndhe der Steineiche der Reihe p124, der
ebenfalls am Nachmittag von der grofen Kastanie beschattet wird. Es stehen nur Mefsreihen
bei voller Beleuchtung zur Verfiigung (Tabelle 4.4).



4.5.4 Quercus robur und Fagus sylvatica

In Wiéldern aus der Umgebung von Gieflen haben wir an . robur einige Messungen im
August 1996, 1998 und 1999 durchgefiihrt (Tabelle 4.4). Die Mefreihen von 1996 auf dem
Geldnde des Feldlabors des Institutes am Schiffenberg dienen als Referenz. p114 liefert zwei
Luftfeuchten bei vollem Licht, p115 liefert volles und reduziertes Licht. Im Sommer 1998 haben
wir an einem nach Nordwesten offenen Waldrand bei Giefen gemessen. Ein Jahr spéter fanden
die Messungen Ende Juli im botanischen Garten statt, an denen ich nicht mehr persénlich
beteiligt war. — Die Buchenmessungen (Tabelle 4.5) fanden stets zur gleichen Zeit wie die
Eichenmessungen statt. Wieder dienen die Feldlabor-Messungen von 1996 als Referenz, da
hier sowohl Licht- als auch Luftfeuchtestufen vorliegen.

4.5.5 Luehea divaricata und Nectandra megapotemica

Luehea divaricata ist einer der Bidume, die wihrend der Paraguay-Exkursion im Herbst 1994
mehrfach untersucht wurden (Tabelle 4.6). Die erste Messung p053 fand zu Beginn des Auf-
enthaltes in Colonia Indepedencia statt. Einige Zeit spater wurden am gleichen Individuum
nacheinander die Reihen p064, p065 und p067b aufgenommen. Die letzten beiden sind Mes-
sungen bei reduziertem Licht. Der Baum befand sich in seinem individuellen ,Spéatherbst®,
d. h. mehr als die Hélfte der Blitter war bereits abgefallen.

Fiir Nectandra megapotemica stehen drei Mefreihen zur Verfiigung (Tabelle 4.6). p062b
wurde am 23.10.1994 bei vollem Licht und 74-80 % r. F. gemessen. Die Reihe beginnt mittags,
nachdem zuvor ein Mefblatt abgerissen war. Eine Woche spéiter wurden die beiden Reihen
p068 bei 224 pE m~2 s~ und 69-73 % sowie p069 bei vollem Licht und ebenfalls 69-73 %
aufgenommen.

4.5.6 Baum der Campos Cerrados

An einem unidentifizierten Baum der Campos Cerrados, Herbar-Nr. 73, haben wir drei Mefsrei-
hen aufgezeichnet (Tabelle 4.6). Alle Messungen wurden durch Gewitter stark behindert und
sind daher unvollstindige CO,-Reihen. Die Reihe p074 (volles Licht, 62-69 % r. F.) begann
vormittags bei mittlerer Bewolkung, Temperaturen um 35 °C und Windstarke 3—4. Mittags
nahm die Bew6lkung rasch zu und ein Gewitter zog auf. Die Temperatur fiel auf 28 °C. Es
kam aber nicht zu Kondensation, da die Eingangsfeuchte einen Taupunkt von 18 °C, die Kii-
vettenluft von unter 22 °C hatte.

Am néchsten Nachmittag wurde die Reihe p075 begonnen, die mit den fehlenden niedrigen
CO,-Konzentrationen begann. Gegen Ende wurde versucht, auch die hohen Konzentrationen
nochmal anzufahren, aber ein erneutes Gewitter zwang dazu, die Messungen um 17:20 zu
beenden. Die Reihe p076 wurde bei 213 pE m~2 s~! aufgenommen.

4.5.7 Aspidosperma quebracho-blanco

Der Chaco Boreal wurde zweimal besucht, zuerst im September 1994 gegen Ende der Trok-
kenzeit, dann im November in der Regenzeit. Fiir Aspidosperma quebracho-blanco wurde je eine
Mefsreihe bei vollem Licht aufgezeichnet. Die Reihe p050 entstand am Ende der Trockenzeit,
die Reihe p084 im November in der Regenzeit (Tabelle 4.6). Licht- und Luftfeuchtestufen sind
fiir diese Art nicht vorhanden.
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Tabelle 4.2: Liste der an Quercus ilez durchgefiihrten Mefireihen nach Standorten mit dem Datum der Messung, den Licht- und Feuchteverhéltnissen in der
Kiivette und sonstigen Bemerkungen. Ist nichts weiter angegeben, handelt es sich um CO,-Serien in der in Abschnitt 4.2.7 beschriebenen Weise. PAR-Angaben
(L ¢, Licht-Serie) in pE m™2 s!. ppm-Angaben beziehen sich auf COzabs. Koordinaten aus MeRtischblittern und Regionalkarten.

Reihe Datum Ly relH [%] T,y [C] Bemerkungen

Quercus ilex

Muslone, Garda-See, 45°42’15"N, 10°41’05”E, 400 m {i. NN. Baum am Steilhang.

po41 10.08.94  voll 58-71 27 zwei Blatter

Palmengarten, Frankfurt/Main, 50°7’30"N, 8°37’30”E. Solitdr am Citrus-Haus, ab 13:30 Uhr im Schatten der Kastanie
p124al  04.09.96  voll 52-60 27

p124p!l! voll 29-30 27

Orciatico bei Volterra, Toscana, ca. 43°26’'N, 10°43’E, 300m #i. NN. Baum im Wald oberhalb der CO,-Quellen
pl36a 24.09.96  wvoll 50-62 20 Probleme mit COzabs wegen Stromausfall tags zuvor
p136b voll 35-50 20

p137! 25.09.96 210 50-54 20
Fernwald-Steinbach, Behringstr. 2, 50°33’15”N, 8°46’20”E, 250 m ii. NN. Zweijahriger Baum.

p400 20.07.98  voll 60, 70 30 360 ppm, relH konstant geregelt. Sehr trocken
p400 voll 70 30 700 ppm

p406 27.07.98  halb Serie 24 360 ppm, Luftfeuchte-Serie: 60-48-38-37—-22-55 %
p406 halb 55—68 24 90-30 ppm

p419 19.08.98  wvoll 66-69 24 Einzelblatter bei 360 u. 700 ppm

p420 20.08.98  wvoll 6768 24 Ein Blatt alternierend bei 360 und 700 ppm

p420b 20.08.98  Serie 52-68 24-27 Licht-Serie: 2100-1080-580-300-2100, T4 auf ca. 27.5 °C geregelt
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Tabelle 4.3: Liste der an Betula tortuosa und B. nana durchgefiihrten Mefireihen nach Standorten mit dem Datum der Messung, den Licht- und Feuchtever-
héltnissen in der Kiivette und sonstigen Bemerkungen. Ist nichts weiter angegeben, handelt es sich um COs-Serien in der in Abschnitt 4.2.7 beschriebenen
Weise. ppm-Angaben beziehen sich auf COgabs. Koordinaten aus Mefitischblédttern abgelesen.

Reihe Datum Ly relH [%] T.u, [/C] Bemerkungen

Betula tortuosa

Abisko, Nordschweden, 68°20’50”N, 18°49’25"E, 400 m ii. NN. Freistehender Baum am Rand des offenen Waldes.
pl06b 30.07.96  wvoll 66-75 15

plo7 31.07.96  wvoll 50-62 14 360-700-200-1500-360 ppm, letzter Wert spétabends

Bjorkliden, Nordschweden, 68°24’30"N, 18°41°20”E, 400 m ii. NN. Freistehender Baum am Osthang, nachmittags Hangschatten.
p108 01.08.96  voll 53-56 14 360-700-200-360-140 ppm

p108 voll 50-52 14 spatabends: 360-1500 ppm

p109 02.08.96 320 50-54 14 360-700-200 ppm

Betula nana

Bei Bjorkliden, 68°26°N, 18°30°E, 400 m ii. NN. Bodendeckender Strauch auf offenem Plateau.

pl10 03.08.96  wvoll 58-63 14 360-700-200-100-360-1500 ppm
plil 05.08.96 320 61-62 14 360-700-200 ppm
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Tabelle 4.4: Liste der an Quercus myrsinifolia und Q. robur durchgefiihrten Mefreihen nach Standorten mit dem Datum der Messung, den Licht- und
Feuchteverhiltnissen in der Kiivette und sonstigen Bemerkungen. Ist nichts weiter angegeben, handelt es sich um COs,-Serien in der in Abschnitt 4.2.7
beschriebenen Weise. ppm-Angaben beziehen sich auf COgzabs. Koordinaten aus Mefstischblidttern abgelesen.

Reihe Datum Ly relH [%] T.u, [C] Bemerkungen

Quercus myrsinifolia

Palmengarten, Frankfurt/Main. Solitdr am Citrus-Haus, ab 12:30 Uhr im Schatten der Kastanie.

p100 15.07.96  voll 69-79 25
pl0ila 16.07.96  voll 35—42 25 360-700-200 ppm
pl01b voll 52-60 25
p122! 02.09.96  voll 66-72 23
pl23a 03.09.96  voll 35-42 23 360-700-200 ppm
p123b voll 53-61 23 360-700-200 ppm
p123c! voll 69-77 23 360-700-200 ppm

Quercus robur

Schiffenberg, Feldlabor der Univ. Gieften, 50°33’30”N, 8°42’55”E, 200 m ii. NN. Baum am Waldrand.

plida 19.08.96  wvoll 53-61 23 360-700-200-360 ppm

plil4b voll 69-77 23 abschliefend: 1500 ppm

pliba 20.08.96 320 69-79 23 360-700-200-360 ppm

plibb voll 35-42 23 360-200-700 ppm

pl15b voll 79 23 letzter Wert bei Luftfeuchte von p115a

Fernwald-Albach, Sportplatz, 50°33’10"N, 8°48’20”E, 230 m {i. NN. Baum am Waldrand, ab 15 Uhr im Sonnenschein.
p404 24.07.98  wvoll 75-79 24

p405a 26.07.98  woll 52-57 24 unterbrochen durch Lichtserie

Giefien, Botanischer Garten, 50°35’15”"N, 8°40’50”E, 160 m . NN.

p431 1999 voll 73-80 24

p432 1999 voll 74-80 24




00T

Tabelle 4.5: Liste der an Fagus sylvatica durchgefiihrten Mefireihen nach Standorten mit dem Datum der Messung, den Licht- und Feuchteverhiltnissen in
der Kiivette und sonstigen Bemerkungen. Ist nichts weiter angegeben, handelt es sich um COs-Serien in der in Abschnitt 4.2.7 beschriebenen Weise. ppm-
Angaben beziehen sich auf COgzabs.

Reihe Datum Loy relH [%] T.yu [/C] Bemerkungen

Fagus sylvatica

Schiffenberg, Feldlabor der Univ. Giefen, 50°33’30”N, 8°42’55”E, 200 m ii. NN. Baum am Waldrand.

pli7a 21.08.96  wvoll 48-49 23 360-700-200-360 ppm

pl17b 300 69-70 23 360-700-200-360 ppm

pli7b voll 69 23 abschlieftend: 1500 ppm (danach Lichtserie)
pl19b 22.08.96  halb 69-75 23 360-700-200-360-1500-150-360 ppm

pl21 29.08.96  wvoll 5767 23
Fernwald-Albach, Wald hinter Sportplatz, 50°33’15"N, 8°48’45"E, 240 m ii. NN.

p402 22.07.98  wvoll 7578 26

p403a 23.07.98  wvoll 39-40 26 360-700-200-360 ppm

p403a voll 47 26 360 ppm (letzter Wert der Reihe)

p403b voll 58-59 26 360-700-1400 ppm

p403c voll 52-57 23 360-700-200-100-20 ppm

p413 14.08.98  voll 56 25 360-700-200 ppm, abgebrochen: zu geringe Leitfdhigkeit
Fernwald-Albach, Lichtung ,im blinden Loch*, 50°33’50”N, 8°49’55”E, 240 m ii. NN. Baum nach Westen freistehend
p418 18.08.98  wvoll 78-83 25

Giefsen, Botanischer Garten, 50°35'15”N, 8°40’50”E, 160 m . NN.

p429 1999 voll 75-78 22 Teil 1: 360-700-360-1250-360 ppm

p430 1999 voll 76-81 22 Teil 2: 360-200-360-100-360 ppm
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Tabelle 4.6: Liste der an Luehea divaricata, Nectandra megapotemica, an einem Baum der Campos Cerrados und an Aspidosperma quebracho-blanco durchge-
fiihrten Mefireihen nach Standorten mit dem Datum der Messung, den Licht- und Feuchteverhéltnissen in der Kiivette und sonstigen Bemerkungen. Ist nichts
weiter angegeben, handelt es sich um CO,-Serien in der in Abschnitt 4.2.7 beschriebenen Weise. Koordinaten sind GPS-Messungen.

Reihe Datum Loy relH [%] T.., [(C] Bemerkungen

Luehea divaricata

Colonia Indepedencia, 150 km 6stlich von Asuncién, Paraguay, 25°42’43”S, 56°12'24”W, ca. 200 m ii. NN.

p053 12.10.94  voll 93-64 30
p064 24.10.94  voll 62-70 25
p065 25.10.94 216 65-81 25
p067b 27.10.94 38 61-76 25

Nectandra megapotemica

p062b  23.10.94 voll 7480 30
p068 28.10.04 224  69-73 25
069 29.10.94 voll  69-73 25

unbestimmter Baum (Herbar-Nr. 73)

Campos Cerrados, 30 km nordéstlich von Santa Rosa, Nordost-Paraguay, 23°33’47”S, 56°16’21"W, ca. 250 m ii. NN.

po74 06.11.94  voll 62-69 30 360-600-360-1200-360 ppm
pO75 07.11.94  voll 57-61 30 360-200-360-100-360-600-360 ppm
pO076 08.11.94 213 5864 30 alle Messungen wegen Gewittern abgebrochen

Aspidosperma quebracho-blanco

Chaco Boreal, 8 km nordwestlich von Filadelfia, Nordwest-Paraguay, 22°18’27”S, 60°03’31"W sowie 22°19°19”S, 60°03’17"W, ca. 100 m ii. NN.

p050 17.09.94  voll 53-58 30 Ende der Trockenzeit
p084 18.11.94  wvoll 54-58 30 Regenzeit




Kapitel 5

Ergebnisse

In diesem Kapitel stelle ich die Ergebnisse der Parameterisierung fiir die ausgewéhlten Arten
vor. Die Darstellung folgt den im vorigen Kapitel beschriebenen Vorschriften zur Parame-
terisierung (Abschnitt 4.3 und zur Bestimmung des zeitlichen Verlaufs von ¢, mit inverser
Modellierung (Abschnitt 4.4). Zum besseren Verstdndnis habe ich die einzelnen Schritte fiir
die erste Art, Quercus ilex, ausfithrlich kommentiert. Das gilt auch fiir die Diagramme, die
die Verhéltnisse sehr komprimiert wiedergeben und daher erkldrungsbediirftig sind. Am Ende
der Arbeit befindet sich eine ausklappbare Seite mit detailliert beschrifteten Diagrammen und
Erklarungen, die als Legende benutzt werden kann. Die restlichen Arten werden in knapper
Form behandelt. Am Ende des Kapitels sind die Parametersitze pro Art und die mittleren
Wert von v, pro Mefsreihe tabellarisch zusammengefafst.

5.1 Ergebnisse fiir Quercus ilex

Q. ilex zeigt eine starke Reaktion auf Cj, reagiert allgemein schnell und ist an Sommertrok-
kenheit angepaft. Die Leitfahigkeit ist auferdem stark lichtabhingig.

5.1.1 Korrekturen an Mefireihen

Die berechneten Daten der Mefreihen p124 und p137 mufiten korrigiert werden. Das Ausmafs
dieser Eingriffe zeigt Abb. 5.1. Kleine Punkte markieren die A(C;)- und g4, (C;)-Kurven meh-
rerer (unkorrigierter) Freilandmessungen bei vollem Licht. Bei den beiden Mefreihen werden
aus den Austauschdaten zu niedrige, zum Teil sogar negative Werte fiir C; berechnet. Die
Reihe p137 muf mit Korrekturverfahren I, p124 sogar mit dem kombinierten Verfahren III
korrigiert werden. Dann reihen sich die Messungen gut in die anderen Ergebnisse ein.

5.1.2 Referenz-Parameterisierung

Ich habe aus den Mefsreihen in Tabelle 4.2 drei Reihen als Referenz ausgewéhlt: p136 mit
zwei verschiedenen Stufen der Luftfeuchte, p137 mit reduziertem Licht und p420b mit einer
Lichtreihe. p136 und p137 fanden an aufeinanderfolgenden Tagen am gleichen Individuum
statt, bei p420 handelt es sich um eine gut gewisserte zweijahrige Jungpflanze. Bei allen
drei Reihen tritt unter wiederholten Umweltbedingungen fiir das Blatt in etwa die gleiche
Leitfahigkeit auf, d. h. die Messungen zeigen wenig , Tagesgang®.
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Abbildung 5.1: Korrektur der Mefireihen p124a (oben) und p137 (unten). Zum Vergleich: andere, unkorrigierte
Messungen an Q. ilez bei vollem Licht (kleine Punkte).

Links: A(C;)-Kurven unkorrigiert (®) und korrigiert (e ).
Rechts: Auswirkung der Korrektur auf die g.,(Ci)-Kurve. — Die Leitfahigkeit bei p137 ist niedrig, weil diese
Messung bei geringer Lichtstiirke stattfand. Entsprechend niedrig ist auch die Ubertemperatur des Blattes (0.6
bis 0.9 K), so dak Korrekturverfahren IT hier wirkungslos ist. Bei p124a betriigt die gemessene Ubertemperatur

4 bis 5 K. Pfeile kennzeichnen den Tagesgang der Leitfihigkeiten bei 360 ppm CO, fiir p124a.
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Gy, [mmol m? s‘l]

Im ersten Schritt wurde der Grund-Parametersatz verwendet und nur die maximale Leit-
fahigkeit angepaft (Abb. 5.2 links). Alle Messungen haben eine maximale Leitfahigkeit von
Gmaz = 130 mmol m=2 s~! gemeinsam. Als Bodenwasserpotential habe ich einen Wert von
1p = —0.5 MPa vorgegeben, der den recht feuchten Bedingungen entspricht.

Schon in dieser Konfiguration kann das Modell die gemessenen Reaktionen qualitativ wie-
dergeben. Allerdings miifite die Leitfihigkeit bei hohem C; stérker abnehmen. Das Modell
Offnet auferdem zuviel bei niedrigen Lichtstéarken. Schlieflich fehlt der Aspekt der Leitfahig-
keit am maximalen Anschlag (Messung bei hoher Luftfeuchte und C; < 250 ppm).

Fiir die artspezifische Anpassung mufiten CO,- und Lichtreaktion verstirkt werden. Das
geschah manuell in wiederholten Modelldufen (Abschnitt 4.3.7). Durch Erhéhen von K, ¢,
wird der senkende Einfluf von C; zu héheren Cj-Werten fortgefiihrt (bei niedrigem Cj bleibt er
unverdndert). Durch ErhShen von K, par 6ffnen die Stomata erst bei stirkerem Licht. Diese
Anderungen verschieben den Arbeitspunkt des Ionenhaushaltes. Als Kompensation mufte die
Pumpenstirke k0 erhoht werden. Das bringt eine wesentlich schnellere Tonendynamik als in
der Grund-Parameterisierung mit sich und paft zu unseren Beobachtungen, daf Q. ilex eine
sehr schnell reagierende Art ist. Die Einstellzeiten fiir neue Umweltbedingungen lagen oft
unterhalb von 15 min.

Das Ergebnis der artspezifischen Parameterisierung ist in Abb. 5.2 (rechts) zu sehen. Der
endgiiltige Parametersatz fiir Q). ilex ist in Tabelle 5.1 auf S. 131 zu finden.

Die Parameterisierung der Umweltreaktionen auf C;, Luftfeuchte und Licht ist ausgereizt
und kann die verbleibenden Abweichungen nicht erkliren. Es ist z. B. nicht moglich, die
grofen Unterschiede zwischen den beiden Luftfeuchtevarianten durch den Parameter g, her-
vorzurufen, weil dessen Wert schon im oberen Bereich liegt. Auferdem wiirde das Modell so
empfindlich auf einen engen Bereich der Luftfeuchte, daf es unter normalen Bedingungen zu
einem Kippverhalten zwischen maximaler und minimaler Leitfihigkeit kommen wiirde.

140 B 140
120 1 120
100 - 1 100 +
-
(2]
o
80 1 E 8
[=}
£
60 S wl
3
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20 1 20
0 . . . . . 0
0 100 200 300 400 500 600 0
C; [ppm] C; [ppm]

Abbildung 5.2: Stufenweise vorgenommene Referenz-Parameterisierung fiir Q. ilez Details siehe Text.

Links: Mefidaten (e ) und Modellergebnisse (©®) mit der Grund-Parameterisierung (nur gma. wurde angepafit)
fiir festes . = —0.5 MPa. Der Einfluft von C; und von PAR ist nicht stark genug: g., ist zu hoch bei hohem
C; und bei niedrigem Licht.

Rechts: C;- und Lichtreaktion wurden verstirkt. Als Ausgleich mufte die Pumpenstirke k2 erhsht werden
(vgl. Abschnitt 3.4.5). Die anderen Parameter wurden beibehalten. Die g.,(C;)-Kurven des Modells folgen den
experimentellen Kurven der Form nach besser, sind aber verschoben. In der kleinen Abbildung zeigt sich daher
keine wesentliche Verbesserung des Modells.
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5.1.3 Bestimmung des Wasserpotentialverlaufs

Die vom Modellergebnis abweichenden Mefsdaten lassen sich {iber den Freiheitsgrad ,wurzel-
nahes Wasserpotential“ erkliren. Zunéichst wurde — wiederum manuell, vgl. Abschnitt 4.3.8 —
pro Mefreihe ein Wert fiir ¢, bestimmt (Abb. 5.3, links). Damit wird die Verschiebung der
gw(C;)-Kurven aus Abb. 5.2 (rechts) ausgeglichen. Die gefundenen Werte fiir ¢, sind

Reihe
¥y / MPa

pl36a pl136b pl37 p420b

-0.3

-0.7

-0.3

-0.6

Die Ubereinstimmung zwischen Modell und Mefdaten ist jetzt bereits sehr gut (kleines
Diagramm: im Idealfall wiirden alle Punkte auf der Winkelhalbierenden liegen). Das ist so,
weil die Mefsreihen keinen nennenswerten Tagesgang zeigen, d. h. reproduzierte Umweltbedin-

gungen fiir das Blatt reproduzieren die Leitfihigkeit.

Schlieflich wurde zu jedem einzelnen Mefiwert mit inverser Modellierung (Abschnitt 4.4.2)
der optimale Wert fiir ¢, zugeordnet, indem die gesamte Abweichung der Modellergebnisse
von den Mefdaten durch Anderungen an 1, kompensiert wird. Nur eine Ausnahme wurde
zugelassen: die Mefwerte fiir die Leitfdhigkeit in Mefireihe p136a stiegen geringfiigig von 125
auf 130 mmol m~2 s~!, wihrend C; von 50 auf 250 ppm anstieg. Dies habe ich im Rahmen
der Mefigenauigkeit als andauernde maximale Leitfahigkeit angesehen (sonst wére ein unsinnig
negatives 1, ermittelt worden, um das Modellergebnis nach unten auf die Mefdaten zu ziehen).

Man erhilt damit Abb. 5.3 (rechts).

Dieser Angleich fiithrt zu einem Tagesverlauf von v,, der in den folgenden Abb. 5.4 und
5.5 gezeigt ist. Zusétzlich sind die treibenden Kréifte C;, D und PAR eingezeichnet, um even-
tuelle Korrelationen feststellen zu kdnnen. Details und eine kurze Erkldrung finden sich in den
Bildunterschriften sowie in der ausklappbaren Legende am Ende der Arbeit.
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Abbildung 5.3: Links: Jede Mefreihe bekommt den Wert fiir ¢, zugewiesen, mit dem das Modell die Reihe als

Ganzes optimal reproduziert.

Rechts: Volliger Angleich des Modells an die Mefsdaten unter der Annahme, daf das Bodenwasserpotential
fiir alle verbleibenden Abweichungen aus Abb. 5.2 verantwortlich ist. Ausgehend von der Referenzparamete-
risierung wurde fiir jeden einzelnen Mefipunkt der Wert von 1, bestimmt, der das Modell mit den Mefidaten
iibereinstimmen 14Rt. Als Ergebnis sind (fast) alle Punkte deckungsgleich (siehe Text).
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Abbildung 5.4: Berechneter Tagesverlauf des wurzelnahen Bodenwasserpotentials ¢, in den Mefireihen p136a
und p136b. Gleichzeitig werden die treibenden Kréfte C;, D und PAR gezeigt, um mogliche Korrelationen
aufzuzeigen. Zur Erkldrung des Diagramms will ich der Diskussion vorgreifen und die Daten besprechen:

Das berechnete 9, féllt bis zum friithen Nachmittag ab und erreicht dann einen konstanten Wert. Der letzte
Wert fillt noch einmal ab (d. h. hier fillt der MeRwert fiir g., deutlich niedriger aus als vom Modell erwartet,
so daf ein negativeres ¢ bendtigt wird, um das Modell an die Mefidaten anzugleichen).

Das Wetter an diesem Mefktag war morgens dunstig, stets bedeckt und windstill bei etwa 16 °C und 72% r. F.,
so daf der Baum als Ganzes vergleichsweise wenig transpirierte. Unter diesen gleichbleibenden Bedingungen ist
es plausibel, daf sich nach dem Verbrauch der unmittelbaren Wasservorrite schnell ein Gleichgewicht zwischen
Wasserverbrauch und Nachleitung an die Wurzeln einstellt. Der Tagesgang von v, wirkt daher sinnvoll.

Der Vergleich mit den Tagesgidngen von C;, D und PAR zeigt, daf hier keine durchgingig synchronen Bewe-
gungen erfolgen. Das ist gut so, denn synchrones Verhalten ist ein Hinweis darauf, daf die Parameterisierung
der treibenden Kraft nicht genau genug ist. Wiirde z. B. ¢, immer dann steigen, wenn C; steigt, so hiefle das,
daf die C;-Reaktion im Modell zu stark wire: das Modell wiirde zu sehr schlieffen, und beim Angleich an die
Mefdaten miifite ein positiveres 1, herhalten, um die h6here gemessene Leitfihigkeit zu erzielen.
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Abbildung 5.5: Berechneter Tagesverlauf des wurzelnahen Bodenwasserpotentials ¢ in den Mefreihen p137
und p420b. 1, bleibt in beiden Fillen anndhernd konstant. Das iiberrascht nicht, da ich fiir die Referenz-
Parameterisierung Mefireihen mit wenig Tagesgang der Leitfihigkeit unter Normalbedingungen ausgewéhlt
habe.

Die Reihe p137 wurde einen Tag nach den p136-Reihen im September 1996 gemessen. An diesem Tag herrschte
standiger Nieselregen bei 17 °C und méafigem Wind. Durch die sehr hohe Luftfeuchte ist anzunehmen, daf der
Baum sehr wenig transpirierte. Das pafit zu dem wenig negativen Wert von ...

Die Mefireihe 420b wurde im August 1998 gegen Abend aufgenommen. Der zweijahrige Baum wurde kréftig
bewéssert und stand wiahrend der Messung komplett unter einem weiflen Partyzelt, das die PAR laut Sensor
um 75 % verminderte. Auch hier herrschten wohl keine starken Transpirationsbedingungen.

Was die Werte von v, angeht, weise ich darauf hin, daf dieses berechnete 1,. keinen festen Anhaltspunkt hat. Es
ist in Relation zur Pumpenstirke kS zu sehen: wiihlt man eine hshere Pumpenstirke, so steigt die Leitfihigkeit
— um das im Modell zu kompensieren, muf 1, negativer gew#hlt werden. Man bedenke aufierdem, daf dieses
1 simtliche Meffehler und Storungen enthélt: eine gewisse Schwankungsbreite mufs man .. zugestehen, bevor
man auf verdnderte Wasserverhéltnisse an den Wurzeln schliefit.
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5.1.4 Anwendung auf andere Mefireihen

Das Modell wird nun in der Referenz-Parameterisierung auf weitere Mefsreihen an Q. ilex
angewendet. Die Reihen p419 und p420, gemessen an demselben Individuum wie p420b, zeigen
auch keinen Tagesgang und lassen sich vom Modell sehr gut reproduzieren (Abb. 5.6).

Wesentlich interessanter sind Mefsreihen an Steineichen von fremden Standorten. In unse-
rer ersten Mefkampagne im August 1994 haben wir am Steilhang des Westufers des Gardasees
an einer Steineiche gemessen (p041). Die letzten Niederschlige lagen nach Auskunft der Ein-
wohner von Muslone nur Tage zuriick. Die Messung verlief — abgesehen von einem kurzzeitigen
Ausfall des Stromgenerators — problemlos und lief sich einwandfrei auswerten. Dagegen hatten
wir mit der Auswertung fiir Olea europaea und Laurus nobilis wegen sehr niedrigen Leitfahig-
keiten die oben angesprochenen Probleme, C; verniinftig zu bestimmen.

Im Juli und September 1996 fiithrten wir Messungen im Freigelinde des Palmengartens
in Frankfurt durch. Wir interessierten uns vor allem fiir Arten aus den kalifornischen und
ostasiatischen Hartlaubwéldern, aber die C;-Problematik tauchte wieder auf. Um verschiedene
Hypothesen zu testen, nahmen wir dort auch Vergleichsmessungen an Q. ilez vor (p124).

Beide Mefreihen zeigten von Mal zu Mal sinkende Leitfihigkeiten, wenn im Mefsablauf
wieder die normale CO,-Konzentration angeboten wurde. Es handelt sich um den sogenann-
ten ,,Tagesgang” der Leitfihigkeit unter konstanten Bedingungen fiir das Blatt, der bereits in
den Abschnitten 2.3.3 und 3.1.7 beschrieben wurde. Das optimale Wasserpotential v, fiir jede
der Reihen, ¢, = —0.95 MPa fiir p041 und —1.25 MPa fiir p124, minimiert die mittlere Abwei-
chung des Modellergebnisses von den Mefdaten, kann aber diesen Tagesgang nicht erkldren.
Trigt man Modell- und Mefkdaten gegeneinander auf, kommen die Punkte symmetrisch um
die 1:1-Linie zu liegen (zu sehen in der jeweils rechts oben eingesetzten Abbildung in 5.7 oben).

Wird jeder Datenpunkt iiber ¢, an die Messung angeglichen, erhélt man einen vorwiegend
fallenden Tagesverlauf, der im unteren Teil der Abbildung 5.7 dargestellt ist.
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Abbildung 5.6: Vergleichsdaten fiir Q. ilez nach Anpassung von . (oben) sowie der berechnete Tagesverlauf.
Links: Mefireihen p400 und p406 im Garten im Juli 1998. Der sehr trockene Boden bei p400 wurde in den
folgenden Tagen regelmiifiig bewissert. p406 zeigt schon hohere Leitfahigkeitswerte (und folgerichtig weniger
negatives ¥, ).

Rechts: Mefireihen p419 und p420 im Garten im August 1998. Hier wurden nur zwei CO,-Konzentrationen
angeboten und immer wieder gewechselt. Es tritt kein nennenswerter Tagesgang auf. (Bei p419 schwankt ¢, et-
was stirker. Es waren nacheinander mehrere Blétter eingespannt, so daf die Streuung auf kleinen individuellen
Unterschieden beruhen kénnte.)
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Abbildung 5.7: Vergleichsdaten fiir Q. ilez nach Anpassung von %, (oben) sowie der berechnete Tagesverlauf.
Links: Mefireihe p041 am Gardasee im August mit einem mittleren ¢, = —0.95 MPa. Der Pfeil nach oben
bedeutet, daf auch jeder positivere Wert von ¢, im Modell zur richtigen (weil maximalen) Leitfihigkeit fithren

wiirde. Zu Reihe p041 steht keine Wetterinformation zur Verfiigung.

Rechts: Mefireihe p124 im Palmengarten im September mit ¢,. = —1.25 MPa. Hier tritt ein starker Tagesgang
auf. Der Baum stand ab 13:30 Uhr im Schatten einer grofen Kastanie.
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Alle folgenden Ergebnisse der Messungen, der Parameterisierung und der Bestimmung des
Wasserpotentialverlaufs werden nur noch knapp beschrieben.

5.2 Ergebnisse fiir Quercus myrsinifolia

Das Verhalten von Quercus myrsinifolia in CO,-Reihen erinnert stark an @. ilez. Die Reaktion
ist ausgepragt und rasch.

Korrekturen an Mefireihen. p122 und p123c muften mit Verfahren I korrigiert werden:
das Wassersignal wurde um 50 ppm erhoht, weil der Austausch aufgrund der hohen Luftfeuchte
sehr klein war. Bei p123a und p123b war die Luft trockener (und das Signal damit grofer).
Sie blieben unkorrigiert.

Die Messungen an Quercus myrsinifolia im Juli — die ersten im Jahr 1996 — sind durch eine
verstellte CO4-Absolutkalibrierung am Binos 100 stark verzerrt, wie wir bei der nichsten Ei-
chung mit Priifgasen feststellen mufiten. Diese Abweichung betrifft die Absolutkonzentration
und den davon abhéngigen Korrekturfaktor fiir den gemessenen CO,-Austausch, aber nicht den
restlichen Datensatz. Die Septembermessungen sind dagegen korrekt. Unter der Annahme, daf
sich der Kompensationspunkt der Bruttophotosynthese (berechnet aus CO,-Austausch zzgl.
separat gemessener Respiration) bei einem Individuum nicht wesentlich geéindert hat, konnten
wir einen Offset von 100 ppm bestimmen. Wir haben versuchsweise den Wert COzabs ent-
sprechend verschoben und auf Anhieb eine gute Ubereinstimmung der A(C;)-Kurven erzielt.
Das spricht dafiir, daf die Steigungskomponente der Absolutkalibrierung wenig betroffen war.
Einige korrigierte Juli-Ergebnisse werden hier gezeigt, sind aber mit Vorsicht zu betrachten.

Referenz-Parameterisierung. Die September-Mefsreihen p122 und p123 zeigen wenig Ta-
gesgang und dienen daher als Referenz.

Die Parameterisierung fiir @. ilex wurde nur an das hohere g4, von 190 mmol m—2gs”
angepakt und die Pumpenstérke leicht gesenkt (Tab. 5.1). Das Modell liefert schon ein brauch-
bares Ergebnis, da kaum Tagesgang vorhanden ist (Abb. 5.8).

Die Juli-Messungen p100 und p101 dienen zum Vergleich. Die Transpiration war insgesamt
stirker, so daf die Reihen unkorrigiert bleiben konnten (bis auf die Gesamtverschiebung von
co2abs). Die Messungen zeigen einen stirkeren Tagesgang. Die Modellergebnisse und der
berechnete Verlauf von v, wird in Abb. 5.9 gezeigt.

1

Reihe p100 p101 pi22 p123
¢y /MPa  -1.0 -1.0 -1.2  -1.0
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Abbildung 5.8: Vergleichsdaten fiir Q. myrsinifolia, gemessen an zwei aufeinanderfolgenden Tagen im Septem-

ber 1996. Der Baum lag ab 12:30 im Schatten der grofien Kastanie.

Links: Mefireihe p122 ist eine komplette CO,-Serie, fiir die ¥, = —1.2 MPa gesetzt wurde. Das Wetter war
windig bei 19 °C.
Rechts: Mefreihe p123 mit drei Feuchtestufen. Der Tag war zunéchst kiihl (20 °C) und windstill, nachmittags

ab 14:30 Uhr stieg die Lufttemperatur auf 23 °C. ¢, = —1.0 MPa.
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Abbildung 5.9: Vergleichsdaten fiir Q. myrsinifolia, gemessen an zwei aufeinanderfolgenden Tagen im Juli 1996.
Links: Die Mefireihe p100 ist eine komplette CO,-Serie bei hoher Luftfeuchte. Die Mefldaten zeigen einen
deutlichen Tagesgang bei Normalkonzentration. Entsprechend fillt in der unteren Abbildung das berechnete
¥ kontinuierlich ab (der Pfeil nach oben bedeutet wieder, da auch jeder positivere Wert moglich ist). Der
Tag war wechselnd bewdtlkt bei Temperaturen um 25 °C.

Rechts: Mefireihe p101 mit zwei verschiedenen Luftfeuchten. Trotz hoherer Feuchte stellen sich beim zweiten
Teil der Messung niedrigere Leitfihigkeiten ein (im Gegensatz zum Modell, das hohe Werte erwartet): ein Indiz,
dafs auch hier ein starker Tagesgang auftritt, auch wenn es nicht direkt an wiederkehrenden Normbedingungen
iiberpriifbar ist.
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5.3 Ergebnisse fiir Betula tortuosa und Betula nana

Die Messungen an beiden Birkenarten zeichnen sich durch eine eher geringe C;-Reaktion und
lange Wartezeiten auf Steady-State-Werte aus. Die Leitfahigkeit ist schon bei geringem Licht-
angebot gesittigt. Durch das von Q. ilex stark verschiedene Verhalten ist B. tortuosa beson-
ders geeignet, um die Artabhingigkeit der Parameter festzustellen. Alle Mefsreihen (Tab. 4.3)
sind unkorrigiert brauchbar.

Referenz-Parameterisierung. Als Referenz fiir B. tortuosa dienen p108 bei vollem und
p109 bei reduziertem Licht, da kaum Tagesgang auftritt. Nach der Parameterisierung wird
das Modell auf p106 und p107 (volles Licht, verschiedene Luftfeuchten) angewendet.

Fiir B. tortuosa habe ich aus der Gesamtheit der Messungen gz zU 280 mmol m—2 s~
bestimmt. Den relativ feuchten Bodenverhiltnissen entsprechend begann ich mit dem Stan-
dardwert ¢, = —0.5 MPa.

In der Grund-Parameterisierung fallt der Unterschied zwischen den Lichtvarianten zu grofs
aus, und die CO,-Reaktion ist zu stark. Darum habe ich die artspezifischen Werte fiir K, par
und K, ¢, niedriger gesetzt. Nach der erforderlichen Anpassung der Pumpenstérke wurde
¢, fiir jede Reihe optimiert (siche Tabelle unten). Damit fithrt der Parametersatz zu dem
Modellverhalten in Abb. 5.10 (links oben).

1

Reihe pl06b p107 p108 p109 | p110 pitil
¢, /MPa  -0.3 -05 -06 -03| -04 -0.4

Bestimmung des Wasserpotentialverlaufs. Die inverse Modellierung fithrt zu einem
Verlauf fiir ¢, der jeweils leicht fallend ist, bis schlieflich spit abends (p108) bzw. nach dem
Aufzug von dichter Bewdlkung mittags (p109) ein Anstieg folgt (Abb. 5.10, links unten).

Anwendung auf andere Mefireihen. Das Modell liefert fiir die Reihen p106b und p107
erwartungsgemélf ein mittleres Verhalten, das durch Optimierung im Tagesgang der Mefdaten
zentriert werden kann (Abb. 5.10, rechts oben). Der Verlauf des Wasserpotentials ist durchgén-
gig fallend (Abb. unten). Allerdings erzwingt die hohe Leitfihigkeit bei p106b beinahe positive
Werte fiir ¢, (wobei ich daran erinnere, daf 1, aufgrund der willkiirlichen Pumpenstirke &9
und des Literaturwertes fiir ky als relatives Maf anzusehen ist).

Modifikationen fiir Betula nana. Die Zwergbirke Betula nana reagiert noch langsamer
und noch weniger auf CO,. Wir fanden fast keinen Unterschied zwischen den Beleuchtungs-
varianten p110 und pi111. K, o, und K, parp wurden nochmals verringert und gme, auf
190 mmol m—2 s~! gesetzt. Das optimale Wasserpotential liegt bei ¢, = —0.4 MPa. Der be-
rechnete Tagesgang von v, ist flach (Abb. 5.11).
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Abbildung 5.10: Referenz- und Vergleichsdaten fiir B. tortuosa nach Anpassung von ¢, (oben) sowie der be-
rechnete Tagesverlauf. Links: Die Mefireihen p108 und p109 dienen wegen des kleinen Tagesganges als Referenz.
Das Wetter: bei p108 wolkig, ab 13:30 Uhr Nieselregen; bei p109 zunéchst heiter, ab 12 Uhr bedeckt. Es blieb
trocken. Die Lufttemperatur lag bei knapp 15 °C.

Rechts: Die Mefireihen p106b und p107 wurden bei zwei verschiedenen Luftfeuchten aufgenommen. Beide
zeigen einen Tagesgang (oben, Pfeile). Die Mefitage waren sonnig bei 13 bis 15 °C. — Der letzte Wert von p107
wurde nach einer lingeren Respirationsmessung mit z. T. recht hohen Blattemperaturen in der Ddmmerung
gemessen.
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Abbildung 5.11: Referenzdaten fiir B. nana nach Anpassung von ¢, (oben) sowie der berechnete Tagesverlauf.
Die Mefireihen p110 und p111 gehéren zu verschiedenen Lichtstéirken. Die Leitfihigkeit unterscheidet sich aber
kaum. Die hohe CO,-Konzentration am Ende der Reihe p110 fiihrt selbst nach iiber zwei Stunden nicht zu
einer deutlichen Reaktion. Das Wetter: bei p110 wolkig, windig und regnerisch bei 9 bis 12 °C. Der Strauch
war mit dem Partyzelt abgedeckt. Bei p111 war das Wetter weiterhin windig, aber mit 13 °C etwas wérmer.
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5.4 Ergebnisse fiir Quercus robur

Q. robur reagiert vergleichbar stark auf C; wie die immergriinen Eichenarten. Die Mefreihen
(Tab. 4.4) sind unkorrigiert brauchbar.

Referenz-Parameterisierung. Viele der Reihen weisen das Phdnomen auf, dafs der erste
Datensatz bei C, = 360 ppm eine viel hohere Leitfahigkeit hat als die spateren Datensétze. Da
wir die Feuchtevarianten fiir die Parameterisierung brauchen, miissen wir in Kauf nehmen, daf
hier eine Art Tagesgang vorliegt, den wir eigentlich bei der Auswahl der Mefireihen vermeiden
wollten. Ich habe mich fiir die Reihen p114 und p115 als Referenz entschieden.

Die maximale Leitfahigkeit wird von den jeweils ersten Messungen bei 360 ppm vorgegeben
und betrigt gmar = 220 mmol m~2 s~1. Mit der gleichen CO,-Intensitiit, aber reduzierter
Lichtempfindlichkeit wie Q. ilex ist eine befriedigende Parameterisierung gefunden. Da aber
bei p114 die morgens gemessene trockene Variante eine hohere Leitfdhigkeit hat als die feuchte
Variante nachmittags, muf im Modell ¢, nachmittags erheblich niedriger liegen. Bei p115 l&ft
sich dagegen kein Unterschied feststellen.

Reihe pli4a pli14b pliba plibb
v, / MPa  -0.95 -1.2 -0.75 -0.7

Bestimmung des Wasserpotentialverlaufs. Der grofte Unterschied von 9, bei den beiden
Varianten von p114 16st sich bei der individuellen Optimierung von %, auf in eine plausible,
gleichméfige Abnahme des wurzelnahen Potentials (Abb. 5.12, links unten).

Die Messung p115a liefert bei reduziertem Licht zunichst zwei niedrige Leitfdhigkeiten.
Erst bei C, = 200 ppm gehen die Stomata weit auf, als wére plotzlich eine Reizschwelle
tiberschritten worden. Dieses Verhalten dufert sich in einem Peak von ¢, (Abb. 5.12, rechts
unten). Interessant ist, daf p115 die einzige Mefreihe ist, bei der der erste Datenpunkt nicht
erheblich hoher als der Rest liegt (und die einzige Reihe bei reduziertem Licht), und daf der
letzte Datenpunkt bei hoher Feuchte die Leitfihigkeit fast unveréndert 1afst.

Anwendung auf andere Mefireihen. Die zu den Reihen p404 und p405 gehorende Eiche
war ab etwa 15 Uhr der Sonne voll ausgesetzt. Bei p404 beginnt zu dieser Zeit eine deutliche
Abnahme von t,. p405 ist an dieser Stelle durch eine Lichtserie unterbrochen. Nach dem
dunkelsten Wert der Lichtserie wird am friithen Abend wieder volles Licht angeboten, und die
Stomata tffnen wieder weit, was sich hier durch erneut hohes ¢, ausdriickt (Abb. 5.13 links).

Zu Beginn der Reihe p405 haben wir die Leitfdhigkeit bei C, = 360 ppm etwas lénger
beobachtet. Der anfinglich hohe Wert geht im Laufe einer Stunde um iiber 30 % zuriick.

Ein Jahr spéter fanden die Messungen Ende Juli im botanischen Garten statt. Hier zeigt
sich das Phinomen der hohen ersten Werte besonders extrem (Reihen p431 und p432, Abb. 5.13
rechts).

Die reihenspezifischen Werte fiir ¢, sind

Reihe p404 p405a p431 p432
Yy / MPa  -0.9 -08 -1.2  -13
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Abbildung 5.12: Referenzdaten fiir Q. robur nach Anpassung von v, (oben) sowie der berechnete Tagesverlauf.
Links: pi14a und p114b bei vollem Licht und zwei Feuchtestufen. Rechts: p115a bei reduziertem Licht und
hoher Luftfeuchte sowie p115b bei vollem Licht und niedriger Luftfeuchte. Zum Schluf noch ein Wert bei hoher
Luftfeuchte, was aber die Leitfahigkeit nicht wieder steigert.

Das Wetter: Temperaturen um 27 °C bei klarem Himmel im Spitsommer.
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Abbildung 5.13: Vergleichsdaten fiir Q. robur nach Anpassung von ¢, (oben) sowie der berechnete Tagesverlauf.
Links: p404 und p405a (Juli 1998). Ab etwa 15 Uhr wird der Waldrand von der Sonne beschienen. Bei p405a
wird die Mefireihe von 15 bis 17 Uhr durch eine Lichtserie unterbrochen. Nach dem schwachen Licht kurz vor
17 Uhr 6ffnen die Stomata unter vollem Licht wieder mehr als zuvor.

Rechts: p431 und p432 (Sommer 1999) bei sonnigem Wetter um 25 °C. In beiden Fillen ist die Leitfihigkeit
zu Anfang sehr hoch, sinkt aber innerhalb von zwei Stunden auf Werte ab, die im Laufe des Tages annéhernd

wieder erreicht werden.
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5.5 Ergebnisse fiir Fagus sylvatica

Die Buchenmessungen (Tab. 4.5) bieten das uneinheitlichste Bild aller Mefdaten. Mal scheint
die CO,-Reaktion sehr stark, mal ist sie schwach. Die Reihe p117b wurde bei reduziertem Licht
gemessen, p119 bei halbierter Lichtintensitit. Alle anderen Mefreihen geh6ren zu vollem Licht.
Es gibt einige Luftfeuchte-Varianten.

Referenz-Parameterisierung. Wie bei der Stieleiche dienen die 1996er-Messungen, hier
p117, p119 und p121, als Referenz.

Die maximale Leitfdhigkeit der einzelnen Reihen ist unterschiedlich. Fiir die Parameteri-
sierung zdhlt wie immer der héchste Wert, gmqe, = 90 mmol m~2 s~ L. Die Lichtreaktion ist
starker als bei Q. robur, die CO,-Reaktion entspricht eher der Grund-Parameterisierung. Das
wurzelnahe Bodenwasserpotential wird auf den mittleren Wert ¢, = —1.0 MPa gesetzt. Bis
auf die angepafite Pumpenstérke sind die restlichen Parameter identisch mit Q. robur.

Die anschliekende reihenspezifische Anpassung von 1, zeigte, daf gar keine Anderung mehr
notig war, es ist

Reihe pli7a pl117b pl19b pil21
¥, / MPa -1.0 -1.0 -1.0  -1.0

Bestimmung des Wasserpotentialverlaufs und Vergleichsdaten. Bei den Buchen-
Mefsreihen wirkt der Verlauf von 1, vollig unsinnig. Es gibt keine einheitliche Tendenz und
keine Zusammenh&nge mit dem Wettergeschehen. Das gilt auch fiir die Vergleichsreihen. Deren
reihenspezifischen Werte fiir ¢, sind

Reihe p402 p403a p403b p403c p413 p418 p429 p430
Yy / MPa  -0.8 -0.9 -0.9 07 -12 -12 -07 -1.2

Die Mefsdaten und Tagesverldufe von ¢, finden sich in den Abb. 5.14 bis 5.16.
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Abbildung 5.14: Referenzdaten fiir F. sylvatica nach Anpassung von 9, (oben) sowie der berechnete Tagesver-
lauf. Links: Die Mefireihe p117 mit einer trockenen Variante bei vollem Licht und einer feuchten Variante bei
300 pE m~2 s7'. Lufttemperatur um 22 °C, Kiivettentemperatur 23 °C.

Rechts: die Reihen p119 und p121. p119 wurde einen Tag nach p117 bei bewdlktem Himmel und 21 °C gemessen.
Die Messung von p121 war eine Woche spéter (Ende August), das Wetter mit 16 °C bereits erheblich kiihler.
Entsprechend mufite auch die Kiivettentemperatur auf 16 °C gesenkt werden.
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Abbildung 5.15: Vergleichsdaten fiir F. sylvatica nach Anpassung von 1, (oben) sowie der berechnete Tages-
verlauf. Links: p402 mit mehreren Blattemperaturmessungen fiir die ersten vier Mefswerte. Dargestellt sind nur
die Extreme (wobei der kleinste Wert fiir Tleaf den grofiten /positivsten Werten fiir g.,, C; und ¢, entspricht).
Das Wetter ist zuerst wolkig, ab 14 Uhr dann bedeckt. Bei leichtem Wind liegen die Temperaturen um 24 °C.
Die Kiivettentemperatur betriagt 26 °C.
Rechts: die dreigeteilte Reihe p403 mit 40 und 58 % r. F. Der Tag beginnt mit Schleierwolken, ist mittags
bereits bedeckt und geht ab 15 Uhr in Nieselregen mit Windbd&en iiber. Erst gegen 18 Uhr ist es wieder trok-
ken. Von anfangs 25 °C fillt die Temperatur beim Regen auf 18 °C, so dafl wir die Kiivettentemperatur auf
23 °C abgesenkt haben.
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Abbildung 5.16: Vergleichsdaten fiir F. sylvatica nach Anpassung von 1, (oben) sowie der berechnete Tages-
verlauf. Links: Die Mefreihen p413 (trocken) und p418 (feucht). Die Anpassung von ¢, fiir p413 liefert einen
auffilligen Peak, der sich relativiert, sobald man sich die Werte der Leitfihigkeit ansieht und die Unsicherheit
bei diesem kleinen Signal beriicksichtigt. Fiir p418 ist der Verlauf von %, flach bis leicht fallend. Das Wetter:
trocken, nicht allzu warm bei 23 bis 27 °C.

Rechts: die Reihen p429 und p430 mit jeweils recht hoher Anfangsleitfihigkeit. Das berechnete 1, bewegt sich
fiir p430 leicht fallend, aber bei p429 komplementér zu C;, was fiir sich genommen den Anschein erweckt, als
sei die CO,-Reaktion zu schwach, so daff vermeintliche Bodentrockenheit nachhelfen mufi. Das Wetter: sonnig
mit Hochstwerten um 25 °C. Die Sonne fillt ab 12 Uhr auf den gesamten Baum.
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5.6 Ergebnisse fiir Luehea divaricata

Alle Mefsreihen (Tab. 4.6) sind unkorrigiert verwendbar. Die Stomata reagieren sehr stark auf
CO,, starker als die der Eichen. Dagegen spielt die Lichtintensitét keine grofse Rolle.

Referenz-Parameterisierung. Die Mekreihen p064 (bei vollem Licht) und p065 (PAR =
216 nE m~2 s71) zeigen wenig Tagesgang und dienen als Referenz.

Jmaz betrigt 250 mmol m~2 s~ Weil sich die unterschiedliche Lichtsituation fast nicht
auf die Leitfdhigkeit auswirkt, wird K, par sehr klein.

Fiir die Luftfeuchtereaktion muf ich die Reihe p053 hinzunehmen, obwohl sie einen ausge-
prigteren Tagesgang zeigt. Sie wurde bei trockener Luft gemessen, und ihr Leitfdhigkeitsniveau
liegt niedriger. Die minimale Leitfihigkeit ist nach Koérner (1995) bei tropischen Baumen hoher
als bei Baumen aus temperierten Klimaten. Das it eine grofere peristomatére Leitfahigkeit
gp zu, die ich auf den doppelten Wert der Eichen setze, um einen Beitrag zur Absenkung der
Leitfahigkeit bei p053 zu erhalten.

Bestimmung des Wasserpotentialverlaufs. Der optimale Wert fiir die Referenz-Mefsrei-
hen ist ¢, = —0.3 MPa. Der berechnete Tagesverlauf zeigt zwei Ausreiffer und ist ansonsten
ruhig (Abb. 5.17 links). Der erste Ausreifer ist die Niedrig-Cj-Messung bei p064, in der das
Experiment keine Steigerung der Leitfahigkeit gegeniiber dem néchsthéheren Cj; zeigt, wah-
rend das Modell weit 6ffnet. Beim zweiten Ausreiffer, dem zweiten Mefwert in p065, liefert
die Messung gleichzeitig wenig Leitfdhigkeit und ein ungewo6hnlich kleines Cj.

Reihe p053 p064 p065 p067
vy, / MPa 0.7 -03 -0.3 -04

Anwendung auf weitere Mefireihen. In den Reihen p053 und p067b ist der Tagesgang
ausgeprigter. Bei p053 muf das Modell iiber ein negativeres 1, ,heruntergeholt* werden."
Das berechnete Ausgleichs-1), fillt leicht ab. Das Modell verhilt sich bei p067b ganz anders
und 1afst ¢, hin und her schwanken. Eine direkte Korrelation mit eine Eingangsgrofe wird
nicht deutlich. Das schwache Licht bei p067b von 58 pE m~2 s~ wurde womdoglich iiberlagert
von Seitenlicht, das in die Kiivette eindrang.

DDas Modell liefert aufgrund der um 5K hoheren Temperatur eine grofiere Pumpenaktivitit und — trotz
der verstérkten Luftfeuchtereaktion — eine hohere Leitfihigkeit. Dieser Unterschied besteht im Experiment
offenbar nicht.
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Abbildung 5.17: Referenz- und Vergleichsdaten fiir L. divaricata nach Anpassung von ¢, (oben) sowie der
berechnete Tagesverlauf. Links: Die Mefreihen p064 und p065 dienen wegen des kleinen Tagesganges als Refe-
renz. Das Wetter: p064 bewdlkt 50 %, von 14:00 bis 15:30 25 %, dann stark zunehmend bis bedeckt. Windstill.
p065 ab 10 Uhr iiber 70 % bewdlkt, fast windstill. Die Kiivettentemperatur wurde passend zur Lufttemperatur
auf 25 °C gesetzt.

Rechts: Die Mefireihen p053 und p067b wurden bei hherer Temperatur bzw. wenig Licht aufgenommen. Beide
zeigen einen Tagesgang (Pfeile). Das Wetter: bei p053 sonnig mit nachmittags auffrischendem Wind, seit mehr
als einer Woche kein Regen. p067b sonnig, Windstérke 3. Die Kiivettentemperatur betrug bei p053 30 °C, bei
po67b 25 °C.



5.7 Ergebnisse fiir Nectandra megapotemica

Die Mefreihen sind unkorrigiert verwendbar. Das Stomataverhalten d&hnelt dem Verhalten von
Luehea divaricata.

Referenz-Parameterisierung. Die Reihen p068 und p069 dienen als Referenz. Ausgangs-
punkt fiir die Parameterisierung ist der Satz fiir L. divaricata.

Zuerst wurde gpq; = 270 mmol m~2 s~ gesetzt. Die CO,-Reaktion mufte etwas abge-
schwicht werden. Die Lichtreaktion verh&lt sich wie bei L. divaricata, es gibt also kaum Un-
terschiede zwischen den Leitfihigkeiten bei vollem und schwachem Licht.

Bestimmung des Wasserpotentialverlaufs. Die optimalen Bodenwasserpotentiale
wurden pro Reihe wie folgt bestimmt:

Reihe p062b pO68  p0O6I
¢y / MPa  -0.8 -0.7 -0.8

Es gibt keinen Hinweis darauf, warum bei p068 andere, giinstigere Bedingungen geherrscht
haben sollten. Im Gegenteil, das Wetter war hier am sonnigsten und wirmsten. Andererseits
ist die Differenz von 0.1 MPa gering. Es kann sich ohne weiteres um die Schwankungen der
maximalen Leitfahigkeiten zwischen verschiedenen Blittern handeln.

Die berechneten Tagesgéinge von 1, sind konstant (Abb. 5.18 links unten).

Anwendung auf weitere Mefireihen. Hier bleibt nur die Reihe p062b iibrig, die einen
starken Tagesgang zeigt. Mit einem festen ¢, von -0.8 MPa kann das Modell dem nicht nach-
kommen (Abb. 5.18, rechts oben). Der berechnete Tagesverlauf von 1, ist wie bei p067b sehr
uneben und schwankt um etwa 0.2 MPa um einen gleichmifigen Abfall herum (Abb. 5.18
rechts unten).

5.8 Ergebnisse fiir einen Baum der Campos Cerrados

Parameterisierung. Die beiden unvollstandigen CO,-Reihen p074 und p075 zeigen einen
starken Tagesgang, der bei p076 fehlt. Mit p076 alleine ist eine verniinftige Parameterisierung
aber nicht moglich. Darum wurden alle drei Reihen benutzt, ein unabhéngiger Vergleich fehlt.

Jmaz wurde auf 260 mmol m~2 s~ gesetzt. Die CO, und Lichtreaktionen sind schwach,
sieht man einmal vom vorletzten Mefswert in p075 ab, der fiir C, = 625 ppm ein sehr niedriges
C; hat (Abb. 5.19 rechts oben). Aber die A(C;)-Kurven geben keinen Hinweis auf Mefsproble-
me.

Bestimmung des Wasserpotentialverlaufs. Das Bodenwasser wurde wegen der Staunés-
se und den stidndigen Regenfillen zuerst auf ¢, = —0.5 MPa gesetzt, dann auf —0.4 MPa
angepakt.

Reihe p074 pO75 pO76
¢y / MPa 04 -04 -04

Das berechnete 1), zeigt einen leicht fallenden Verlauf fiir p074 und p075 (Abb. 5.19 links
unten). Bei den kiihleren Bedingungen von p076 bleibt 1, annihernd konstant.
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Abbildung 5.18: Referenz- und Vergleichsdaten fiir N. megapotemica nach Anpassung von ¢, (oben) sowie
der berechnete Tagesverlauf. Links: Die Mefireihen p068 und p069 dienen wegen des kleinen Tagesganges als
Referenz. Das Wetter: p068 sonnig mit einer leichten Brise, 27-29 °C. p069 anfangs klar, Bewolkung nimmt ab
12:30 rasch zu, schliefilich bedeckt. Kiihler als p068 mit nur 20-25 °C.

Rechts: Die Mefreihe p062b liefert Vergleichsdaten mit starkem Tagesgang. Der Tag ist warm (29 °C) und
zunéchst stark bewolkt bei Windstérken um 3. Ab 15 Uhr geht die Bewdlkung zuriick bis auf unter 20 % gegen
Abend. Passend dazu ist ein Riickgang des berechneten 1, zu verzeichnen.
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Abbildung 5.19: Referenzdaten fiir einen Baum der Campos Cerrados nach Anpassung von ¢, (oben) sowie der
berechnete Tagesverlauf. Links: Die Mefireihen p074 und p075 bei vollem Licht, rechts p076 bei reduziertem
Licht. Das Wetter: Lufttemperaturen um 35 °C und mittlere Bew6lkung. Bei p074 leichter Wind, ab 13 Uhr
Temperatursturz und bedeckter Himmel. Bei p075 fast windstill, ab 17 Uhr verschwindet die Sonne hinter
Gewitterwolken. Bei p076 anfangs bedeckt, Windstéirke 4 und nur 26 °C, ab 14 Uhr mittlere Bewtlkung und
Temperaturanstieg auf 30 °C bei abnehmendem Wind. Entsprechend bleibt v, fast konstant. — Alle Messungen
wurden wegen Gewittern abgebrochen.
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5.9 Ergebnisse fiir Aspidosperma quebracho-blanco

In der Trockenzeit (p050) war die Stomataleitfihigkeit sehr gering, eine Offnung konnte nur
mit sehr niedrigen C;-Werten erreicht werden.

Parameterisierung und Wasserpotentialverlauf. Die Licht- und Luftfeuchtereaktion
kann mit den zwei Mefreihen nicht parameterisiert werden. Mangels Daten greife ich auf
die Parameterisierung fiir die an Sommertrockenheit angepafte Steineiche zuriick und &ndere
zunéchst nur die Referenztemperatur. Es zeigt sich, dafl die CO,-Reaktion zu stark ist, darum
setze ich K, ¢; von 500 auf 300 ppm. Das unbekannte Bodenwasser wird nun mit dem Modell
bestimmt; die Werte 1, = —1.3 bzw. —0.5 MPa liefern eine gute Ubereinstimmung des Modells
mit den Mefdaten (Abb. 5.20 links oben).

Reihe p050 p084
Y / MPa  -1.3  -0.5

Das berechnete wurzelnahe Wasserpotential fallt in beiden Féllen nur leicht ab (Abb. 5.20
rechts).

Die Leitfahigkeit bei p050 in der Trockenzeit betrigt auch unter ansonsten guten Bedin-
gungen nicht mal ein Viertel der Werte von p084 in der Regenzeit.?) Das gilt fiir normale CO,-
Konzentrationen. Bei anderen Konzentrationen zeigt sich sehr schon, daf die Umweltfaktoren
nicht unabhingig wirken; genauer: daf die Reduktion aufgrund des trockenen Bodens nicht
pauschal einen Faktor 4 darstellt. Niedriges CO, ldft die Stomata nimlich auf immerhin 36%
des Regenzeit-Wertes 6ffnen, wihrend hohes CO, den Faktor auf 6-7 erhéht. In meinem Mo-
dell liegen die Verhiltnisse noch extremer auseinander (Faktor 2 bei niedrigem, Faktor 10 bei
hohem CO,).

Interessant ist auch der Einfluf der Trockenheit auf die Photosynthese. Die A(C;)-Kur-
ven zeigen, dak die Photosynthese um etwa 40 % gedrosselt wird (nichtstomatére Limitation;
Abb. 5.20 links unten).

2 Natiirlich ist die Leitfahigkeit in der Trockenzeit normalerweise noch niedriger, denn die Bedingungen, vor
allem die Luftfeuchtigkeit, unterscheiden sich auch.
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Abbildung 5.20: Mefidaten fiir A. quebracho-blanco. Links oben: Das Modell reproduziert die gemessenen
guw(Ci)-Kurven, nachdem v, auf —1.3 MPa fiir p050 und —0.5 MPa fiir p084 festgelegt wurde. Links unten:
Die nichtstomatére Limitation der Photosynthese in der Trockenzeit betrigt etwa 40 %. Wird nimlich die
A(C;)-Kurve von p050 mit dem Faktor 1.6 skaliert, entspricht sie der Kurve (Fit an Sittigungsfunktion) von
p084. Rechts: berechneter Tagesverlauf von .. Das Wetter: p050 von 13:30 bis 16:30 starke Bewolkung, vor
vier Tagen Regen. p084 ganztags bedeckt, Béiger Wind um Mittag, nach 16 Uhr ruhiger.
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5.10 Tabellarische Ubersicht iiber die Ergebnisse

Die wesentlichen Ergebnisse sind die artspezifischen Parametersétze und die berechneten wur-
zelnahen Bodenwasserpotentiale 1,.. Die Parametersitze sind in Tab. 5.1 zusammengefafst.
Die mittleren Werte von ¢, sind fiir jede Mefreihe in Tab. 5.2 angegeben, die berechneten
zeitabhangigen Werte sind in den vorangegangenen Abbildungen bei den jeweiligen Mefsreihen
zu finden und werden hier nicht wiederholt.

Tabelle 5.1: Parametersétze fiir alle untersuchten Arten im Vergleich zur Grund-Parameterisierung. Der Fli-
chenbezug bei B. nana (in Klammern) unterscheidet sich von den anderen Arten und deshalb nicht direkt
vergleichbar.

— Tﬁ —

N = : T

CR R R CRET

5S 28 e T %8| Ug ~
& E < E 2% S i SESEIENS E <‘.E =) <IE g g lE Parametersatz
218 | 3000 | 1072 | 170 20 3 300 | 300 10 | Grund-Param.
130 | 4800 | 1072 | 170 20 3 800 | 500 108 | Q. ilex

190 | 4500 | 1072 | 170 20 3 800 | 500 103 | Q. myrsinifolia
280 2100 102 170 15 3 200 200 108 B. tortuosa
(190) | 2100 | 1072 | 170 15 3 100 | 100 108 | B. nana

220 | 4000 | 1072 | 170 20 3 400 | 500 108 | Q. robur

90 3000 | 1072 | 170 20 3 300 300 10 | F. sylvatica

250 | 4000 | 102 | 170 25 6 40 600 103 | L. divaricata
270 3500 | 1072 170 25 6 40 300 108 | N. megapotemica
260 | 2300 | 1072 | 170 30 3 200 100 10® | Cerrado-Baum
180 4800 | 1072 170 30 3 800 300 108 | A. quebracho-blanco
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Tabelle 5.2: Optimierte Werte des wurzelnahen Bodenwasserpotentials ¢, [MPa] fiir alle Mefreihen.

Art Referenzdaten Vergleichsdaten
Reihe Py Reihe Uy
p136a -0.3 p041 -0.95
p136b -0.7 p124 -1.25
, p137 -0.3 p400 -1.6
Quercus ilex p420b -0.6 p406 -0.7
p419 -0.67
p420 -0.67
. p122 -1.2 p100 1.0
Quercus myrsinifolia p123 1.0 p101 -1.0
p106b -0.3 p108 -0.6
Betula tortuosa pl07 -0.5 p109 -0.3
pli0 -0.4
Betula nana piit 0.4
pllda -0.95 p404 -0.9
p114b 1.2 p405a 0.8
Quercus robur pli5a -0.75 p431 -1.2
p115b 0.7 p432 -1.3
pii7a 1.0 p402 0.8
p117b -1.0 p403a -0.9
p119b -1.0 p403b -0.9
_ p121 -1.0 p403c -0.7
Fagus sylvatica p413 -1.2
p418 -1.2
p429 -0.7
p430 -1.2
— pO64 0.3 po53 0.7
Luehea divaricata 065 0.3 p067 0.4
, p068 0.7 p062b 0.8
Nectandra megapotemica 069 0.8
p074 -0.4
Cerrado-Baum pO75 0.4
p076 -0.4
. p050 -1.3
Aspidosperma quebracho-blanco 084 0.5
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Kapitel 6

Diskussion

Nach der Entwicklung des Stomatamodells und seiner Anwendung auf Mefsdaten komme ich
nun zuriick auf die Erwartungen, die am Anfang an das Modell gestellt wurden. Seine Vorhersa-
gequalitdt und die im Ergebnisteil damit verbundene Bestimmung des wurzelnahen Wasserpo-
tentials ¢, stehen im Vordergrund der Diskussion. Weitere Themen sind die nun erforderlichen
Experimente, um das Modell besser zu parameterisieren und zu testen, die Mechanismen des
Modells sowie seine Eignung zur Kopplung mit groferen 6kologischen Modellen.

6.1 Die Vorhersagequalitat des Modells

In der Einleitung wurde der Anspruch formuliert, dafs das Stomatamodell eine fiir 6kologische
Fragestellungen hinreichend genaue Vorhersage der Leitfahigkeit eines Blattes liefern soll. Ha-
ben wir dieses Ziel erreicht? Eine umfassende Antwort konnten wir geben, wenn wir Mefdaten
fiir einen représentativen Querschnitt von Umweltbedingungen vorliegen hétten und diese
mit den Resultaten eines parameterisierten Modells vergleichen wiirden. Die veroffentlichten
Daten in der Fachliteratur scheiden fiir diesen Vergleich aus, da wir uns erstens auf schon para-
meterisierte Arten beschrinken miissen und zweitens die Literaturdaten keinen vollstindigen
Satz von Eingangsgrofen fiir das Modell liefern. Wir miissen uns daher auf unseren eigenen
Datenbestand stiitzen und diskutieren die im vorigen Kapitel vorgestellten Ergebnisse.

6.1.1 Modellierung einzelner Mefireihen

Allgemein lassen sich Mefreihen ohne Tagesgang wesentlich besser vom Modell reproduzieren.
Es existieren Daten, fiir die sich das Modell nicht gut anpassen l&ft, z. B. die Eichen- und
Buchenmessungen 1998 und 1999 mit ihren anfénglich sehr hohen Leitf&higkeiten. Dann sind
entweder im Modell nicht alle erforderlichen Prozesse abgebildet, oder die Wechselwirkung der
Prozesse stimmt nicht — oder die MeRdaten sind inkonsistent.!) Es stellt sich also die Frage:
sind die wesentlichen Prozesse gut erfaft?

Fiir Parameterisierung, Betrieb und Beurteilung des Stomatamodells fehlt zuerst eine we-
sentliche Information: es konnten nicht alle Eingangsgrofen gemessen werden. Wenn man von
den Unsicherheiten bei Blattemperatur, g,, und C; absieht, bleibt das unbekannte wurzelnahe
Bodenwasserpotential ¢,.. Wo Informationen fehlen, miissen Annahmen getroffen werden. Es

DIn diesem Abschnitt will ich annehmen, daf die MeRdaten verliglich sind; die Durchfiihrung der Experi-
mente wird spéter diskutiert.
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gibt zwei Moglichkeiten: entweder ist ¢, wihrend einer Mefireihe im wesentlichen konstant
oder nicht. Ich habe beide Varianten untersucht, die ich im folgenden zusammenfasse und
kommentiere.

Parameterisierung fiir konstantes 1. Bei jeder Mefreihe habe ich zuerst einen Wert
fiir ¢, anhand der vermuteten Bodenfeuchte geraten. Prinzipiell miifte man fiir jede Mefsreihe
einen eigenen, optimalen Parametersatz bestimmen, um hier diskutieren zu kénnen, ob das
Modell die Daten wiedergeben kann. Dann wiirde aber nicht genug Datenmaterial iiber die
Wechselwirkung zur Verfiigung stehen. Gliicklicherweise reagieren die Stomata verschiedener
Individuen derselben Art recht dhnlich.?) Daher habe ich das Modell mit den Referenz-Mefrei-
hen einer Art parameterisiert. Die intraspezifische Variation fiihrt vor allem zu einem falschen
Niveau der Leitfahigkeit, so daf man niherungsweise zu einer individuellen Parameterisierung
kommt, wenn man das Niveau mit Hilfe von ¢, richtig einstellt. (Wie in der Sensitivititsana-
lyse gezeigt wurde, entspricht das in etwa einem individuellen Parametersatz mit verdnderter
Pumpenstirke.)

Nun kann man die Modellergebnisse mit den Daten vergleichen. Die Abweichung ist in
den Abbildungen jeweils als oben rechts eingefiigter quadratischer Plot zu erkennen. Beim
Durchbléttern des Ergebnisteils zeigt sich, daf die Streuung durchweg betréchtlich ist.

Die haufigste Ursache fiir die Abweichungen ist das Phdnomen, das wir als ,, Tagesgang"
der Leitfahigkeit bezeichnet haben. Unter wiederkehrenden Umgebungsbedingungen fiir das
untersuchte Blatt wird nicht wieder die gleiche Leitfahigkeit erreicht. Sehr oft sinkt die Leitfa-
higkeit im Laufe des Tages. Im Extremfall nimmt die Leitfdhigkeit innerhalb von zwei Stunden
auf ein Drittel bis ein Viertel ab (p431, p432).?) Es gibt im Modell tatséichlich keinen Pro-
zefs, der das erkliren konnte. Das Verhalten wirkt wie eine Ermiidungserscheinung (fallende
Pumpenstirke). Im Vergleich zeigt die Photosynthese keinerlei Anzeichen von Verdnderungen,
d. h. die Mefwerte bleiben auf der A(C;)-Kurve.

Beim gleichen Individuum kann der Tagesgang sehr unterschiedlich ausgeprigt sein (z. B.
p100/p122, p053/p064), erst recht bei mehreren Individuen der gleichen Art (p106b/p108).
Bei Mefreihen mit reduziertem Licht ist der Tagesgang meistens gering (p068, p069, p076,
p137). Gelegentlich steigt die Leitfihigkeit zuerst an, bevor sie absinkt (p115a, p402) oder
scheint sich zu Beginn von neuen Bedingungen kurzfristig zu erholen (p124a/b).

Von geringerer Bedeutung sind die Abweichungen aufgrund etwas starkerer oder schwéche-
rer individueller Reaktionen (die wir in unseren Daten vor allem fiir die Cj-Reaktion feststellen
konnen) als der artspezifischen Parameterisierung entspricht.

Im Plot nicht mehr erkennbar sind die Unterschiede zwischen mehreren Mefireihen an
gleichen Blatt, sofern jeder Teilreihe ein eigenes v, zugeordnet wird. Die spédtere Reihe hat
haufiger ein negativeres v, (p136a/b, p10la/b, pl14a/b, selten ein positiveres (p403a/b/c).

Insgesamt ergibt sich mit fest zugeordnetem 1, die wenig befriedigende Situation, dafs
trotz dieses Freiheitsgrades ein quantitativ betrichtlicher Einflu in der Stomatareaktion vom
Modell nicht wiedergegeben werden kann. Wiinschenswert wire ein Maf fiir die ungefiahre
Lage des Niveaus von ¢, und noch mehr die Kenntnis fiir seine Schwankung von Tag zu Tag.

2)Zum Beispiel ist die CO,-Reaktion #hnlich stark oder schwach ausgepragt. Wie weit ein einheitlicher oder
artspezifischer Parametersatz tragfihig ist, wird weiter unten diskutiert.

3)Die Mefreihennummern sind in den Tabellen 4.2 bis 4.6 zusammengestellt. Die zugehorigen Ergebnis-
Diagramme findet man direkt iiber das Abbildungsverzeichnis am Anfang, in dem ebenfalls die Nummern
aufgefiihrt sind.
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Dann wire eine genauere Aussage iiber Qualititen und Schwichen der Prozefbeschreibungen
moglich.

Berechnung eines freien ¢),. Ich habe gerade festgestellt, dafs der Grofteil der Abweichun-
gen zwischen Modell und Experiment auf den Tagesgang zuriickgefithrt werden kann. Direkt
mefbar ist der Tagesgang innerhalb einer Mefreihe nur durch die wiederkehrenden Umge-
bungsbedingungen fiir das Blatt. Bei Teil-Mefreihen (a/b) mit unterschiedlichen Luftfeuchte-
oder Lichtstufen kommen keine identischen Bedingungen mehr vor. Dennoch haben wir hiufig
eine generelle Abnahme des Leitfihigkeitsniveaus gesehen — was besonders frappierend ist,
wenn die Bedingungen sich eigentlich verbessert haben (p101la/b, p114a/b: zuerst trockene,
dann feuchte Luft; dennoch erst hoheres, dann niedrigeres Niveau).

Unsere Hypothese fiir den meist fallenden Tagesgang ist eine Abnahme der Wasserver-
fiigharkeit an den Wurzeln, da die Gesamttranspiration des Baumes im Laufe des Tages das
Wasser in der Umgebung der Wurzeln verbraucht und die Nachleitung im Boden durch Diffusi-
on in der Bodentextur begrenzt ist. Damit wiirde ¢, fallen und auf die Leitfadhigkeit einwirken.
Entscheidend hierfiir ist die Gesamttranspiration des Baumes und die Wasserséttigung des Bo-
dens. Die Gesamttranspiration hingt von Wind und Wetter ab. Nachts wird kaum transpiriert,
so daf ein Gradient zwischen Bodenvolumen und unmittelbarem Wurzelbereich n&herungs-
weise ausgeglichen wird. Dazu triagt ein Anheben von Wasser aus tieferen Bodenschichten
iiber das Wurzelsystem bei, womit durchaus 25 % der Tagestranspiration transportiert werden
konnen (Caldwell et al., 1998). Bei feuchten Biden sind die grofen Poren wassergefiillt, Nach-
leitung an die Wurzeln ist kein Problem, und v, entspricht im wesentlichen dem mittleren
Bodenwasserpotential, d. h. es sollte iiber den Tag hinweg konstant bleiben. In trocknenden
Boden bleibt das Wasser in den feinen Poren zuriick, wo es vom negativer werdenden Ma-
trixpotential festgehalten wird. Durch die erschwerte Nachleitung wird v, bei gleichzeitigem
Wasserverbrauch des Baumes iiber den Tag hinweg immer negativer. Diese Einfliisse auf den
Wassertransport durch Pflanzen werden z. B. auch in einem dedizierten Modell von Johnson
et al. (1991) beschrieben.

Die Hypothese habe ich {iberpriift, indem fiir jeden Datenpunkt ein Wert von ¢, ermittelt
wurde, der Modell und Experiment in Ubereinstimmung bringt. Der zeitliche Verlauf von 1,
erscheint in der weit iiberwiegenden Zahl der Félle sinnvoll (was gleich im einzelnen belegt
wird). Das spricht dafiir, daf die Wasserverfiigbarkeit an den Wurzeln in der Tat ein wesent-
licher Grund fiir die Abweichungen zwischen Modell und Experiment ist. Demzufolge sind die
im Modell beriicksichtigten Prozesse — wenn man sie um diese Bodenwasserdynamik ergénzt
— auch in der Natur die wesentlichen Prozesse.

Zu den einzelnen Arten:

e (. ilex (vier Individuen). Sechs von sieben Zeitreihen von 1), sind fallend oder unverén-
dert. Nur eine Reihe (p124a) zeigt einen leichten Anstieg, der zeitlich ungefiihr mit der
Beschattung des gesamten Baums zusammenfillt. Das spricht fiir die Hypothese, wenn
auch der Ubergang zwischen p124a und p124b unverstanden bleibt.

e (). myrsinifolia (ein Individuum). Die allgemeine Tendenz ist an allen vier Meftagen
fallend. Ausreifser gehen auf niedrige C;-Werte zuriick, bei denen entgegen der Modell-
erwartung die Leitfihigkeit nicht besonders angestiegen ist. Moglicherweise kommt hier
wie bereits angedeutet ein konkurrierender gegenléufiger CO,-Mechanismus zum Tragen.
Es kommt mittags ebenfalls zur Beschattung des Baumes, und gegen 13 Uhr findet man
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in der Tat leicht erh6hte Werte fiir .. Bei p122 findet eine Aufwéartsbewegung um 15
Uhr statt, der im Nachhinein kein auffilliges Ereignis zugeordnet werden kann.

e B. tortuosa (zwei Individuen). Die Tagesgiinge sind allgemein nur leicht fallend. Der
Nieselregen wihrend p108 pafst zu dem flachen Tagesgang, der gegen Sonnenuntergang
etwas ansteigt.

e B. nana (ein Individuum). ¢, ist konstant. Der sumpfige Boden der Zwergstrauchtundra
ist wassergesittigt. Die Hypothese wird bestétigt.

e (). robur (zwei Individuen). Von sechs Mefreihen zeigen fiinf ein fallendes v, die Reihe
p115 hat bis 13:30 Uhr bei reduziertem Licht einen kontinuierlichen Anstieg, fillt dann
aber bei vollem Licht wie die anderen ab. Vielleicht macht sich hier ein Einfluft zusétz-
licher, bis zum Mittag zunehmender Einstrahlung in die Kiivette bemerkbar, der bei
voller Beleuchtung untergeht.

e F. sylvatica (zwei Individuen). Diese sechs Mefireihen geben das uneinheitlichste Bild.
p403 beginnt flach, nach einer Regenpause und einem Temperatursturz ist ¢, wesentlich
positiver. Das erscheint plausibel. Ebenfalls gutartig sind die Tagesgéinge bei drei anderen
Messungen. Dagegen zeigt p402 (dhnlich wie p115) ein Maximum gegen 15:30 Uhr. Fiir
p429 bewegt sich ¢, vollstdndig komplementir zu C; und deutet — aber nur fiir diese
eine Mefreihe — auf eine zu niedrige Cj-Reaktion hin.

Die Mefdaten aus Paraguay haben den Vorteil, daf hier ganz konsequent jeder zweite Wert ein
Referenzmefpunkt bei C;, =~ 360 ppm ist, wodurch die Drift der Leitfahigkeit direkt sichtbar
ist, ohne einen Zeitverlauf des Potentials v, zu berechnen.

e L. divaricata (ein Individuum). Der Tagesgang bei den vier Mefreihen ist plausibel. Je
ein Mefswert bei p064 und p065 fiel deutlich niedriger aus als erwartet, so daf ein Aus-
reifser im Verlauf von 1), entsteht. Die Trockenheit in den Tagen vor der Messung p053
kommt in den wesentlich negativeren v,.-Werten zum Ausdruck. p067 ist bei sehr niedri-
gem Licht (58 pE m~2 s~!) gemessen, wobei die Stomata auch bei hohem C; (1100 ppm)
seltsamerweise nicht richtig schlieffen. Der Tagesgang wird dadurch verzerrt.

e N. megapotemica (ein Individuum). Man findet zweimal einen flachen, einmal (p062)
einen fallenden Tagesgang. Von der Wettersituation her sollte man nur einen flachen
Tagesgang vermuten, da es bei p069 kiihl und bew6lkt bis bedeckt war, bei den anderen
aber sonnig und warm. Abermals taucht das Phinomen auf, daft die Stomata bei hohem
C; (1000 ppm), diesmal aber vollem Licht, weniger schliefen als das Modell erwartet.

e unbestimmter Baum auf den Campos Cerrados. Die drei Messungen liefern einen fast
flachen Tagesgang. Der Baum reagiert insgesamt schwach, auch auf C;, was folgendes
Zitat aus einem Pflanzenfiihrer bestétigt: ,Interessant ist die Tatsache, daf die Pflanzen
der Cerrados keineswegs an grofse Trockenheit angepaft sind. Sie verfiigen nicht wie
andere Pflanzen in Trockengebieten iiber die Fahigkeit, ihre Transpiration wesentlich
einzuschrénken.“ (Fukarek et al., 1995).

e A. quebracho-blanco (ein Individuum). Die nur unter vollem Licht durchgefiihrten Mes-
sungen zeigen beide ein fallendes v,. Der Unterschied zwischen Trockenzeit und Regen-
zeit wird schon durch die relative Lage der beiden Kurven wiedergegeben.
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Die absolute Lage von v, ist zwar insofern willkiirlich, als dafs sie in Kombination mit
dem Parameter Pumpenstidrke zum Einstellen des Leitfahigkeitsniveaus verwendet wurde.
Aber innerhalb einer Art, also bei konstanter Pumpenstirke, kann die Lage von ), einen
groben Hinweis auf das Ausmaf der intraspezifischen Variation (s. u.) geben. Dazu muf die
Bodenfeuchte und der Wasserverbrauch des Baumes eingeschitzt werden kénnen. Wenn wir
beispielsweise Grund zur Annahme haben, daft die Wasserverfiigharkeit an den Wurzeln fiir
zwei Mefstage dhnlich sein sollte, und v, trotzdem in beiden Reihen stark unterschiedliche
Werte annimmt, spricht das fiir grofe individuelle Unterschiede. Desgleichen, wenn der Boden
bei einer von zwei Messungen viel feuchter sein miifite, aber v, deutlich negativer ist. Das
trifft auf die Reihenpaare p136/p137, p114/p115, p429/p430 zu. Dagegen zeigen die Reihen
p041, p050, p053, p124 richtig an, daf die Bodenverhiltnisse mit Sicherheit trockener sind als
bei den anderen Messungen an der gleichen Art.

Unsere Hypothese, daf ein dynamisches wurzelnahes Wasserpotential kurzfristig die Sto-
mata beeinflufit, wihrend es tagsiiber abhéngig von Verbrauch und Nachlieferung schwankt,
bleibt damit die wahrscheinliche Ursache fiir den Tagesgang.

6.1.2 Schwankungen innerhalb der Art

Die Unterschiede zwischen Mefergebnissen an mehreren Blittern der gleichen Art (meistens
des gleichen Individuums) wurden im Ergebnisteil in der Grofe 1, zusammengefaft. Aufer
dem unbekannten Bodenwasserpotential sind drei weitere Ursachen fiir schwankende v,.-Werte
denkbar (schematisch in Abb. 6.1 dargestellt):

1. eine Gesamtskalierung: die maximale Leitfahigkeit gma, héngt mit der Stomatadichte
und -grofe zusammen. Es ist bekannt, daft diese geometrischen Randbedingungen von
Blatt zu Blatt sowie in verschiedenen Teilen desselben Blattes betrichtlich schwanken
kénnen. Andererseits sind Dichte und Grofe in der Regel gegenliufig miteinander kor-
reliert, was den Streubereich fiir gyq, einengt (Weyers und Lawson, 1997).

Folgerung: pro Blatt sollte durch geeignete Umweltbedingungen ein individueller Mef-
wert fiir gpq, ermittelt werden (welcher dann ein Mittelwert fiir die Variation innerhalb
des Blattes ist).

2. die Lage des Leitfdhigkeitsniveaus: der Arbeitspunkt der Stomata ist ausbalanciert durch
die relative Intensitéiit der 6ffnenden und schliefsenden Ionenvorginge und durch die Hy-
draulik. Individuelle Unterschiede wiirden zu gegeneinander verschobenen Niveaus fiih-
ren, wobei die Form der Reaktion auf einzelne Faktoren unverindert bliebe. In den
vorliegenden Modellrechnungen wird eine potentielle Verschiebung im Wert von 1, ver-
steckt.

Folgerung: Lageunterschiede lassen sich nur durch den Vergleich ganzer Mefireihen als
solche erkennen; ob es sich tatsichlich um ein verindertes Kriftegleichgewicht in der
Regulation handelt, kann nur mit Mefswerten fiir ¢, festgestellt werden.

3. individuelles Sattigungsverhalten: die Form der Reaktion auf einen Umweltfaktor wird
im Modell durch meist additive Parameter bestimmt (K ,,-Werte und andere Offsets
wie Leckkonduktanzen oder die immobilen Osmotika 7%9). Auch fiir diese Werte ist
eine individuelle Streuung denkbar. Das wiirde sich in gesteigerter oder abgeschwichter
Reaktionsintensitéit dufern.
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Abbildung 6.1: Mogliche Ursachen fiir eine intraspezifische Variation. Die Ausgangskurve (gestrichelt) zeigt
die Reaktion auf C;. Bei hohem C; handelt es sich um eine Sittigungsfunktion (so daf die Stomata nicht ganz
schliefen). Bei niedrigem C; schiebt der Ionenhaushalt den Druck in den Schliefzellen in die ,mechanisch-
geometrisch* bedingte Sattigung der Druck-Leitfahigkeitskurve (nahe bei der maximalen Leitfdhigkeit).

(a) eine unterschiedliche maximale Leitfihigkeit gma. fiihrt zu einer Skalierung von g.,. (Hier wurde eine
Anderung der Anzahl identischer Stomatakomplexe vorausgesetzt.)

(b) Wiirde man stattdessen eine Geometrieinderung bei gleicher Anzahl Stomata annehmen, so wiirde nur das
Eintreten der Sittigung verschoben.

(c) eine unterschiedliche Balance der Krifte in Ionen- und Wasserhaushalt fiihrt zu einer Verschiebung der
Lage des Leitfihigkeitsniveaus. (Die Form der Reaktion bleibt im Prinzip gleich und wird im oberen Bereich
nur wegen der Sittigung nahe gma. deformiert.)

(d) unterschiedliche Werte der formbestimmenden Parameter verindern die Reaktionintensitét, d. h. die CO,-
Reaktion wird steiler oder flacher. In der Regel verschiebt sich auch die Lage des Leitfihigkeitsniveaus; dieser
Effekt ist hier nicht dargestellt.

Folgerung: nur wenn die in Abb. 6.1 gezeigten Unterschiede der Kurvenform der einzelnen
g-Ci-Diagramme iiberdeutlich hervortreten, wird man verdnderte Parameter in Betracht
ziehen. Ansonsten miissen erst die beiden anderen Félle durch Messungen von ¢4, und
1 quantifiziert werden, bevor man auf die Variationsbreite der formgebenden Parameter
schliefen kann.

Welche Hinweise gibt es in den gezeigten Mefdaten auf solche Effekte? In manchen Reihen
konnte der Wert von g4, ohne weiteres ein anderer sein. Bei p064 erreicht g,, bei dem nied-
rigsten C; nicht anndhernd die gesetzte Obergrenze, daher wird ¢, sehr negativ angenommen
(Abb. 5.17 links unten). Ein individueller Wert von gmaz, der niher an dieser Leitfihigkeit
lage, wiirde den Ausreifer verschwinden lassen.

Bei den Messungen an Buchen und bei p050 ist eine Aussage iiber g4, gar nicht moglich,
da die Leitfahigkeit insgesamt sehr niedrig liegt. Der fiir die Buche angenommene Wert von
90 mmol m~2 57! ist deutlich geringer als man in der Literatur findet (z. B. 180 bei K&rner,
1995). Fiir die Steineiche gibt Kérner einen Wert von 286 an, ebenfalls doppelt soviel wie unsere
Messungen gezeigt haben. Die Ursache fiir unsere niedrigeren Mefswerte sind mir unklar, zumal
die Umgebungsbedingungen fiir das Blatt bei uns giinstiger gewesen sein mufiten als in den von
Korner gesammelten Studien, denn dort herrschte stets die Freiluftkonzentration von CO,.

Unsere MeRdaten fiir Betula tortuose stimmen dagegen gut mit Daten von Matyssek et
al. (zitiert in von Willert et al., 1995, Abb. 7.21) iiberein, die (wenn auch fiir Betula pendula)
ein gmqee von etwa 280 und eine Abnahme auf ca. 180 bei C; = 1200 ppm unter ansonsten
Offnenden Bedingungen fanden.

Unterschiedliche Niveaus der Leitfdhigkeit findet man selten. Ausgedriickt als Unterschied
in 1., unterscheiden sich die Birkenmessungen von Tag zu Tag um 0.2 oder 0.3 MPa. Andere
Messungen zeigen zwar im Laufe des Tages einen starken Abfall von ,, aber am n#chsten
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Tag sind die Startwerte wieder dhnlich. Nur bei p429 und p430 ist ein grofser Unterschied
festzustellen, doch beginnen beide v,-Kurven bei etwa —0.4 MPa.

Dafiir fallen gleich mehrere Mefireihen auf, deren C;-Reaktion schwicher ist als in der
artspezifischen Parameterisierung: p124, p101, p108, p431 sowie bei der Buche p117a, p121
und p413. Interessant ist, daf diese Fille fast immer mit trockener Luft einhergehen. Das
wire ein Hinweis auf eine fehlerhafte Kopplung der Reaktionen im Modell. (Nicht etwa auf
eine insgesamt falsche Parameterisierung, denn fiir den Grofteil der Mefreihen eignen sich die
artspezifischen Werte, und bei der Buche gibt es auch eine Reihe, deren C;-Reaktion starker
ausfillt als es der Parameterisierung entspricht, nimlich p429).

Uber individuelle Abweichungen bei anderen Umweltreaktionen kann ich nichts feststellen,
da das Datenmaterial in CO,-Reihen organisiert ist.

Bei der ganzen Diskussion darf man nicht vergessen, daf die Mefidaten nicht den absoluten
Mafstab darstellen, an dem das Modell sich bewahren mufs. Im Gegenteil, der Meffehler fiir
C; bzw. gy ist teilweise ganz erheblich. Die stets wiederkehrende Darstellung als gq,-(Cj)-
Diagramm ist aber wenigstens in der Hinsicht von Vorteil, daf man eine Kurvenschar angeben
kann, auf der die Mefpunkte liegen miissen (Abb. 6.2).

6.1.3 Reaktion auf Umweltfaktoren

Wie gut wird die Reaktion auf Umweltfaktoren im Modell wiedergegeben? Die verfiigbaren
Daten konzentrieren sich auf die C;-Reaktion. Die Wirkung von C; hat im grofsen und gan-
zen den Sdttigungscharakter, der in der Regelung von k. angenommen wurde — vor allem
schliefen die Stomata nicht beliebig weit bei hohem Cj, es handelt sich also nicht um einen
exponentiellen Abfall. Bei manchen Mefreihen scheint es sogar, dafs die Sattigung abrupter
erreicht wird als es einer Sattigungsfunktion erster Ordnung entspricht. Das sollte allerdings
nicht iiberbewertet werden, da die C;-Werte nicht allzu genau vorliegen. Unsere Messungen
zur CO,-Reaktion der Stomata konnen im besten Fall mit einzelnen Literaturdaten verglichen
werden. So wird beispielsweise die recht starke Reaktion von Quercus robur und die schwache
Reaktion von Betula tortuosa von Beerling et al. (1996) bestiitigt, dagegen reagiert die Buche
bei uns wesentlich stérker.

Die Reaktion in Extrembereichen wird nicht vollig reproduziert. Bei p041 und p124 iiber-
schreitet die Leitfihigkeit bei fallendem C; ein Maximum, steigt also nicht mehr an, wie das
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Abbildung 6.2: Auswirkung eines Fehlers der Leitfihigkeit von £5 (links) bzw. £15 mmol m~2 s™* (rechts) auf
den berechneten Wert von C; am Beispiel der Reihen p124a und p065 (bei geringem Licht).
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Modell es haben will. Da zu Beginn der Messung ein héherer Maximalwert erreicht wird, kann
9Imaz diese Erscheinung nicht verursachen. Im Modell fehlt ein Prozef, der die Leitfadhigkeit bei
kleinsten C;-Werten wieder absinken lassen kann. Man kdnnte spekulieren, dafs in diesem Fall
der osmotische Beitrag von Malationen zuriickgeht, die aus Hydrogencarbonat von der PEP-
Carboxylase gebildet werden. Aber es ist nicht klar, warum das nur bei wenigen Mefsreihen
geschehen sollte.

In der Literatur findet man Berichte, daf die Leitfahigkeit bei extrem hohem C; (10000 ppm)
manchmal wieder ansteigt (Wheeler et al., 1999). Auch hier kommen Prozesse ins Spiel, die
nicht im Modell abgebildet wurden. Fiir 6kologische Anwendungen scheinen die reprisentier-
ten Prozesse aber ausreichend zu sein. Allenfalls bei C,-Pflanzen konnte C; relativ leicht die
niedrigen Werte erreichen, die gelegentlich zu Diskrepanzen zwischen Modell und Messung
fiihren.

Die Giite der Lichtreaktion im Modell kann kaum beurteilt werden. Wenn Daten zu unter-
schiedlichen Lichtstufen vorliegen, so handelt es sich um zwei, maximal drei Stufen, die sich
problemlos mit einem passenden K, par-Wert abbilden lassen. Die dabei erhaltene Palette
von Werten erscheint mir allerdings sehr breit. Wenn einmal die Leitfihigkeit bei schwachem
Licht fast gleich grof ist wie bei vollem Licht (Luehea- und Nectandra-Arten), bei einer ande-
ren Messung (an Q. ilex) aber ein kleinerer Unterschied eine viel grofere Wirkung hat, liegt
es nahe, einen Beitrag der oben genannten ,Niveau-Variation“ zu vermuten. Eine Kldrung des
Sachverhaltes wiirden gezielte Lichtreihen bringen. Man muf aber beachten, daf die héch-
sten Lichtintensitdten die Blattemperatur und damit den wirksamen Feuchtegradienten stark
erhohen.

Die Luftfeuchtereaktion wird ebenfalls zu grob abgetastet. Bei einigen Mefkreihen wurde
mit trockenen Bedingungen begonnen (da die noch niedrigen Lufttemperaturen vormittags
ansonsten ein Kondensationsrisiko bedeuten wiirden) und nachmittags mit feuchteren Bedin-
gungen weitergemacht. Ich habe oben schon erwdhnt, daf wir trotzdem einen Riickgang der
Leitfdhigkeit gefunden haben. Nach dem bisherigen Stand der Wissenschaft kann die eigent-
liche Luftfeuchtereaktion dafiir nicht verantwortlich sein, sondern muf von einem stirkeren
Prozefs iiberlagert sein.

Die regelméfige Riickkehr wéhrend einer Mefireihe zu identischen Bedingungen ist der-
zeit die einzige Moglichkeit, eine Trennung zwischen den Reaktionen auf die Blattumgebung
(Ci, PAR und D) und Fremdeinfliissen (¢, oder andere, bisher nicht beriicksichtigte Grofen)
durchzufiihren.

Zu der Reaktion auf das Bodenwasser lassen sich nur Literaturdaten hinzuziehen, bei de-
nen fast immer der Versuch unternommen wird, einen Bezug zwischen dem pre-dawn water
potential und einer (unter normalen CO,-Bedingungen und unkontrollierten Umweltfaktoren
gefundenen) maximalen Leitfahigkeit herzustellen. Die Abnahme der Leitfihigkeit bei aus-
trocknendem Boden verlauft langsamer als im Modell, in dem die zwei Prozesse ,,Trockenheit
fiihrt zur ABA-Produktion® und ,ABA fiihrt zum Stomataschlufl* getrennt parameterisiert
wurden. Mangels Mefdaten ist der Wert von ¢, als relatives Mafs zu betrachten, dessen Hohe
von der gewdhlten Pumpenstirke abhéngig ist und dessen Verlauf von einer mehr oder weniger
gesicherten Reaktionsintensitit bestimmt wird.

Das temperaturabhingige Verhalten der Stomata wird in dieser Arbeit — wie in der ge-
samten Literatur — stiefmiitterlich behandelt. Das hat seine Ursache zum einen in der gerin-
gen Wirkung von kleinen Temperaturschwankungen und zum anderen in den experimentel-
len Schwierigkeiten einer weit abgestuften Temperaturreihe. Die Temperaturabhéngigkeit der
Leitfahigkeit im Modell spielt nur bei den Arten eine Rolle, wo Messungen iiber einen grofe-
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ren Temperaturbereich vorliegen, und zwar betragen die Kiivettentemperaturen (Blattempe-
raturen) bei Q. ilez: 20-30 °C (21-35 °C), bei L. divaricata und N. megapotemica: 25-30 °C
(25-33 °C). Hohe Temperaturen gehen einher mit besonders starkem Strahlungsstref und ho-
hen C;-Werten (wegen der geringen Transpirationskiihlung bei fast geschlossenen Stomata).
Die angenommene Temperaturreaktion im Modell beeinflufst immerhin das Modellergebnis bei
der Parameterisierung, so daf die dort angepafkten Parameter im Prinzip eine unzureichende
Temperaturreaktion kaschieren kénnten. Aber das lifst sich ohne isolierte Temperaturédnde-
rungen schlecht untersuchen. Diese hétten laut Modell nur 6ffnende Wirkungen (Abb. 3.11).
Mobglicherweise ist dieser Effekt im Modell zu stark (Mefreihe p053, s. Fufnote auf S. 124)
und fiihrt zu den erhéhten Werten fiir g, bei Luehea und Nectandra.

6.1.4 Unterschiede zwischen den Arten

In Tabelle 5.1 sind mehrere Fille erkennbar. Es gibt auf der einen Seite das ,,Eichen-Verhalten®,
gekennzeichnet durch starke Reaktion auf C; und spéte Lichtséttigung. Genauso verhilt sich
Aspidosperma quebracho-blanco aus dem tropischen Trockenwald.

Im Gegensatz dazu steht das ,Birken-Verhalten* mit schwacher CO,-Reaktion und frither
Lichtséttigung. Der Baum der Campos Cerrados pakt in dieser Gruppe.

Die Rotbuche nimmt eine vermittelnde Position nahe der Stieleiche ein. Thre Lichtreaktion
ist frither gesattigt, d. h. ihr Gasaustausch wird bei schwicheren Lichtverhéltnissen relativ
wenig begrenzt als der der Eiche (absolut dagegen bleibt die von uns ermittelte Maximalleit-
fihigkeit die niedrigste in allen vorgestellten Mefreihen).

Die Regenwald-Arten haben eine Sonderstellung durch die annidhernd gleiche Leitfihigkeit
bei vollem und stark reduziertem Licht. Die erhShte peristomatire Leitfahigkeit ist moglicher-
weise ein Artefakt, das durch einen {iberschiitzten Temperatureinfluf (s. o.) entsteht.

Also beschrénken sich Unterschiede im Regelverhalten auf die CO,- und Lichtreaktion.
Bedingt durch das Mefischema war es natiirlich zu erwarten, daf die CO,-Reaktion der Arten
am besten unterschieden werden kann, und Lichtstufen sind am zweithdufigsten.

Unterschiede in der Gesamtleitfihigkeit sind recht grofs und ohne System. Die immergriinen
Arten decken die gleiche Spanne ab von 130 (Quercus ilex) bis 270 (Nectandra megapotemica)
wie die laubwerfenden Arten von 90 (Fagus sylvatica) bis 280 mmol m~2 s~! (Betula tortuosa).

6.1.5 Zusammenfassung

Abschlieffend kann ich feststellen, dafl die Umweltreaktionen der vorliegenden Daten vom Mo-
dell zu einen grofsen Teil wiedergegeben werden. Die Wechselwirkung zwischen Umweltfaktoren
im Modell kann nicht vollstindig beurteilt werden, da die entsprechenden Mefvarianten so gut
wie immer verschiedene Blatter oder verschiedene Individuen umfaften, und stets Niveauun-
terschiede von 1, im Spiel sind.

Trotz der sehr an CO, orientierten Experimente ist die erzielte Vorhersagequalitét des
Modells durchaus befriedigend und ermuntert, diesen Weg weiter zu gehen. Nun sind dedizierte
Experimente gefragt, die konsistentes Datenmaterial speziell zur Parameterisierung der Luft-
und Bodenfeuchtereaktion und zum Abklopfen des Modells produzieren (Vorschlige dazu im
Abschnitt 6.3).
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6.2 Bestimmung des Wasserpotentials 1,

Am Anfang der Arbeit stand die Frage, ob das Modell eine verniinftige Methode liefern kann,
das wirksame Bodenwasserpotential in Wurzeln&he durch inverse Modellierung zu bestimmen.
Handelt es sich hier blof um ein ,, Tuning* des Modells, oder ist die Berechnung von ,.-Werten
zu Mefpunkten sinnvoll?

Ohne Mefdaten fiir ¢, muf es bei der zugegebenermafien etwas willkiirlichen Parameteri-
sierung der Wirkungskette von v, iiber Xylem-ABA auf k, bleiben, die nicht beriicksichtigt,
dafs Arten ganz unterschiedlich sensibel fiir Bodentrockenheit sind. Darum wiederhole ich
nochmal, daf die berechneten ,.-Werte Relativwerte sind — und zwischen den Arten nicht
vergleichbar sind. Sie wurden nur iiber die Pumpenstirke niherungsweise angeglichen.

6.2.1 Verbesserungen

Damit die Bestimmung von 1, iiber das Modell funktionieren kann, mufs ein gutes restli-
ches Modellverhalten vorausgesetzt werden. Das bedeutet, dafs ¥, so wenig wie moglich zum
Ausgleich von Fehlreaktionen des Modells (und natiirlich auch von Meffehlern) mifibraucht
wird.

Eine mogliche Verbesserung der jetzigen Vorgehensweise kénnte daher sein, die Mefidaten
mit ihrer inhdrenten Streuung zuerst zu standardisieren: innerhalb einer Reihe, in der nur
ein Umweltfaktor (aufser 1) verindert wird, kénnte man die Mefspunkte glitten. Man wiirde
dazu eine Anpassung an Funktionen (vor allem Sittigungsfunktionen) verwenden, die aus einer
Gesamtschau der Experimente als typische Reaktionsform auf diesen Umweltfaktor abgeleitet
wurden. Die Funktion wére durch die (angenommene) Verdnderung von ¢, etwas verzerrt;
das miikte geeignet kompensiert werden (z. B. indem man nur Korrekturen in einem kleinen
Zeitfenster zulaft und zeitlich entfernte Punkte — deren v, ganz anders sein kénnte — nicht
mit einschlieft).

Detaillierte Modelle von Wurzelsystemen (Doussan et al., 1998) in Kopplung mit mechani-
stischen Wassermodellen (Thornley, 1996) konnten in Zukunft dazu beitragen, eine brauchbare
empirische Wasserbilanz aus Angebot und Verbrauch an der Wurzel zu berechnen.

Letztlich steht und fallt die Brauchbarkeit dieses Verfahrens mit der Giiltigkeit der An-
nahme, daf ¢, hauptverantwortlich fiir den beobachteten Tagesgang ist und nicht eine lokale
ABA-Produktion im Blatt oder andere Faktoren. Sicher spielt die schwankende Offnungsbe-
reitschaft durch endogene Rhythmen hier auch mit hinein. Zu solchen Prozessen ist aber nichts
Definitives bekannt, so daf wenigstens im Augenblick die einfachste Hypothese auch die sinn-
vollste ist. Was die lokale Synthese von ABA angeht, so wird diese nur mit Strefsituationen
(v. a. Welkestref) in Verbindung gebracht (Hartung et al., 1998; Daeter und Hartung, 1995;
Wang und Jia, 1995), die entweder durch geeignete Bedingungen ausgeschlossen oder erkannt
werden konnen.

6.2.2 Zusammenfassung

Es konnte gezeigt werden, daf die Tagesverlaufe von 1, in der Mehrzahl der Fille plausibel
sind. Es ist immer wieder ein Zusammenhang mit dem Wettergeschehen zu sehen. Mit den
besprochenen Unsicherheiten der artspezifischen Parameterisierung kann die Methode aber
nicht zweifelsfrei validiert werden. Weitere Experimente, darunter auch Bewésserungsversuche,
sind erforderlich.
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6.3 Aufbau der Experimente

Aus dem bisher gesagten lassen sich die bisherigen Experimente bewerten und einige Folge-
rungen fiir den Aufbau zukiinftiger Experimente ableiten.

6.3.1 Bisherige Messungen

Giinstig: Mefireihen eines Umweltfaktors. Die Organisation der Mefreihen als CO,-
Reihen hatte sein Gutes. Durch wiederkehrende Normalkonzentrationen von C, = 360 ppm
wurde eine iiberlagerte Drift der Leitfihigkeit im Tagesverlauf sichtbar. Es war wichtig, die
Intensitéit dieses Tagesganges zu kennen, um die Geschlossenheit der MefRdaten (d. h. die
Abwesenheit von Fremdeinfliissen) einzuschétzen.

Bedingt durch das gleichzeitige Interesse an A(C;)-Daten wurde auf Mefreihen anderer
Umweltfaktoren verzichtet. Die Zusatzexperimente an Q. ilex, ndmlich die einzelne Lichtreihe
in p420b und die Luftfeuchtereihe in p406, helfen bei der Parameterisierung des Stomata-
verhaltens mehr als die kompletten CO,-Reihen bei reduziertem Licht und die vormittags
und nachmittags in mehreren kurzen CO,-Reihen angebotenen Feuchtestufen, die durch den
Tagesgang ohnehin nicht mehr direkt miteinander vergleichbar waren.

Ungiinstig: Unsicherheit von C;. Da C; am Ende der Berechnungskette steht und sich
alle Unsicherheiten akkumulieren, ist C; in allen Mefdaten der grofte Schwachpunkt. Ande-
rerseits ist C; sehr wichtig fiir die Stomatareaktion, weil es bei den am Standort vorgegebenen
Bodenwasserbedingungen und ausreichend Licht einen viel groferen Einfluft auf die Leitfahig-
keit hat als die Luftfeuchte.

Um C; genauer bestimmen zu konnen, sind wie auf ein méglichst grofes Wassersignal
angewiesen. Das l&ft sich auf drei Weisen erhalten:

1. ein grokes Feuchtedefizit D sorgt in der Regel fiir hohen Wasserfluft aus dem Blatt. —
Allerdings kann ein starker Transpirationsstref iiber lingere Zeit zu ABA-Produktion im
Blatt und irreversibel schlieffenden Stomata fithren, was im Modell nicht nachvollzogen
werden kann.

2. mehrere gleichzeitig eingespannte Blitter oder allgemein eine grofe Blattfliche erh6hen
den Wasseraustausch, aber auch die Kopplung des Kiivettenklimas an die Transpirati-
on. je grofer die eingespannte Blattfliche, desto stirker wirkt sich die ungleichméfige
Beleuchtung aus. Bei hohen Lichtstirken ist das fiir die Lichtreaktion nicht wichtig, da
die sich ohnehin in der Sittigung befindet, aber die inhomogene Verteilung der Blattem-
peratur ist ein grofses Problem.

3. giinstige Bedingungen fiir das Offnen der Stomata fithren zu einer grofen Leitfihigkeit
und einem ordentlichen Wassersignal.

Das Stomataverhalten lifit sich daher prinzipbedingt bei ungiinstigen Bedingungen, also
kleinen Leitfihigkeiten, schlecht messen. Als Schlukfolgerung kann deshalb festgehalten wer-
den, dafs man bei Mefreihen eines Umweltfaktors gut daran tut, die restlichen Faktoren so zu
wahlen, dafs ein mittleres bis hohes Grundniveau vorgegeben wird.
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Ungiinstig: paralleler Verlauf von C; und D. Wenn ein Blatt stark auf CO, reagiert
und daher seine Transpiration bei steigendem C; einschrinkt, sinkt die Luftfeuchte (die sich
aus Eingangsfeuchte und transpirierter Wassermenge zusammensetzt) in der Kiivette ab. Dann
laufen C; und D parallel. Das ist gut zu sehen bei den Mefdaten von Quercus ilex, Quercus
robur und Luehea divaricata.

Dieses gleichsinnige Verhalten erschwert die Trennung der beiden Umwelteinfliisse und hat
bei der Parameterisierung dazu beigetragen, dafl vor allem mit den CO,- und Lichtparame-
tern justiert wurde (Abschnitt 6.1.4), aber kaum mit der Luftfeuchtereaktion. Allgemein ist es
bei jeder Mefireihe eines Umweltfaktors sinnvoll, die anderen konstant zu halten, aber gerade
bei CO,-Reihen ist eine konstante Luftfeuchtereaktion besonders wichtig. Die Schwierigkeit
ist nur, welche Grofke letztlich als treibende Kraft der Feuchtereaktion angesehen wird. Ist
es die relative Feuchte h wie im Ball-Berry-Modell, das Dampfdruckdefizit D, das sich im
Gegensatz zu h mit der Blattemperatur veriandert und im Modell die peristomatire Tran-
spiration antreibt, oder die Transpirationsrate E selber, die im Modell das Wasserpotential
absenkt (oder absenken wiirde, wenn der mechanische Vorteil nicht gleich dem hydraulischen
Widerstandverhéltnis gewdhlt worden wére)?

Seit 1998 haben wir durch Gegenregeln der Eingangsfeuchte versucht, die Prozesse zu
trennen. Konstanthalten von h kann mit den Mefswerten des Minikiivettensystems alleine ge-
schehen (weil die relative Luftfeuchte angezeigt werden kann). Beim Wechsel zu hoheren C;
steigt D um wenige Prozent, weil die Blattemperatur bei verminderter Transpiration steigt
(p402, p403, p419, p420). Um dagegen D konstant zu halten, muf es wihrend der Messung be-
rechnet werden. Die Luftfeuchte muff dann mit C; ansteigen (p404, p405, p418, p429-p432).
Wir haben nicht versucht, die Transpirationrate E zu stabilisieren, da es wenigstens sehr
schwierig, wenn nicht unmoglich ist, fiir den gesamten Bereich von C; die gleiche Leitfahigkeit
zu erhalten. Der Grund ist folgender: in Abb. 3.13 oben miifite ein Schunittpunkt zwischen der
Leitfahigkeitskurvenschar g(D)-E(D) und der Vertikalen E = const gefunden werden (es kann
auch zwei Schnittpunkte geben). Das erforderliche D wiirde in der Abbildung dem Kehrwert
der Steigung vom Ursprung zum Schnittpunkt entsprechen. Bei zu grofem Zielwert von E
(Vertikale zu weit rechts) gibt fiir hohes C; keinen Schnittpunkt mehr, d. h. diese Transpirati-
on kann unter den gegebenen konstanten Licht-, Temperatur- und Bodenwasserverhiltnissen
bei keiner Luftfeuchte erreicht werden. Bei kleinem Zielwert von E (Vertikale zu weit links)
existiert zwar der Schnittpunkt, fiihrt aber bei kleinem Cj zu grofer Steigung, also sehr hoher
Luftfeuchte (mit entsprechendem Kondensationsrisiko). Gleichzeitig ist das Signal der Was-
serdampfdifferenz klein und fithrt zu unsicheren C;-Werten.

Eine ideale Trennung der CO,- und Luftfeuchtereaktion wiirde also nur erfolgen, wenn man
D als mafgebliche Grofe ansieht. Letztlich ist die Luftfeuchtereaktion aber wohl doch nicht
stark genug, daf die beiden Varianten D = const und h = const einen grofsen Unterschied
machen wiirden.

6.3.2 Wiinsche
Zusammengefaft lassen sich folgende Wiinsche fiir zukiinftige Experimente formulieren:
® gmaz sollte bei jedem Mefblatt bestimmt werden (geeignete Bedingungen), um die intra-
spezifische Variation wenigstens zum Teil zu erfassen. Eventuell ist es sinnvoll, Fusicoccin

einzusetzen, um die Pumpenaktivitit auf das Maximum zu steigern (Marre, 1979; Jahn
et al., 1996).
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Mefireihen mit Variation eines Umweltfaktors und Konstanthalten der anderen gestatten
den besten Zugriff auf einzelne Modellparameter.

Die anderen Umweltfaktoren sind so einzustellen, daf die Leitfahigkeit nicht zu kleine
Werte annimmt, um C; moglichst verlidflich berechnen zu kénnen — die Leitfahigkeit
darf aber auch nicht stdndig am oberen Anschlag sein.

Die Blattemperatur sollte genauer gemessen werden kénnen. Moglicherweise hilft bei
ausreichend ausgedehnten Blittern eine IR-optische Temperaturmessung, um reprisen-
tative Werte fiir die Blattfliche statt Punktdaten zu bekommen.

Statt vollem Licht verwende man lieber einen 50 %-Neutralgraufilter, um die Unsicher-
heit einer heterogenen Ubertemperatur des Blattes zu halbieren (was durch eine ho-
mogene Lichtquelle wesentlich unterstiitzt wiirde) und somit den wirksamen Feuchte-
gradienten, g,, und C; wesentlich zuverldssiger zu bestimmen. Die Stomatareaktion ist
trotzdem in oder nahe bei der Lichtséattigung.

Als jeden zweiten Mefiwert wird ein Referenzpunkt angefahren, um den Tagesgang von
der Reaktion auf die blattnahen Umweltfaktoren zu trennen.

Den Einfluf der Temperatur miiffte man isoliert untersuchen (Temperaturreihen werfen
allerdings erst recht die Frage auf, welche Mafzahl der Luftfeuchte konstant bleiben
sollte, da D besonders temperaturabhingig ist).

Proxy-Daten fiir ¢, miissen gefunden werden: das pre-dawn water potential kann evtl.
als morgendlicher Anfangswert dienen (zum stérenden Einfluf von atmosphérischen Be-
dingungen vgl. Sellin (1996)); Bodenproben geben Aufschluf iiber die Gréfenordnung
des Potentials und liefern vermutlich eine Grenze nach oben (i, wird negativer sein);
eine Messung der Gesamttranspiration des Baumes (Hitzepulsmethode) kann weitere
Hinweise fiir die Ausbeutung der wurzelnahen Wassermengen geben.

Verdnderungen von 1, werden durch massive Bewéisserung provoziert.

Geometrische Daten aus mikroskopischen Messungen werden zur Parameterisierung her-
angezogen.

Mechanische Daten (Druck-Volumen-Kurven) werden zwar nur in Ausnahmefillen mefs-
bar sein, wiirden aber die Problematik des mechanischen Vorteils genauer beleuchten.

ABA-Messungen im Xylemsaft wiirden helfen, die ¢,-Reaktion zu belegen und zu para-
meterisieren.

Was die gewiinschten Gaswechselmessungen angeht, sind die drei wichtigsten Probleme
e der Zeitaufwand fiir mehrere Messungen, wenn man ein Screening vieler Arten braucht,

e die Streuung zwischen Individuen, die mit der Anzahl der Messungen nicht geringer
wird,

e Kondensationsprobleme, die die erzielbaren Luftfeuchten und Temperaturen in der Kii-
vette einschranken.
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Die ,-bezogenen Messungen lassen sich mit {iblichen Methoden im Feld durchfiihren.
Geometrische Daten lassen sich nachtriglich anhand von Lackabziigen und Schnitten von
Blattproben bestimmen. Die Arbeit mit Drucksonden an Schlief- und Nebenzellen und ABA-
Analysen sind dagegen mit Sicherheit auf das Labor beschrinkt; die benttigten Werkzeuge sind
nicht allesamt Standardware, und die Methoden miifsten zunéchst erstmal erarbeitet werden.

6.4 Modellieransatz, -annahmen

Nach der Besprechung der Experimente komme ich zu den Annahmen im Modell. Viele der
Annahmen fuffen auf etabliertem Wissen oder wurden schon in Kapitel 3 begriindet. Andere
sind schlicht Arbeitshypothesen, die einer kritischen Diskussion bediirfen.

6.4.1 Reaktionen

Die Luftfeuchte. Die peristomatire Transpiration ist schon seit Jahrzehnten ein Kandidat
fiir den Mechanismus der Luftfeuchtereaktion, und auch neuere Experimente schliefen diesen
Mechanismus nicht aus (Bunce und Ziska, 1996; Yong et al., 1997). Es gibt zwar durchaus
Hinweise auf eine direkte Evaporation aus der Schliefszellenwand fiir Eichen-, Pappeln- und
Ulmenarten (Appleby und Davies, 1983) und andere Pflanzen (Losch und Tenhunen, 1981),
aber eine merkliche Potentialabsenkung der Schliefszellen aufgrund peristomatéirer Transpi-
ration benétigt nach meiner Rechnung sehr hohe hydraulische Widerstinde, die wiederum
den peristomatiren Anteil des Stromes bei gedffneten Stomata stark reduzieren wiirden (An-
hang C).

In der vorgestellten Modellparameterisierung wird der andere Mechanismus, die Absenkung
durch die stomatére Transpiration, regelrecht ,abgeschaltet”. Das ist die Konsequenz aus der
Wahl des mechanischen Vorteils «, der einerseits R,/R; nicht iiberschreiten darf, weil sonst die
Transpiration eine Stomatadffnung bewirkt, und andererseits die (wenigen) experimentellen
Befunde auf eine untere Grenze bei etwa 2 deuten. Mit dem Kompromif @ = R,/Rs hat
die stomatére Transpiration keinen Einfluf mehr auf die gewichtete Druckdifferenz Ap. Das
ist zumindest wacklig zu nennen, da kleine Abweichungen im Bau des Blattes Reaktionen in
beide Richtungen zur Folge hitten: ist e morphologisch bedingt etwas grofer, unterstiitzt die
Transpiration das Offnen der Stomata (eine gefihrliche Riickkopplung), ist a zufillig etwas
kleiner, wiirde das Schliefen bei trockener Luft verstirkt. Als Ingenieur wiirde man einen
Regelmechanismus so nicht konstruieren.

Auferdem zeigen Messungen von Assmann und Grantz (1990), daf die Stomata bei hohem
D schneller 6ffnen, wenn ein entsprechender Impuls kommt, da die Transpiration bei hohem
D den Gegendruck der Nebenzellen senkt. Zumindest bei den untersuchten Arten Saccharum
spp. und Glycine maz findet daher kein Aushebeln dieser Reaktion statt. Saliendra et al.
(1995) benutzen eine Druckkammer fiir den Wurzelbereich, mit der eine allgemeine Anhebung
des Wasserpotentials in der Pflanze erreicht wird. Das fiihrte jedesmal zu einer Offnung der
Stomata — auch hier kann das Aushebeln nicht zutreffend sein. Dynamische Betrachtungen
zur Luftfeuchtereaktion, wie etwa von Grantz (1990) beschrieben, bieten jedenfalls am ehesten
einen Ansatzpunkt fiir die Beschreibung der Prozesse.

In der Literatur finden sich verschiedene Hinweise, daf ABA eine aktive Reaktion auf
Luftfeuchte vermittelt (z. B. Bunce und Ziska, 1996). Um das im Modell einzubauen, wire
der schon angesprochene ABA-Haushalt erforderlich, {iber den erst recht zuwenig bekannt ist.
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Allerdings leiten Bunce und Ziska den Einfluf von ABA aus einer fehlenden Luftfeuchtere-
aktion bei sehr niedrigem C; ab — im Vergleich zu einer merklichen Reaktion bei normalen
CO,-Konzentrationen. Thre Messungen fanden bei PAR = 1100 pmol m~2 s~!, T} = 25 °C und
D < 15.7 mmol mol ! statt. Sie fanden bei Abwesenheit von CO,, Leitfihigkeiten, die aus mei-
ner Sicht vermutlich die maximal méglichen Leitfihigkeiten sind: z. B. 1270 mmol m~2 s~ bei
Chenopodium album, dazu vgl. unsere Mefidaten an der gleichen Art (Kattge et al., 1997)).
Also kénnte intern sehr wohl eine Reaktion auf Luftfeuchte vorliegen, die nur durch den stér-
keren CO,-Einfluf am Anschlag gehalten wird (dhnlich wie bei unseren Mefreihen p136a/b,
wenn man nur die Mefidaten betrachtet und Folgerungen aus Modellrechnungen iiber 1, bei-
seite 1aft). Ein Gegenexperiment von Yong et al. (1997) zeigt denn auch eine noch vorhandene
Luftfeuchtereaktion in Abwesenheit von externem CO,. Darum bevorzuge ich vorlaufig noch
passive Mechanismen.

Die Feed forward-Reaktion, bei der die Leitfdhigkeit in trockener werdender Luft so stark
sinkt, dak sie die Transpiration reduzieren kann, ist nach Losch und Tenhunen (1981) fiir
mindestens 70 Arten gezeigt worden. Wir finden bei denjenigen unserer Mefidaten mit diesem
Verhalten nach der Parameterisierung auch ein niedrigeres v,. Mit Luftfeuchtereihen wére nun
zu priifen, ob die peristomatéire Transpiration nicht doch vernachléssigt werden kann.

Die Lichtreaktion. Im Modell wird zwar die bekannte Séttigungscharakteristik der Licht-
reaktion durch die Steuerung der Pumpen abgebildet, aber der zusitzliche 6ffnende Effekt
von blauem Licht (vgl. Kapitel 2) ist nicht enthalten. Es wire denkbar, daf blaues Licht
einen Beitrag zum Tagesgang der Leitfihigkeit liefert, da es schon in sehr niedrigen Inten-
sititen wirksam ist. Dazu sollte man den Anteil an blauem Licht in der Kiivette mit einem
Spektralphotometer aufzeichnen. Dariiber hinaus kénnte man versuchen, bei Bedarf den Ta-
gesgang durch Hinzudosieren von blauem Licht auszugleichen.

Sollte sich herausstellen, daf der Blauanteil im Licht mit dem Tagesgang des berechneten
1y korreliert, muf die Blaulicht-Reaktion in das Modell aufgenommen werden. Die Lichtmes-
sung in der Kiivette miifte dann um einen blauempfindlichen Sensor erweitert werden.

Die Mechanik des Offnens. Das Konzept des mechanischen Vorteils wurde aus der Lite-
ratur iibernommen und ist — wie ich gezeigt habe — mit gemessenen Druck-Volumen-Kurven
vertriiglich. Man kénnte diese Kurven aber auch anders interpretieren: anstatt die Offnungs-
weite von der gewichteten Druckdifferenz abhéngig zu machen, kdnnte man annehmen, daf
sie vor allem durch den Schliefzellendruck bestimmt wird, und daf die Nebenzellen nur eine
modifizierende Rolle spielen:

b= 1(py) — kps (6.1)

Die Funktion f hat leicht sigmoiden Charakter. Die Offnungsweite wird bei vorhandenem Ge-
gendruck der Nebenzellen linear abgesenkt (mit konstantem Faktor k). Das entspricht einer
vertikalen statt horizontalen Verschiebung der Druck-Volumen-Kurve in Abb. 3.5. Der mecha-
nische Vorteil nach Gl. 3.2 wire damit von der Phase der Offnung abhingig. o wiire grof kurz
vor Beginn der Offnung (Spannungsphase) und bei hohem Schliefzellendruck, da p, in beiden
Fillen eher wenig an der Offnungsweite &ndern kann. o wére klein im rasch ansteigenden Teil
von f(py) (Motorphase), da die relative Wirkung von p, diejenige von ps iibersteigt. In diesem
Sinne kénnte man auch die Ergebnisse von Klein et al. (1996) verstehen, die eine sehr geringe
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Gegendruckwirkung der benachbarten Epidermiszellen von Vicia faba festgestellt haben. Mog-
licherweise ist die Anordnung der Schliefszellen im Vergleich zur Umgebung auch so variabel,
da® bei manchen Arten ein Ubereinandergleiten ohne groken Widerstand stattfindet.

Das oben kritisierte Aushebeln der hydropassiven Schliefireaktion wéire mit dieser Formu-
lierung hinfillig.

Diese Uberlegungen haben aber eine Anderung der Steady-State-Gleichungen zur Folge, die
ja das Konzept der gewichteten Druckdifferenz benutzen und dafiir die Fallunterscheidungen
treffen.

Der Wasserhaushalt. Das Modell konnte in dieser Richtung noch weiter vereinfacht wer-
den. Der osmotische Anteil in pg ist im Modell aufgrund des grofen Volumens schon gering. In
der Realitéit wird ein Teil der Ionen, die die Schliefszelle verlassen, im Apoplasten in Komple-
xen gebunden (Canny, 1995) und verliert damit die F&higkeit, einen Beitrag zum Gegendruck
ps zu leisten. Und da das effektive Nebenzellenvolumen nicht scharf begrenzt und die Ver-
diinnung hoch ist, wire eine sinnvolle Vereinfachung, diese mobile osmotische Komponente als
vollstédndig unwirksam zu erklaren. py wiirde dann nur noch aus dem transpirationsabhingigen
Wasserpotential und dem immobilen osmotischen Offset bestehen (der fiir die Grundeinstel-
lung des Systems gebraucht wird, s. Abb. 3.4.2).

Die Schliefizelle wiirde ihren Druck dagegen weitgehend unabhéngig von der umgebenden
Epidermis regeln. Mott et al. (1999) benutzt ein dhnlich reduziertes Modell der Hydraulik,
um die hydraulische Kopplung zwischen benachbarten Stomata zu untersuchen. Das heifst,
die Leitfihigkeit wird — in Ubereinstimmung mit verschiedenen Wurzelteilungsexperimenten,
die zwischen hydraulischem und hormonellem Bodentrockenheitssignal unterscheiden — nicht
direkt vom Blattwasserpotential bestimmt, wie es noch im Modell von Stewart und Dwyer
(1983) der Fall war. Im Gegensatz dazu steht die Auffassung, daf die Stomata mit ihrer
Regelung Embolien im Xylem vermeiden helfen (Jones und Sutherland, 1991), so daf eine
umgekehrte Kontrolle stattfande. Darum bleibt offen, ob und wie der hydraulische Zustand
des ganzen Baumes (und die Baumhohe) in Zukunft in das Modell eingebaut werden sollte.

Hochrechnen von einer Pore auf das Blatt. Gleich zu Anfang von Kap. 3 ist zu lesen,
dafs die Verhéltnisse an einem Stomatakomplex auf das gesamte Blatt hochgerechnet werden.
Diese Grundannahme wiirde nicht mehr gelten, wenn sich Teile des Blattes unabhéngig von
anderen Teilen verhielten. Nun kann gezeigt werden, daft die Stomata aus rein hydraulischen
Griinden innerhalb eines in sich hydraulisch verbundenen Bereiches zu koordiniertem Ver-
halten neigen (Mott et al., 1999). Die Kopplung funktioniert iiber das Wasserpotential und
ist umso hoher, je grofer seine Absenkung durch Transpiration ist. Bei homobaren Blattern
sollten daher normalerweise keine Probleme auftreten, nur bei sehr hoher Luftfeuchte kénnen
sich die einzelnen Stomatakomplexe ,unentschlossen* verhalten.

Bei heterobaren Bléttern endet die Kommunikation der Stomata untereinander an den
Blattadern. Im Extremfall konnen manche Bezirke schliefen und andere nicht, es kommt zu
patchy stomatal closure. Nun hat beispielsweise Q. ilex heterobare Blitter. Die experimen-
tellen Daten zeigen aber trotzdem ein — was den Gastausch des gesamten Blattes angeht —
unauffilliges Verhalten. Denn wenn hier ein partielles Schliefsen vorlige, miifsten gleichzeitig
Leitfihigkeit und Photosynthese um den Anteil der inaktiven Blattfliche reduziert sein, wobei
C; gleich bleiben wiirde. Also miiften g, (C;)- und A(C;)-Diagramme gleichsinnig reduziert
sein. Die Mefwerte einer Reihe liegen aber im wesentlichen auf derselben A(C;)-Séttigungskur-
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ve (fiir Q. ilex s. Abb. 5.1). Zumindest in unseren MeRdaten ist patchiness also kein Problem,
und damit ist die Hochrechnung von einer Pore auf das gesamte Blatt unter dem vermessenen
Bereich der Umweltbedingungen gerechtfertigt.

6.4.2 Grenzen der Giiltigkeit

Extreme Umwelteinfliisse konnen im Blatt sekundire Reaktionen auslosen, die im Modell
nicht beriicksichtigt sind: dazu gehoren die Folgen von Hitzestreft oder Einfrieren der Blétter,
von photooxidativen Schidigungen, lokalem Welkestrefs mit begleitender ABA-Produktion im
Blatt oder auch Taubildung auf der Blattoberfliche. Ich habe auch schon erwéhnt, dafs sehr
hohe CO,-Konzentrationen (10000 ppm) reversibel zu einer Erh6hung der Leitfahigkeit fithren
konnen, was im Modell nicht moéglich ist. All diese Bedingungen liegen auferhalb des gedachten
Einsatzbereiches fiir das Modell.

Eine andere Sache sind Spurengase mit schiadigender Wirkung. Sie sind zwar genausowenig
im Modell vorgesehen, aber da das Modell mé6glichst nahe an biologischen oder physikalischen
Prozessen konstruiert wurde, ist es relativ leicht erweiterbar, um die Diffusion weiterer Gase
und ihre eventuell bekannten Angriffspunkte mit zu erfassen. Falls die Schidigungsmechanis-
men nicht bekannt sind und es nur um die Auswirkung auf den Gasaustausch geht, wire man
mit gezielten Mefsreihen und inverser Modellierung in der Lage, der Einfluf von Schadstoff-
konzentrationen auf die Einzelprozesse zu quantifizieren.

Bleiben wir aber bei ,physiologisch vertraglichen“ Bedingungen fiir das Blatt. Der Bereich
von Werten, den unsere Mefsdaten abdecken, wird vom Modell gut wiedergegeben, aufser daft
bei kleinsten C;-Werten das Modell immer stérker 6ffnet, wihrend in der Realitét der anfing-
liche Offnungsdrang gelegentlich zuriickgeht. Es wirkt manchmal, als wire das Pulver schnell
verschossen, oder weniger salopp ausgedriickt: ein notiges Substrat fiir die Offnung stehe nach
einer Weile nicht mehr in ausreichender Menge zur Verfiigung (Malat? siehe oben). Keine
MeRdaten liegen vor fiir sehr kiihle oder sehr heifie Bedingungen fiir das Einzelblatt (im Sin-
ne einer Differenz zu der Umgebungstemperatur). Darum kann nicht belegt werden, daf das
Modell ein verniinftiges Temperaturverhalten hat. Es wire auferdem fraglich, ob Messungen
an einem Blatt relevant sind, wenn es unter vollig anderen Bedingungen gehalten wird wie der
Rest der Pflanze. Die auf der Wunschliste genannten Temperaturreihen wiirden daher wohl
auf Messungen zu verschiedenen Jahreszeiten hinauslaufen.

6.4.3 Mathematische Betrachtungen

Néiherung der konstanten Volumina. Um exakt zu bleiben, miifste man die Volumen-
abhéngigkeit ausschreiben und dann V;; und V; iiber die Druck-Volumen-Kurven (3.12) durch
die Driicke py und ps ersetzen. Zum Beispiel wiirde man folgenden Ausdruck fiir 7rf7 erhalten:

7T§ = ﬂé’OVgO/Vg = 71';’0/1/9
-ty 20 (6.2)
(pg/€q + vg*") — \/(pg/fg + )% — dpg/equgat 0

Im folgenden wiirde man diesen Term in (3.58) einsetzen, den Nenner nach oben bringen, nach
der Wurzel auflésen und quadrieren. Dann hétte man eine Gleichung vierten Grades fiir py,
in der die Leitfahigkeit quadratisch und linear auftaucht. Gleichungen vierten Grades lassen
sich zwar analytisch 16sen, aber die Losung fiir p, wiirde mehrfache Wurzeln der Leitfahigkeit
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enthalten, so daf die simultane Losung der Beziehung zwischen gewichteter Druckdifferenz
und Leitfdhigkeit (3.7) unmoglich wire.

Doch selbst wenn wir uns hier auf eine recht unsinnige Naherung einlassen wiirden und die
Druck-Volumen-Kurve linearisierten, wére uns nicht wirklich geholfen: die Gleichungen fiir p,
und ps sind auch noch iiber die Konzentrationen gekoppelt, weil in der Steady-State-Losung
fiir ¢; und ¢, sich das aktuelle Volumenverhéltnis 7 = V;/V; verbirgt, und zwar in einer Wurzel
und im Nenner. Es ist klar, dak allein schon die Entkopplung zu komplexen Ausdriicken fiithren
wiirde, die wiederum die simultane Losung mit dem Zusammenhang g-6p verhindern wiirde.
Ich habe es schlieflich noch mit der Annahme versucht, daf V; im wesentlich konstant bleibt.
Auch damit kommt man nicht weiter.

Nun bestiinde die Moglichkeit, solche Gleichungssysteme mit numerischen Methoden itera-
tiv zu l6sen. Ich habe darauf aber aus zwei Griinden verzichtet: erstens habe ich das dynamische
Modell, mit dem das Zeitverhalten durch numerische Integration der Differentialgleichungen
berechnet werden kann; man muf dann abwarten, bis sich ein Gleichgewicht einstellt. Diese
Methode ist sicher weniger effizient als ein numerischer Algorithmus zur Losung des nichtli-
nearen Steady-State-Gleichungssystems. Aber, und das ist das zweite Argument, ein solcher
Algorithmus wiirde immer noch zuviel Rechenzeit kosten, um das Stomatamodell als Teil-
modell in einem grofsen, rdumlich und zeitlich hochaufgelsten Modell betreiben zu kénnen
(s. w.).%

Darum habe ich den Weg gewahlt, eine N&dherungslosung fiir die Leitfdhigkeit zu suchen,
der sich im Vergleich mit den dynamisch verdnderlichen Volumina ja auch bew#hrt hat. Fiir
zukiinftige Verdnderungen an den Modellgleichungen wird allerdings eine neue Steady-State-
Losung benotigt. Wenn die Mechanik des Offnens und die Luftfeuchtereaktion aber wie oben
beschrieben vereinfacht wird, riickt eine vollstindige analytische Losung wieder in den Bereich
des Moglichen.

Unerwartetes bei der Luftfeuchtereaktion. Das Konzept fiir die Luftfeuchtereaktion ist
die Absenkung des Wasserpotentials iiber das Widerstandsnetzwerk bei steigender Transpirati-
on. Thre Berechnung war umsténdlich, weil die abnehmende Leitfihigkeit auf die Transpiration
riickkoppelt und die Gleichungen (3.7) und (3.57,3.58) simultan gelést werden muften. Dazu
habe ich die gewichtete Druckdifferenz Ap in zwei Anteile aufgeteilt, einen von ¢, unabhingi-
gen Anteil Ap®s und einen abhingigen Anteil Ap!™”. In einem fritherem Entwicklungsstadium
des Modells war es so, daf der Luftfeuchteeinfluf nur iiber den Term mit Ap"™ wirken wiirde.
Deshalb mufte Ap'™ positiv sein, sonst wire keine Absenkung der Leitfihigkeit erfolgt.

In der jetzigen Formulierung des Modells wirkt sich die Luftfeuchte an den Stomata vorbei,
eben peristomatir, auf die Wasserpotentiale aus. Das fiihrt nach (3.57,3.58) zu einer Verén-
derung von beiden Anteilen von Ap. Fiir mich war dabei unerwartet, daf es stindig zu einem
negativen linearen Anteil Ap'” kam und daf das Modell trotzdem in die richtige Richtung rea-
gierte. Diese Eigenschaft will ich anhand von Abbildung 6.3 erkldren, die die mathematischen
Zusammenhé&nge illustriert.

Entscheidend ist, daf beide Anteile, Ap"™ und Ap™%*, mit trockenerer Luft negativer
werden. Die Absenkung von Ap™®* wird sich als eine absolute Verschiebung direkter auf die
Druckdifferenz aus und kompensiert den leichten Anstieg von Ap(gs)-

“Denn Tterationen brauchen je nach den konkreten Zahlenwerten unterschiedlich viele Durchléiufe, aber die
grofien Modelle kénnen derzeit nur auf Grofirechnern mit vektorieller oder paralleler Verarbeitung schnell genug
laufen. Die Vektorarchitektur fiihrt nur dann zu Laufzeitvorteilen, wenn viele Stomataleitfahigkeiten parallel
berechnet werden kénnen, ohne daf in jedem Einzelfall unterschiedlich viele Schritte erforderlich sind.
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Abbildung 6.3: Zur Diskussion der mathematischen Eigenschaften der Luftfeuchteabhingigkeit in der simul-
tanen Losung der mechanischen und hydraulischen Beziehungen zwischen Druckdifferenz und Leitfahigkeit.
Durchgezogene Linie: mechanische Beziehung (in den drei Formulierungen). gma. betriigt 0.4molm™2 s™!.
Gestrichelte Linien: hydraulische Beziehung Ap(gs:) fiir zunehmenden Wasserdampfgradienten D von 0 (ent-
spricht 100 % r. F.) auf 0.03 mmol mol™! (entspricht 5% r. F. bei T, = 25 °C).

Konkrete Werte fiir die hydraulischen Widerstinde, Strahlungsbilanz, T, und D fiihren zu einem anderen
Verhalten als in Abb. 3.8 gezeigt wurde. Die Vorgabe aus dem Tonensystem ist A7 = 1.8 MPa. Im linken Bild
ist der Grenzschichtwiderstand r; = 0, rechts ist 5 = 1 m? s mol ™.

Ap"™ wird proportional zum effektiven Gradienten D* negativer. D* ist aufgrund der Strahlungsbilanz um
0.004 mmol mol ™" héher als D. Darum ist selbst bei D = 0 eine leichte Steigung von Ap(gs¢) erkennbar. Aber
gleichzeitig sinkt Ap®®* mit D* wesentlich stirker. Damit verschiebt sich der Schnittpunkt der simultanen
Losung nach unten. Es kommt zu einem Schliefen der Stomata. Bei sehr hoher Trockenheit existiert kein
Schnittpunkt mehr. Die Leitfahigkeit ist Null.

Darin liegt allerdings auch ein potentielles Problem. Da Apl/i™ eine Steigung darstellt, ist
es nur eine Frage der Grofe der Leitfahigkeit, bis der lineare Anstieg nicht mehr von der
absoluten Absenkung {ibertroffen wird. Gerade bei krautigen Pflanzen findet man wesentlich
hohere maximale Leitfihigkeiten in der Gegend von 0.5-1 mol m~2 s~!. Kann das Modell dort
noch funktionieren, oder kippt die Feuchtereaktion um?

Das Modell bleibt stabil. In der Abbildung ist gyae = 0.4mol m~2 s~ gewihlt. Die linke
Seite gilt nur fiir ry; = 0. Ist der Grenzschichtwiderstand aber vorhanden, wirkt die Energiebi-
lanz so, dak der effektive Grenzschichtwiderstand um A* gréfer als ry; ist. In der rechten Hélfte
ist 7y gleich 1m? s mol~!, und rj; betrigt rund 2.66 m? s mol~!. Man erkennt den Einfluf der
Blattgrenzschicht, die die Gefahr der Uberkreuzung der Linien stark verringert.

6.4.4 Verbesserungen

Es gibt verschiedene Ansatzpunkte fiir Verbesserungswiinsche an das Modell. Zum einen wiir-
de man sich bessere Prozefsheschreibungen wiinschen, wenn die Vorhersagequalitét, also das
Reaktionsverhalten des Modells auf manche Umweltfaktoren schlecht ist. Mit den beschrénk-
ten Datenmaterial trifft das nicht zu. Zum anderen mag das Modell zwar funktionieren, aber
die tatséchlichen Mechanismen — wie im Falle der Luftfeuchtereaktion — sind grofstenteils noch
unklar. Hier kénnen neue Forschungsergebnisse oder auch neue gute Ideen fiir die Modellie-
rung (,s0 wiirde ich es machen, wenn ich der Konstrukteur der Pflanze wire) zu gegenseitigem
Fortschritt fiihren. Oben habe ich beschrieben, wie ich die Feuchtereaktion und die Hydraulik
der Schliefizellen in einem nichsten Entwicklungsschritt d&ndern wiirde.

Schlieklich gibt es Motive mathematischer Art, Anderungen vorzunehmen. Bei der Pa-
rameterisierung fillt beispielsweise auf, dafs die Parameter teilweise stark wechselwirken. Das
erschwert ihre Justierung, man wiirde sich eine grofiere Unabhéngigkeit wiinschen. Eine bessere
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Orthogonalisierung wéire wohl méglich, wiirde aber zur Mischung der urspriinglichen Prozesse
fithren und die Zuordnung von Ursache und Wirkung von einem mechanistischen Standpunkt
aus verwischen. Innerhalb von Prozefsbeschreibungen wire es dagegen sinnvoll, z. B. die Leck-
konduktanz kQ nicht als absoluten Wert, sondern als Bruchteil von k7% zu sehen.

6.5 Anwendung als Modul in grofieren Modellen

Die Mefkampagnen waren notwendig, um mdglichst globale Daten fiir Modelle der Stoffhaus-
halte zu gewinnen. Auch das Modell ist im Hinblick auf einen spiteren Einsatz in gekoppelten
globalen Computermodellen entworfen worden. Einfache Schnittstellen zu bestehenden Mo-
dellen, globale Parameterisierbarkeit, nur soviele Prozesse wie unbedingt nétig — aus Griinden
der Rechenzeit. Sind diese Anforderungen erfiillt?

6.5.1 Schnittstellen

Das Modell ist eine relativ stark gekapselte Einheit. Die treibenden Kréfte konnen (bis auf
C;) ohne nennenswerte Riickkopplungen vorgegeben werden, die Modellergebnisse (g, E,
T;) finden Eingang in grofiskaligere Flufberechnungen. Wenn man C; nicht vorgeben will,
muf es in enger Kopplung mit einem Photosynthese-Respirations-Modell berechnet werden
(siehe Abschnitt 3.1.5). Eine Implementation eines einfachen gekoppelten Modells liegt vor
und wurde mit Erfolg getestet.

Die treibenden Kréfte unterliegen in der Regel einem vertikalen Gradienten durch den
Bestand. Eine schichtweise aufgebaute Modellierung liefs sich ohne technische Schwierigkeiten
realisieren, d. h. das Modell ist ,scaling up-fahig“. Wesentlich schwieriger ist die sinnvolle Para-
meterisierung der Schichtung, fiir die kaum Datenmaterial zur Verfiigung steht (erst recht nicht
global). Da lassen sich Ein-Schicht-Abstraktionen heutzutage immer noch besser kontrollieren
und beurteilen (Raupach und Finnigan, 1988).

Zu Testzwecken habe ich dennoch ein Modul erstellt, das sowohl die Cj-Kopplung als auch
eine vertikale Schichtung enthélt. Im Zwiespalt zwischen grofitmoglicher Modularitét einerseits
sowie Performance und enger C;-Kopplung andererseits enthilt das Modul eine Zeitschleife
iiber einen Tag, in der die Beitrage zu den Stofffliissen schichtenweise aufaddiert werden. Fiir
jede Schicht wird das C; ermittelt, welches sich aus dem Gleichgewicht von Stomatareaktion,
Diffusion und Photosynthese ergibt. Das Modul liefert Fliisse auf Tagesbasis und wurde ver-
suchsweise mit dem Biosphirenmodell HRBM unserer Arbeitsgruppe (Esser et al., 1994a) ge-
koppelt. Dazu diente unsere universale modulare Modellstruktur (Hoffstadt und Esser, 1997).
Das Gesamtmodell entspricht in grofen Teilen der Konfiguration in Abb. 3.4 (abgesehen von
N- und ABA-Haushalt).

6.5.2 Globale Parameterisierung

Eine artspezifische Parameterisierung hilft fiir eine grofriumige Anwendung auf ein breites
Artenspektrum nicht weiter. Es ist unbedingt erforderlich, daf man Arten in bezug auf die
Stomatareaktion zu Klassen gruppieren kann. Aus der Sicht der theoretischen Okologie wird
eine Klassizifierung der Vegetation nach funktionalen Gruppen versucht (die je nach Betrach-
tungswinkel sehr verschieden zusammengesetzt sein kénnen). Funktionale Gruppen sind gewis-
sermafen destillierte Uberlebens- oder Wetthewerbsstrategien. In der Displizin des globalen
Modellierens ist die Existenz funktionaler Gruppen oft eine notwendige Voraussetzung fiir die
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Realisierung der Modelle (Koérner, 1994), sei es, dal man das Laubwurfverhalten verschie-
dener Vegetationstypen betrachtet (Esser et al., 1994b), die Isotopenfraktionierung aufgrund
verschiedener Stoffwechselwege bei der Kohlenstofffixierung (Wittenberg, 1998) oder Brand-
hiufigkeiten und Partitionierung des abgestorbenen kohlenstoffhaltigen Materials (Mack et al.,
1996).

Zweifellos noch eleganter ist es, wenn man einen Zusammenhang zwischen den Parame-
terwerten und dem Klima — statt der Art — herstellen kann.”) Das Klima gibt die Randbe-
dingungen fiir den Haushalt der Pflanzen vor, und da die Stomata den Wasser- und Kohlen-
stoffhaushalt regulieren, ist eine Beziehung der Regelparameter zum Klima wahrscheinlich.
Gerade der Wasserhaushalt ist das direkte Bindeglied zwischen Stomata und Klima, so dafs
der Feuchtigkeitsindex

HI = Niederschlag / 2 mm — Temperatur / 1°C', (6.3)

der auch im Klimadiagramm-Weltatlas von Walter und Lieth (1967) fiir die Einteilung in
humide und aride Monate verwendet wird, die ideale Bezugsgrofe fiir die Modellparameter
darstellt. Es mag dann durchaus sein, daf die individuelle und artabhéingige Streuung der
Parameter grofs ist. Wenn aber ihre Mittelwerte erkennbar mit HI korrelieren, lassen sich
globale Parameterwerte fiir das Stomatamodell finden. Eine gewisse Einteilung der Arten in
Gruppen wurde schon in Abschnitt 6.1.4 vorgenommen. Tendenziell ist die Reaktion (auf C;
und Licht) um so stérker, je trockener die klimatischen Verhiltnisse sind. Fiir eine auf die-
sem Stomatamodell basierende Weiterentwicklung wurden weitergehende, vielversprechende
Resultate erreicht (Esser, pers. Mitteilung).

Fiir eine globale Anwendung ist die Frage noch zu beantworten, wie man ¥, bestimmen
will. Falls man ein Schichtenmodell des Bodens benutzen mochte, konnte die an Biomen orien-
tierte Aufstellung der Tiefenverteilung von Wurzelphytomasse von Jackson und Grace (1996)
hilfreich sein. Allerdings handelt man sich bei diesem Ansatz gleich wieder einige Parameter
fiir den Wassertransport im Boden ein.

6.5.3 Rechenzeit

In globalen Modellen wird die Erdoberfliche iiblicherweise mit einem Halbgrad-Gitter iiberzo-
gen. In dieser Auflsung beschreiben Standarddatensitze die Landoberfliche mit knapp 62500
Gitterelementen. Die Zeitskala fiir die Verdnderung der Umweltbedingungen (bewdlkter Him-
mel mit stark wechselnder Strahlung) und der Stomatareaktionen liegt bei einigen Minuten, so
dafs ein Modelljahr in ca. 100000 Zeitschritte zerlegt wird. Dazu kommt unter Umsténden noch
eine Zerlegung in vertikale Schichten. Das ergibt eine enorme Anzahl von Rechenschritten fiir
ein dynamisches Modell.

Die beschriebene Steady-State-Losung kann auf direktem Weg berechnet werden und ist
vektorisierbar, wenn alle Félle der Fallunterscheidungen berechnet werden und nachtriglich
ausgewahlt wird. Die beschriebene Testimplementation fiir den Mittelmeerraum mit 182 Git-
terelementen, 10 vertikalen Schichten, 10 verschiedenen C;-Stufen fiir die A-g,,-Kopplung und
der internen Integration iiber jeweils einen Tag mit einem Zeitschritt von einer Stunde beno-
tigte angekoppelt an das HRBM pro Modelljahr etwa 3h auf einem Pentium II (233 MHz)
unter Linux.

%) wie beim Miami-Modell geschehen, das die Nettoprimédrproduktivitét nur von Jahrestemperatur und Nie-
derschlag abhéingig macht (Lieth, 1975).
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6.5.4 Vergleich mit den iiblichen empirischen Modellen

Aus Anwendersicht. Fiir den Anwender ist der grofte Unterschied zwischen meinem me-
chanistischen Modell und den empirischen Modellen von Ball und Berry (Ball, 1988) und von
Jarvis (1976) die Anzahl der Parameter, die zu bestimmen sind. Damit ist sicher das Haupt-
problem genannt, das einer allgemeinen Verwendung im Wege steht. Die empirischen Modelle
konnen ohne weiteres mit statistischen Standardverfahren (z. B. nichtlinearer Fit nach Leven-
berg-Marquardt) aus einer nicht weiter strukturierten Datenmenge parameterisiert werden.
Das gleiche Vorgehen wiirde bei meinem Modell sofort zu Schwierigkeiten fiihren: mehrdimen-
sionale Anpassungen versagen bei so vielen Parametern, da sie fast unweigerlich in irgend-
welchen lokalen Nebenminima der Fehlerfunktion steckenbleiben. Das Verfahren hat nur dann
eine Chance, wenn man schrittweise vorgehen kann und die Parameter nacheinander statt
alle gleichzeitig festlegt. Darum ist es viel giinstiger, gezielte Mefsreihen durchzufithren und
auszuwerten, wie ich es im Kapitel 4 gezeigt habe. Das bedeutet aber, daf bestehende Da-
tensitze eines potentiellen Anwenders unter Umstinden kaum geeignet sind und zusétzliche
Experimente erforderlich werden.

Der Einsatz des Stomatamodells in globalen Modellen stellt grofere Anspriiche an die Re-
chenzeit als empirische Modelle. Ich kenne in der Hinsicht das Kohlenstoffmodell CARAIB
der Arbeitsgruppe von Jean-Claude Gérard am Institut fiir Astrophysik und planetare Phy-
sik der Universitit Liege (Warnant et al., 1994), dessen Code ich im Sommer 1997 an meine
modulare Modellstruktur (Hoffstadt und Esser, 1997) angepakt habe. CARAIB verwendet die
simultanen Losung des Ball-Berry-Modells und des Farquhar-Modells der Photosynthese (Far-
quhar et al., 1980; Farquhar und von Caemmerer, 1982), wodurch die Kopplung iiber C; als
direkte Losung einer Gleichung dritten Grades berechnet werden kann (Baldocchi, 1994). Im
Gegensatz dazu miissen bei meinem Stomatamodell je zwei Gleichungen dritten Grades mit
anschliefender Fallunterscheidung gelost werden, und fiir die C;-Kopplung mit einem Photo-
synthesemodell ist eine Leitfdhigkeitstabelle von sinnvollerweise mindestens fiinf C;-Werten
aufzustellen. Im Endeffekt benotigt mein Modell mindestens die zehnfache Rechenzeit. Dar-
aufhin haben wir Uberlegungen angestellt, inwieweit sich das Stomataverhalten in multidi-
mensionalen Tabellen unterbringen lafst — was natiirlich nur eine Frage des Hauptspeichers ist.
Hierzu kann aber an dieser Stelle keine endgiiltige Antwort gegeben werden.

Aus mathematischer Sicht. Mein Modell lifst sich durch Ndherungen in dhnliche For-
men bringen, wie sie die beiden empirischen Modelle haben. Dadurch kann man {iber einen
Parametervergleich die empirischen Parameter mechanistisch ,erkldren“. Fiir das Ball-Berry-
Modell wiirde man z. B. mit einer linearen Naherung der Luftfeuchteabhéngigkeit beginnen.
(Ahnlich versuchte Dewar (1995) auf umgekehrtem Weg, einen mechanistischen Aspekt in das
empirische Modell von Leuning et al. (1995), eine Ball-Berry-Variante, hineinzuinterpretieren,
und verwendet ein einfaches Widerstandsnetzwerk.) Man muf aber ganze Prozesse vernach-
lassigen (bzw. als konstant annehmen). Als wesentlicher Unterschied bleibt die Verschiebung
osmotischer und hydraulischer Komponenten gegeneinander, die sich weder in rein multiplika-
tive noch rein additive Terme umformen l&ft. Beim Jarvis-Modell und Derivaten kann diese
Verschiebung zwar in einer kombinierten Funktion von Luft- und Bodenfeuchte einigermafsen
beriicksichtigt werden, aber Wechselwirkungen von Bodenwasser und anderen Umweltfaktoren
miissen dort multiplikativ bleiben.
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Kapitel 7

Zusammenfassung und Ausblick

In dieser Arbeit wurde ein Modell der Stomatareaktion entwickelt, das die Wechselwirkungen
der Umweltfaktoren CO,, Licht, Luftfeuchte, Bodenfeuchte und Blattemperatur auf mechani-
stischer Basis beinhaltet. Die prozeforientierte Beschreibung setzt bei bekannten physiologi-
schen Zusammenhéngen an. Das System ,Schliefzellenkomplex* beginnt bei der mechanischen
Umsetzung von hydrostatischem Druck in eine Offnungsweite und damit in eine Leitfihigkeit
fiir die Diffusion von Wasserdampf. Der Druck besteht aus hydraulischen und osmotischen
Komponenten — erstere passiv abhéngig von der Transpiration, letztere als aktiv durch Um-
weltfaktoren geregelter Ionenhaushalt der Schliefszellen. Der Anteil des latenten Warmestromes
im Energiehaushalt des Blattes wirkt iiber die Blattemperatur riickkoppelnd auf den Gradien-
ten der Diffusion und damit auf den Wasserhaushalt sowie iiber die Temperaturabhingigkeit
der Biochemie auf den Ionentransport. Der Bodenwasserstatus in unmittelbarer Umgebung
der Wurzeln wirkt iiber das hormonelle Signal ABA auf die Tonenpumpen. Die dynamische
Beschreibung des Systems liefert gekoppelte Differentialgleichungen fiir die Zustandsvariablen
Wasservolumina und Ionenmengen in Schliefzellen und Umgebung sowie die Blattemperatur.
Die Gleichungen miissen numerisch integriert werden.

Zur Erleichterung der Parameterisierung und aus Geschwindigkeitsgriinden wurden Stea-
dy-State-Gleichungen fiir die Leitfdhigkeit abgeleitet. Das Modell wurde mit einem Grund-
Parametersatz versehen und einer Sensitivititsanalyse unterzogen, um hinterher mit der Me-
thode der inversen Modellierung die Parameter schnell bestimmen zu kénnen.

Gaswechselmessungen der Arbeitsgruppe zur CO,-Reaktion der Vegetation, die in den
Jahren 1994-1999 an verschiedenen Béumen in mehreren Erdteilen durchgefiihrt wurden, lie-
ferten Daten zur artspezifischen Parameterisierung des Modells fiir Quercus ilex und Quercus
myrsinifolia (immergriine Hartlaubeichen aus dem Mittelmeerraum bzw. aus Japan), Betula
tortuosa und Betula nana (aus polarem Birkenwald und Zwergstrauchtundra), Quercus robur
und Fagus sylvatica (aus heimischen Laubwildern), Luehea divaricata und Nectandra mega-
potemica (aus dem Regenwald Nordost-Paraguays), Aspidosperma quebracho-blanco (aus dem
Chaco Boreal) und einen unbestimmten Baum der Campos Cerrados. Ein Grofteil der Mef-
daten zeichnet sich durch einen unbekannten Einflufs aus, der trotz konstantem Blattklima
im Tagesverlauf zu einem Sinken der Stomataleitfihigkeit fithrt. Die artspezifische Parame-
terisierung wurde nach Moglichkeit aus Mefkdaten ohne Tagesgang gewonnen. Mefdaten mit
Tagesgang wurden fiir die Validierung des Modells verwendet.

Fiir den Betrieb des Stomatamodells mufite die Eingangsgrofie ,wurzelnahes Bodenwasser-
potential‘ v, erginzt werden. In der Modellvorstellung hingt diese Grofe ab vom mittleren
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Wasserstatus des Bodens als Reservoir, der Entnahme an den Wurzeln durch wetterabhéngige
Transpiration des Baumes und dem Nachleitwiderstand der Bodentextur.

Zur Parameterisierung wurde ein fester Wert fiir ¢, je nach subjektiv eingeschitzten Bo-
denbedingungen gesetzt. Bei den Daten mit Tagesgang wurde angenommen, dafs ¢, fiir alle
Abweichungen zwischen parameterisiertem Modell und den Messungen verantwortlich ist. Mit
dieser Annahme existiert eine Methode zur Bestimmung des effektiven Wasserpotentials fiir
die Wurzeln. Zwar konnte die Methode nicht absolut kalibriert werden, da keine Daten fiir
1 vorlagen, aber es war moglich, Indizien fiir die Brauchbarkeit der Methode aus den relati-
ven Anderungen von 1, abzuleiten, die fiir einen Grokteil der Messungen plausibel mit dem
Wettergeschehen und der Bodenfeuchte korrelierten.

Aus den Erfahrungen mit der Parameterisierung und mit der Bestimmung von v, wurden
Vorschlége fiir gezielte Experimente aufgestellt, mit denen die Variabilitat der Mefdaten mi-
nimiert wird, das Modellverhalten besser abgetastet werden kann und offene Hypothesen iiber
Prozesse bestitigt oder widerlegt werden kénnen.

Als Ergebnis der Arbeit wird festgestellt, daf das Modell gemessen am vorhandenen Daten-
material das Potential fiir eine brauchbare Vorhersagequalitdt hat, sofern v, verniinftig erfafst
werden kann. Die Methode der Bestimmung von 1, mit einem parameterisierten Modell ist
vielversprechend, kann aber erst abschlietend verifiziert werden, wenn Gaswechselmessungen
mit Messungen des Bodenwasserstatus und des Gesamtwasserverbrauchs kombiniert werden.

Fiir zukiinftige Entwicklungen wurden neben neuen Experimenten auch Vereinfachungen
des Modells vorgeschlagen. Das Modell wurde testweise mit dem globalen Kohlenstoffhaus-
haltsmodell HRBM der Arbeitsgruppe gekoppelt.

Ein weiterer wahrscheinlicher Einsatzbereich des Stomatamodells ist die Anwendung auf
die Messungen der Arbeitsgruppe zur Anpassung von Pflanzen an hohere CO,-Konzentratio-
nen. Es konnte festgestellt werden, ob und welche Parameter sich durch langfristige Exposition
verdndern, wie z. B. die Stomatadichte und damit gme, (Beerling et al., 1996).

Derzeit im Gange ist ein Projekt in Zusammenarbeit mit dem Max-Planck-Institut fiir
Meteorologie in Hamburg, das vom Bundesforschungsministerium geférdert wird und die re-
gionale Klimavariabilitidt und ihre Folgen fiir den Wasserhaushalt im Zeitraum bis zum Jahr
2050 untersucht. Das Stomatamodell wird in einer iiberarbeiteten Variante zusammen mit
dem HRBM an das Atmosphéren-Transportmodell ECHAM des MPI gekoppelt und soll Ver-
anderungen der Wasserdynamik mit steigendem atmosphérischen CO, untersuchen. Auf die
Ergebnisse darf man gespannt sein.
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Anhang A

Symbole und Konventionen

A.1 Grofien und Einheiten

Verwendete Indizes: fiir Strukturen a apoplast / air, b bulk soil, g guard cell, s subsidiary cell,
e evaporation area,  xylem, [ leaf, r root, st stoma(ta), cu cuticula, p peristomatal, w water;
fiir Fliisse ¢ closing, o opening.

Tabelle A.1: Grofen und Einheiten

Symbol  Einheit Grofbe

arR — Absorptionskoeffizient des Blattes fiir Warmestrahlung
aus der Umgebung

APAR — Absorptionskoeffizient des Blattes fiir PAR

Qst m? Offnungsquerschnitt einer Stoma

A pmol m 2 571 CO,-Assimilationsstrom

Cq mol m—3 Tonenkonzentration in Schliefzellen

cp J mol~! K~! Spezifische Warmekapazitét der Luft

Cp.w J mol~! K~! Spezifische Warmekapazitét von Wasser

Cs mol m—3 TIonenkonzentration in Nebenzellen

Cmaz mol m—3 maximale Ionenkonzentration in Schliefzellen

Ca pmol mol ~* CO,-Stoffmengenanteil in der Aufenluft

C; pmol mol ™! CO,-Stoffmengenanteil in den Interzellularen am Ort der
Transpiration

COzabs ppm Mefwert: CO,-Konzentration C, im Gasgemisch

D hPa hPa~! Sattigungsdefizit fiir Wasserdampf in Luft

D* hPa hPa~! effektives Sattigungsdefizit

Dy mol m—1 g1 Diffusionskoeffizient fiir Wasserdampf in Luft

dCO, ppm Mefwert: CO,-Konzentrationsdiff. Mef-/Referenzgas

dH,O ppm Mefwert: H,O-Konzentrationsdiff. Mef-/Referenzgas

e hPa Partialdruck von Wasserdampf

eIR — Emissivitdt des Blattes fiir Warmestrahlung bei Blatt-
temperatur

s hPa Sattigungsdampfdruck

el hPa K~! Anderung des Sittigungsdampfdrucks mit der Tempera-
tur
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Tabelle A.1: Grofen und Einheiten

Symbol  Einheit Grolse

E mol m~? s~! Transpirationsstrom (Teilchenstrom pro m?)

E., mol m—2 g1 Paralleler Transpirationsstrom durch Cuticula

E, mol m~2 57! peristomatirer Transpirationsstrom

fAaBA — Pumpenhemmfaktor aufgrund von ABA

fPAR — Pumpenaktivierungsfaktor aufgrund von PAR

fo — Basisaktivitiat der Pumpen

F, mol s~1 schliefender Ionenflufs

F, mol s~1 offnender Ionenflufs

Flow ml/min Mefswert: Flufrate des Mefgases

bl mol m~2 s~! Leitfahigkeit der Blattgrenzschicht fiir Wasserdampf

Jeu mol m~2 s~! Leitfahigkeit der Cuticula fiir Wasserdampf

Je mol m~2 s~1 Blattleitfahigkeit fiir CO,

9p mol m~2 57! Leitfahigkeit fiir peristomatére Transpiration

Jst mol m~2 g1 Leitfahigkeit der Stomata fiir Wasserdampf

GJw mol m~2 s~! Blattleitfahigkeit fiir Wasserdampf

h m Hohe iiber dem Referenzpunkt fiir das Gravitationspo-
tential

Jv m?m~2 st Volumenstromdichte der Gesamtlésung

Jw m? m~2 L Transpirationsstrom (Volumenstromdichte)

kaBa m? pmol ! Koeffizient fiir die Wirkung von ABA auf die Pumpen

ke m?m s™! Leckkonduktanz fiir den schlieftenden Tonenflufs

kpar m?>m s~ ppm~" maximale Leckkonduktanz

ko mol s~1 Pumprate fiir den 6ffnenden Ionenflufs

koo mol s~1 maximale Pumprate

Ky npmol m—3 MPa~!  Koeffizient der ABA-Synthese bei Bodentrockenheit

Knc; ppm Michaelis-Menten-Konstante den Cj-Einflufi auf die
Leckkonduktanz

K, par nE m2s1 Michaelis-Menten-Konstante fiir die Lichtaktivierung
der Pumpen

Ko mol m—3 Michaelis-Menten-Konstante fiir 6ffnenden Ionenstrom

Loy pEm—2s7! Mefswert: Licht in der Kiivette

M, kg mol ™! Molmasse von Wasser

ng mol Menge Ionen in Schliefszellen

ng mol Menge Ionen in Nebenzellen

ng mol Gesamtmenge Ionen

P MPa hydrostatischer Druck

Pair hPa Luftdruck

PAR pEm—2s~! photosynthetisch aktive Strahlung

Qeat pEm—2s7! Mefwert: Licht im Freien

Thl m? s mol~! Widerstand der Blattgrenzschicht fiir Wasserdampf

T m? s mol~! effektiver Widerstand der Blattgrenzschicht

rH m? s mol™! Widerstand der Blattgrenzschicht fiir Warmeaustausch
iiber Konvektion

R MJ Kt mol ! Universelle Gaskonstante (beachte: MJ, nicht J)




Tabelle A.1: Grofen und Einheiten

Symbol  Einheit Groke

R;j MPa s m~! Hydraulischer Widerstand zwischen Kompartimenten ¢
und j

R, MPa s m~! Hydraulischer Widerstand des Transpirationsweges vom
Xylem bis zum Ort der Transpiration

Ripn Jm2s! absorbierter Anteil der Strahlungsbilanz

R}, Jm? st R;y relativ zur Abstrahlung bei Lufttemperatur

R, Jm? st Strahlungsbilanz

R, MPa s m~! Hydraulischer Widerstand des peristomatéren Transpi-
rationsweges

Ry MPa s m~! Hydraulischer Widerstand des Transpirationsweges vom
Xylem bis zu den Nebenzellen

relH % MeRwert: relative Feuchte in der Kiivette

SR Jm? st einfallende Wérmestrahlung

SpAr Jm2s ! einfallende PAR

t s Zeit,

T, K Lufttemperatur

Touo °C Mefswert: Lufttemperatur in der Kiivette T},

Typ °C Mefwert: Taupunkttemperatur der Kéltefalle

Tout °C Mefwert: Aufentemperatur

T; K Blattemperatur

Teaf °C Mefwert: Blattemperatur T;

Trnin °C Mefswert: Temperatur an den Kiihlrippen in der Kiivette

To K Referenztemperatur fiir die Pflanze

Vy m~3 Volumen der Schliefizellen

Vs m?3 effektives Volumen der Nebenzellen

Vo m~3 Zellvolumen an der Schwelle der Plasmolyse

Vi m? mol ! Partialvolumen von Wasser in wafriger Losung

Q@ — mechanischer Vorteil der Nebenzellen

AP MPa gewichtete Druckdifferenz

AR MPa s m™! gewichtete Widerstandsdifferenz

A J mol ™! Verdampfungswirme von Wasser

A* mol s~! Konstante (Zwischenergebnis)

v — relative Volumendnderung gegeniiber Vj

™ MPa osmotischer Druck

Puw kg m—3 Dichte von (fliissigem) Wasser

ow g m2 flichenbezogene Wassermasse im Blatt

o Jm2s K™ Stefan-Boltzmann-Konstante

T MPa Matrixpotential

T — Volumenverhéltnis von Neben- zu Schliefszellen

(18 MPa Wasserpotential im Apoplasten

Uy MPa Wasserpotential im Boden (bulk soil)

Ve MPa Wasserpotential am Ort der Transpiration

(I MPa Wasserpotential in den Schliefszellen

Uy MPa Wasserpotential im wurzelnahen Bodenbereich (roots)
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Tabelle A.1: Grofen und Einheiten

Symbol  Einheit Grolse
Vs MPa Wasserpotential in den Nebenzellen
Vg MPa Wasserpotential im Xylem

A.2 Tabellarische Aufstellung der Modellparameter

Die folgenden Tabellen zeigen alle Parameter des Modells, geordnet nach Teilsystemen. Die
definierende Gleichung, die Kategorie (K) und Artabhéngigkeit (A) sowie der Wert des Para-
meters werden angegeben.

Parameter der Kategorie 1 sind Schliisselparameter fiir die Reaktion auf Umweltfaktoren.
Kategorie 2 enthélt Parameter, die die Funktion des Systems an sich gewéhrleisten, Kategorie 3
besteht aus mathematisch erforderlichen Parametern, die das Grenzverhalten des Modells
kontrollieren.

Artspezifisch sind vor allem Parameter der Kategorie 1. Es war aber bei der Parameteri-
sierung moglich, manche dieser Parameter trotzdem mit artunabhéngigen Werten zu belegen.
Diese sind mit 'v’ gekennzeichnet (d. h. vielleicht artspezifisch, wenn spéter andere Arten para-
meterisiert werden). Ansonsten steht ’j’fiir definitiv artspezifisch und 'n’ fiir nicht artspezifisch
(wie meist in Kategorie 2 und 3 der Fall).

Wenn der Platz ausreicht, wird der Wert der Parameters kurz begriindet, ansonsten wird
auf die detailliertere Diskussion im Text verwiesen.
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Tabelle A.2: Tabellarische Aufstellung der Modellparameter nach Teilsystemen: Mechanische Paramater und Skalierung.

Para- GL Bedeutung im Modell
meter

K A Bestimmung

Mechanische Parameter

€g (3.10) Elastizitéitsmodul: Widerstand der Zellen

€5 gegen anféngliche Volumenvergréfierung

o (3.2)  Mechanischer Vorteil: Widerstand der
Nebenzellen gegen die Offnung des Spaltes

vyt (3.12) Maximale relative Volumenzunahme der

ymaz Schliefs- und Nebenzellen

Skalierung von Pore auf Blattfliche

Imaz (3.7)  Maximale Leitfihigkeit bei gegebener
Stomatadichte, wenn alle Spaltéffnungen
maximal gedffnet sind

f (3.9)  Umsetzungsfaktor von Druckverhéltnissen
in Leitfahigkeit

Ip (3.9)  Teil der maximal erreichbaren
Druckdifferenz, der zur vélligen Offnung der
Stomata ausreicht

0 (3.7)  Weichheit beim Ubergang zwischen linear
steigender Leitfdhigkeit und Sattigung

€, = 2 MPa, ¢, = 10 MPa
(vgl. Fu und Wang (1994): ¢ = 1.2 MPa, ¢; = 6 MPa)

8.0/4.4 (berechnet in Anhang C)

ymaT — 1.0
ymar — (.1

0.218 molm~2?s7! in der Grund-Parameterisierung

berechnet aus dem maximal erreichbaren wirksamen Druck und
dem Punkt, ab dem die Stomata maximal gedffnet sind
(ca 0.15 molm~2s~ MPa™! fiir Q. ilex)

2.5 (d. h. 40% des Druckes reichen raus)

willkiirlich auf 0.95 gesetzt; vgl. Anhang D
(1.0 fiir Testzwecke)
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Tabelle A.3: Tabellarische Aufstellung der Modellparameter nach Teilsystemen: Wasserhaushalt und Energiehaushalt.

Para- Gl.  Bedeutung im Modell
meter

K A Bestimmung

Teilsystemn Wasserhaushalt

R, (3.14) Hydraulische Widersténde; bestimmen

R, Potentialverhéltnisse bei ,passive”

R, Absenkung durch Transpiration

71';70 (3.18)  Mindestwert fiir den osmotischen Druck,
2,70 stellt Wasserpotentiale ein

Vgo (3.18)  Zellvolumen bei Innendruck 0 (einsetzende

VY Plasmolyse)

Mgt (2.4) Stomatadichte

Teilsystem Energiehaushalt

arr (3.25)  Absorptivitit und Emissivitit des Blattes
€IR im langwelligen Bereich

GPAR (3.25)  Absorptivitit des Blattes fiir sichtbares
Licht

OQw (3.25) flichenbezogene Wassermasse im Blatt

2 v
2 n
2 v
2 v
2 n
2 ]
2 ]

R, =8.0-10"* MPaspm™3
R, =44-10"* MPaspm—3
R, =6.7-10"2 MPasum 2 (Anhang C)

7% = 1.0 MPa
700 = 0.5 MPa (Abschnitt 3.4.2)
Vg0 =103 pm3

V9 berechnet mit 7 =9 (s. dort)

100 mm—2

0.96 (typisch)

aus eigenen Mefdaten: 0.90 fiir Q). ilex

aus eigenen Mefdaten: 150 gm ™2 (mittlerer Wert)
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Tabelle A.4: Tabellarische Aufstellung der Modellparameter nach Teilsystemen: Ionenhaushalt.

Param. GL. Bedeutung im Modell

K A Bestimmung

Teilsystem Ionenhaushalt

g (3.29) Gesamtzahl Ionen in einem
Stomatakomplex; konstant angenommen

Ko (3.23)  Ionenkonzentration in den Nebenzellen, bei
der der Vorrat den offnenden Fluf auf die
Hilfte begrenzt; sehr niedrig

T (3.29) Eff. Nebenzellenvolumen : Schliefzellenvol.

koo (3.34) Maximale éffnende Pumprate

To (3.34) Referenztemperatur

fo (3.34) Basisaktivierung (zum Offnen im Dunkeln)

Kppar (3.35) PAR-Wert halbmaximaler Lichtaktivierung
der Pumpen

kaBa (3.36) ABA-Reaktionskoeffizient (exponentielle
Drosselung des éffnenden Ionenflusses mit
steigender Konzentration [ABA])

ky (3.36) ABA-Produktionskoeffizient der Wurzeln
(linear: wieviel [ABA] pro MPa)

E? (3.37)  Leck-Konduktanz fiir den ausgleichenden
Ionenfluft

ke 3.37)  Anfangssteigung der Konduktanz mit C;

Konzentration, bei die C;-Wirkung
halbmaximal ist

=W N W N

n

1.6- 106 amol l»lm_3 = Cmazvymaz
(Cmaz = 800 mOlm_?’, ng‘“” = (1 + V;naz)vgo —92.103 }lm?’)

0.1¢/maz /T ~ 9 molm~3
(¢maz /(14 7) ist die maximale Konzentration in den
Nebenzellen)

9

3000 amol s~!, s. Abschnitt 3.4.4

20°C

0.04 (minimale Aktivitdt ist dann ca. 4%)
300 pE m~2 57!

0.0063 m® pmol~!

170 pmol m~3 MPa~!

0.4 amol pm—3

10~2 amol pym 3 ppm~?!

300 ppm (auf heutige Bedingungen abgestimmt)
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Tabelle A.5: Treibende Krifte fiir das Stomatamodell.

Para-
meter

GL

Bedeutung im Modell

Werte-
bereich

Bestimmung

Treibende Krafte

Cs

PAR

Ry

Ur

(3.26)

Interzellulare CO,-Konzentration; stellt sich 50, ..10%
pmol mol !

ein aufgrund von Angebot
(Blattleitfahigkeit) und Nachfrage
(Nettophotosynthese)

Dampfdruck; abhéngig von der Luftfeuchte.
Nimmt zu, je tiefer man in den Bestand
eindringt

Photosynthetisch aktive Strahlung; auch
,mifibraucht* als Maf fiir die kurzwellige
Einstrahlung in der Energiebilanz

Strahlungsbilanz
Lufttemperatur

Bodenwasserpotential in Wurzelndhe

0...40
hPa
0...2000
pEm=2s~
W m 2
°C
0...-5

MPa

1

Aus Messungen vorgegeben

Aus Messungen vorgegeben

Aus Messungen vorgegeben

Aus PAR berechnet
Aus Messungen vorgegeben

Aus Anpassung des Modells an die Mefidaten




991

Tabelle A.6: Externe Parameter, die als Schnittstellen zu anderen Modellen genutzt werden kénnen.

Para-
meter

GL

Bedeutung im Modell

Werte-
bereich

Bestimmung

Externe Parameter (derzeit ungenutzte Schnittstellen zu anderen Modulen)

Va

vl

(3.14)

(2.10)

Xylempotential; hohenabhéngig,
unabhingig vom Bodenpotential, da wir
annehmen, daf aktiv ein kleiner positiver
Wurzeldruck erzeugt wird)

Widerstand der Blattgrenzschicht fiir
Wasserdampf; abhéngig von den
Windverhéltnissen am Blatt, limitiert
weniger die Transpiration als die
Wirmeabfuhr von der Blattoberfliche

Luftdruck; héhenabhingig

ABA-Konzentration, die aus dem Blatt
stammt (im Gegensatz zu ABA aus einem
Waurzelsignal); Schnittstelle fiir
ABA-Metabolismus, etwa Gedéchtnis fiir
Welkestrefs

0.1...1
MPa

0.1...00

mol 1 m?

1000 hPa

molm—3

S

Hier: auf 0 MPa gesetzt (Baumhohe vernachlissigt, da
10m nur 0.1 MPa entsprechen)

detaillierte Berechnungen hier nicht sinnvoll; auf
mittleren Wert (1) gesetzt

fester Wert fiir das Flachland
Hier: 0 gesetzt




Anhang B

Ein Diffusionsmodell

Zur Illustration (s. Abb. 2.1 auf S. 18) habe ich ein rdumlich hochauflésendes Modell der Dif-
fusion von Wasserdampf und CO, im Blatt erstellt. Das Modell représentiert den Querschnitt
durch ein Blatt, das sich aus Darstellungsgriinden in der dritten Dimension gleichférmig er-
strecken soll. Damit wird das Problem zweidimensional. Wasserdampf und CO, werden als
unabhéngige ideale Gase behandelt, d. h. Flufkopplungen und Effekte aufgrund des Teilchen-
charakters (z. B. Knudsen-Diffusion) werden vernachlissigt. Wassertransport in den Zellen
oder eine Absenkung der Transpiration durch erniedrigtes Wasserpotential wird nicht model-
liert.
Gezeigt werden Ergebnisse fiir eine einzelne Pore und gleichabsténdige Poren (S. 18).

B.1 Diskretisierung der Diffusionsgleichungen

Die Gleichungen (2.1) und (2.2) werden raumlich diskretisiert. Dazu wird der Blattquerschnitt
mit einem quadratischen Gitter der Kantenldnge d gerastert. In z-Richtung soll sich nichts
andern, es ist de/0z = 0.

Die Konzentration geht iiber in eine Matrix zeitabhingiger Werte ¢; ; mit ¢ = 1,... , M
und 7 = 1,...,N. Die Fliisse zu den vier benachbarten Gitterelementen enthalten statt des
Konzentrationsgradienten den Differenzenquotienten,

Ciyj = Ciyjkl

C'7 i — C':I:L 1
Jijsitr,j=—D- % und  Jj i = —D- ¥ (B.1)
In der Kontinuitétsgleichung wird die Divergenz zu einer Bilanz der Fliisse,
d o Jiising = Jicvgsig i = Jig-iig
dt 7 d d
D
=~ leig = civrg) = (eim1 = cig) + (eij = igr) = (€ijm1 = cij)] (B.2)

B.2 Lo6sung der Diffusionsgleichungen

Man erhélt ein System von M - N gew6hnlichen Differentialgleichungen erster Ordnung. Diese
sind analytisch 16sbar, aber ich habe der Einfachheit halber eine numerische Integration mit
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dem Euler-Verfahren durchgefiihrt. Dazu wird der Differentialquotient durch endliche Diffe-
renzen ersetzt. Die Anderung der Konzentration ¢;,j in einem Zeitintervall At betrdgt dann

DAt
Aciyj = _7 : (4673,]' - Z CNachbar) (B3)

Nachbarn

Die Zeitschrittweite At kann abgeschéitzt werden, wenn man fordert, daf die maximale
relative Anderung der Konzentration Ac/c in einem Schritt nicht groker als ¢ Prozent sein
soll, damit das Verfahren stabil bleibt. Die maximale relative Anderung tritt dann auf, wenn
an der Stelle 7, j eine gewisse Konzentration herrscht und die Nachbarn die Konzentration 0
haben. Dann ist

DAt 4DA¢t
Acgj = —— de;; und|Acgj/c| = - (B.4)
Die Bedingung |Ac/c| < ¢ fithrt dann zu
At < d*¢/4D (B.5)

2 1

bei einer Gitterweite von d = 1 um, einem Diffusionskoeffizienten von etwa D = 2.5-107° m? s~

und einer Toleranzschwelle von ¢ = 0.5 mufl At < 5ns sein.

B.3 Klassifizierung der Gitterelemente

Das Gitter ist in x-Richtung periodisch, d. h. co; = car ;. Jedem Gitterelement werden die
Konzentrationen ¢;”; und ¢ ; fiir Wasserdampf und CO, zugewiesen. Ein Gitterelement gehort
einer der folgenden Klassen an:

Klasse Eigenschaft
Luftraum v, ¢ frei.
Aufsenluft v, cf fest vorgegeben und konstant.

Zellmaterial — ¢*=100 %, CO,-Austausch mit Luft gemif Henry-Dalton.
Cutinschicht Kein Austausch mit benachbarten Gitterelementen.
Chloroplast ¢ =0 (Senke fiir CO,).

CO, diffundiert in Luftraum und als wéssrige Losung im Zellmaterial, Wasserdampf nur im
Luftraum. Die Diffusion wird nach Gleichung (B.2) berechnet. Fiir die Konzentration kénnen
dabei willkiirliche Einheiten gewihlt werden, etwa so, daft die Werte der relativen Luftfeuchte
in % entsprechen. Das Henry-Daltonsche Gesetz besagt, daf die Konzentration eines idealen
Gases in Losung proportional zum Partialdruck des Gases iiber der Losung ist. Der Propor-
tionalitatskoeflizient ist temperaturabhingig.

B.4 Physikalische Konstanten

Die Diffusionskoeffizienten fiir Wasserdampf in Luft und fiir CO, in Luft und in Wasser wurden
Nobel (1991) entnommen. Als Niherung fiir ihre Temperaturabhiingigkeit wird von Monteith
und Unsworth (1990) der Faktor (1 4+ 0.007T) relativ zum Wert bei 0°C angegeben, T ist
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dabei auch in °C einzusetzen. Der Henry-Dalton-Koeflizient H als Funktion der Temperatur
ist eine von mir angepafite Funktion an Daten aus Landolt-Bornstein (1971). Die folgende
Tabelle zeigt die verwendeten Werte:

Du,otafe 21.3-107° m* s hei 0°C
Dco,tute 1.33-107° m? 57! bei 0°C
DCOZ,Wasser 1.7-107° m? s7! bei 25 °C
Hco, Wasser  4.62exp(=T/96) + 8.61 exp(=T/19.2)

B.5 Test des Modells

Als Test habe ich einen unbehinderten Luftraum vorgegeben und die Konzentrationsmatrix
mit einer y-abhangigen Gaufiverteilung

_exp [~ (y — y0)*/(4Dt)]
2V Dt

fiir einen Zeitpunkt ¢ > 0 initialisiert. Diese Funktion ist eine Losung der Diffusionsgleichung.
Die Substanz mit der Gesamtmenge C' = ffooo dy c(y, t)d? pro Schichtdicke d bildet eine zeitlich
auseinanderlaufende Gaufiverteilung um yg. In einem Abstand y; — yo mufs die Konzentration
nach der Zeit t = \/(y1 — yo)2/(4D) auf den e-ten Teil der Konzentration an yq abfallen. Diese
Ausbreitungsgeschwindigkeit und die Form der Verteilung wird vom Modell bei d = 2 pm und
At = 10 ns sehr gut eingehalten.

C(yvt) =C (B6)
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Anhang C

Das Widerstandsnetzwerk im Blatt

In Abschnitt 3.1.1 werden die Wasserpotentiale in Schliefs- und Nebenzellen benétigt, die
sich unter gegebenen Transpirationsbedingungen einstellen. Als Modellvorstellung dient Ab-
bildung 3.1 auf S. 40. Das Modell 14t sich in ein Widerstandsnetzwerk iibersetzen, mit dem
sich die Potentiale berechnen lassen (Abb. C.1). Der Apoplast wird dabei aufgeteilt in Seg-
mente, deren Schwerpunkt in horizontaler Richtung jeweils zwischen zwei Zellen liegt. Die
Kapazitit der Zellen und des Apoplasten wird vernachlissigt.

Noch eine Vorbemerkung: auf dieser mikroskopischen Ebene verwende ich nicht die auf
1 m? Querschnitt bezogenen Strome (eig. Stromdichten) j und (spezifische) Widerstinde R’
sondern wegen der unterschiedlichen grofen beteiligten Querschnittsflichen A die tatséchlichen
Strome J = j - A (m3 s7!) und Widerstinde R = R'/A (MPa s m ) durch die jeweiligen
Membranen und Oberflichen.

C.1 Qualitative Betrachtung

Das Wasser gelangt vom Xylem in den Apoplasten und strémt sowohl durch den Apoplasten
als auch durch den Symplasten zum Ort der Transpiration in der N&he der Schlieff- und Ne-
benzellen. Der Symplast bietet iiber die Plasmodesmata einen Weg mit niedrigem Widerstand,
aber der Ubergang Apoplast-Symplast stellt ein betrichtliches Hindernis dar. Die Nebenzelle
liegt am Ende des symplasmatischen Weges, hier wird der Grofsteil des Transpirationsstro-
mes hindurchgehen und anschliefsend wieder in den Apoplasten iibertreten, um von dort zu
verdunsten. Das Wasserpotential der Nebenzelle ¢5 wird gegeniiber dem Xylem proportional
zu Strom und Widerstand abgesenkt. Der Widerstand besteht vor allem aus dem Membran-
iibergang Apoplast-Symplast. Bis zum Ort der Transpiration kommt ein weiterer Ubergang
Symplast-Apoplast hinzu. Damit gilt als erste Abschatzung

be - 1/15 — Ras
d)w - we Ras + Rsa

wobei ¢, und 1), das Wasserpotential vom Xylem und am Ort der Transpiration bezeichnen;
R,s und R, sind die Widersténde fiir den Ubergang. Wenn man beide Widerstédnde gleichsetzt
(unter der Annahme, daf die Grofe der Oberfliche und die Beschaffenheit der Plasmamembran
bei der Nebenzelle und der am Leitgefif anliegenden Zelle dhnlich sind), so ergibt sich, daf die
Nebenzelle etwa auf halber Hohe des Potentialgefilles vom Xylem zum Ort der Transpiration
sitzt.

(C.1)
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Abbildung C.1: Das Widerstands-Netzwerk vom Xylem z durch den Apoplasten (3, @, e) und den Symplasten
(8,7) zu Nebenzelle s, Schliefzellen g und peristomatirem Ort der Verdunstung p. Der Ubergang zwischen Apo-
plast und Symplast hat den Widerstand Rgs. Innerhalb des Apoplasten und des Symplasten gelten die Wider-
stinde R, und Rsy. Die Schliefzelle und ihr Zellwandbereich sind in Form und Gréfe verschieden von den ande-
ren Zellen, daher gelten hier die Widerstiinde Ra.g (Apoplast—Schliefzelle), Rgp (Schliefzelle—Peristomatérer
Apoplast) und Rap (Apoplast— Peristomatirer Apoplast). Die Pfeile entsprechen der Vorzeichenwahl fiir die
Stromrichtung.

Die isolierte Schliefzelle hat Kontakt zu dem Abschnitt des Apoplasten in der Nihe von
Schliefs- und Nebenzellen. Ohne peristomatére Transpiration wiirde sich ihr Wasserpotential v,
ins Gleichgewicht mit v, setzen, ansonsten senkt die peristomatére Transpiration 1, zusétzlich
ab.

Diese grobe qualitative Vorstellung wird mit dem Widerstandsnetzwerk nun iiberpriift. Das
Netzwerk hat in der gegebenen Form natiirlich die Einschrankung, daf es das dreidimensionale
Zellgewebe nur sehr rudimentéir reprisentiert. Der Ziel dieses Anhangs ist aber weniger die
genaue Untersuchung des lokalen Wassertransports — dann miiffte man auch die Kapazitidten
der Kompartimente miteinbeziehen — als vielmehr, ein Gefiihl fiir die mogliche Absenkung der
Wasserpotentiale 1 und 4 durch Transpiration zu vermitteln.

C.2 Berechnung der Wasserpotentiale iiber die Strome

Vorgegeben seien die Transpirationsstréme j. und j, (die aus Gl. 3.19) berechnet werden
konnen, und das Xylemwasserpotential ¢;. jo und j, sind auf die Blattfliche bezogen. Der
Strom pro Stomatakomplex kann mit der Anzahl ny der Stomata pro m? berechnet werden,

Je = je/ngt und Jp = jp/ng (C.2)

Der Strom aus dem Xylem in den Apoplasten und weiter bis zum Ort der Transpiration teilt
sich dort auf in die Transpiration durch die Stomata J, und die peristomatire Transpiration
Jp. Die peristomatére Transpiration J, flieft teils direkt durch den Apoplasten (Jop), teils
durch die Schliefszelle (Jog = Jgp), und es ist Jp = Jop + Jog. Am Widerstand R,y féllt das
Wasserpotential der Schliefzelle 1, ab. Es gilt

wg = we - RagJag (03)
Nach dem zweiten Kirchhoffschen Gesetz gilt fiir die Spannungen in der Masche
JapRap = JagRag + JgpRyp (C4)

Ersetzt man die Stréme durch J, und J,4, kann man nach J,, auflésen:

Jag = JpRap/(Rap + Rqog + Rgp) . (C.5)
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Das Wasserpotential der Schliefizelle ist damit

Rap Rag

= — J 4
Vo ==y Rap + Rag + Rgp

(C.6)

und fallt gegeniiber v, linear mit steigender peristomatérer Transpiration.

Wir konnten ¢, aus dem Ersatzwiderstand fiir das Apoplast-Symplast-Netzwerk berech-
nen, aber wir brauchen auch das Wasserpotential der Nebenzellen 5. Daher miissen wir
mindestens 4 Strome im Netzwerk berechnen, z. B. die Strome 1,2,3,4. Damit ist

we =wz _Ra(Jl +J2+J3) (07)

und

Vs = e — RasJy (08)
Nach der Maschenregel gilt (von links nach rechts)

JlRa + J4Ras = JSRas = J()’Ras + JlORsy
J2Ra + J()’Ras - J7Ras = JBRas + Jlley (09)
J3Ra + JBRas = JQRas

Wir teilen durch Rqs und fithren die Verhéltnisse a = R,/ Ras und s = Rgy/Rqs ein. Damit
haben wir

aJ1 + Js = J5 = Jg + sJ1o
aJs + Jog = J7r = Jg + sJi1 (0.10)
aJ3 + Jg = Jg

Nach der Knotenregel mufs Zufluf gleich Abflufs sein. Fiir die einzelnen Knoten gilt

() Ji=ds+Je+Jp
(5) Ja+Js+Jio=0
() Jo=l+Js+Js
(B) Jy=Ja+Jr+Js (C.11)
() Je+Jp=J3+Jo
(v) Je+ Jr+ Ji1 = Jio
)

(6) Js+Jo=Jin

Diese Gleichungen kénnen mit Mathematica (Wolfram Research, Inc.) bequem geldst wer-
den. Das erforderliche Script wird in Abb. C.2 aufgefiihrt. Das Ergebnis lautet

Ji=2(1+a+2s+as)J
Jo=21+2s+as)J

Js = J1 — auch aus Symmetriegriinden klar
J4=—(3a+2a2+2a5+a25) J =T = (Je+Jp)
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ml = ajl+ j4 == jb

m2 = j6 + s j10 == jb

m3 = a j2+ j6 == j7

md = j8 + s jll == j7

mb = a j3 + j8 == 3j9

Kl = ji==j4 + je + jp

k2 = j4 + jb + j10 ==

k3 = j2 == j1 + jb + j6

k4 = j3 == j2 + j7 + j8

k5 = je + jp==33 + 39

k6 = j6 + j7 + jli1 == j10

k7 = j8 + j9 == jii

Eliminate[{ml, m2, m3, m4, m5, k1, k2, k3, k4, k5, k6, k7},
{j5, j6, j7, j8, j9, j10, j11}]

Solvel%, {j1, j2, j3, j4}]

Abbildung C.2: Script zur Berechnung der Strome .J; bis Js mit Mathematica. m1-m5 sind die Gleichungen
nach der Maschenregel (C.10), k1-k7 sind die Gleichungen nach der Knotenregel (C.11). Die Stréme Js bis Ji1
werden aus den Gleichungen eliminiert. Das lineare Gleichungssystem mit .J; bis Js wird gelost.

mit
J'=(Je+Jp)/ (2+5a+2a®+4s+4as+a’s) (C.16)

Nun konnen wir die Wasserpotentiale in Schliefs- und Nebenzellen direkt angeben:

e =ty —2J Ry(3+2a+6s+3as) (C.17)
RupRag

=Y —Sp—F——— C.6

Ve = Ve "Rap + Rag + Ryp (©0)

Vs =Ye +J Rys(3a+2a> +2as+a>s) (C.18)

C.3 Bestimmung der Widerstandswerte

Hydraulische Widerstande kénnen bestimmt werden, indem man Zellvolumen, Oberfliche und
Relaxationszeit nach einem Druckpuls aus einer Mikrosonde mifit. Typische Werte sind in
Abschnitt 2.1.6 angegeben. Mit dieser Technik kann man auch das Verhiltnis der Widersténde
im apoplasmatischen und symplasmatischen Transpirationsweg zu grob 10:1 abschétzen.

Als weitere Information dient, daf der Gradient des Wasserpotentials {iber ein Blatt selten
mehr als 0.5 MPa betréigt, und das nur {iber mehrere Zellagen. Schlieflich zeigt Weatherley
(1976) Messungen an Sonnenblumen (Helianthus annuus), bei denen das Blattwasserpoten-
tial linear mit der Transpiration absinkt. Bei einer maximalen Transpirationsrate von 0.003
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bis 0.0045 mol m~2 s~! wurde eine Absenkung von 0.8 MPa beobachtet. Wir brauchen daher
ebenfalls die auftretenden Stréme, um die Widerstinde passend einzustellen.

Um die Grofsenordnung der Strome abzuschétzen, vernachlissigen wir die Grenzschicht und
nehmen eine maximale Stomataleitfahigkeit gt e von 0.2 mol m2s!lan (giiltig fiir Biume,
nicht fiir krautige Pflanzen). Die peristomatére Leitfahigkeit g, kann nicht wesentlich grofer
als 1-5 % von gst maeg sein, da die Resttranspiration bei geschlossenen Stomata sonst zu grof
wire. Wir nehmen daher 0.004 mol m~2 s~! an. Die normale und peristomatire Transpiration
sind dann E = gD und E, = g,D. Wenn der Gradient D maximal 0.04 wird (entspricht vollig
trockener Aufenluft bei 30 °C), wird E, maximal und erreicht den Wert 0.00016 mol m~2 s~ 1.
Das Maximum von F entsteht nicht beim maximalen Gradienten, da bei trockener werdender
Luft auch die Leitfihigkeit gy absinkt. Ein realistischer Wert ist E,qe = 0.004 mol m~2 s~

Damit wird der Volumenstrom vor allem von j. = Vp, E getragen, der Beitrag von j, ist
nur 4 %. Insgesamt werden 75-10~? m3 2 5~1 erreicht. Dieser Strom verteilt sich auf ng
Spaltsffnungen. Wir nehmen 100 Stomata pro mm? an, also 10% pro m?. .J, ist in unserem
Widerstandsnetzwerk 7.5 - 10716 m?® s=! und J,, wére 3 - 10717 m3 s=1.

Fiir die Bestimmung der Widerstdnde beginnen wir mit dem Transport durch den Sympla-
sten, der durch die Plasmodesmata begrenzt wird. Diese haben einen typischen Durchmesser
von 50 nm und eine Linge von 1 pm, vom Querschnitt sind aber nur etwa 10 % von der wéssri-
gen Phase eingenommen. Auf 1 pm? Zellmembran findet man 2-10 Plasmodesmata. Mit dem
Hagen-Poiseuilleschen Gesetz erhdlt man fiir ein Plasmodesma einen Widerstand von

m-

128yl 12810 Pas-10 %m

Bpa ===~ 3.14 - (16 - 109 m)*

P
—6.2-10%22 =621 (C.19)
m

07 MP? s
m

Dabei wurde die stark temperaturabhéngige Viskositdt des Wassers n fiir 20 °C gewé&hlt
(1073 Pas), und als effektiver Durchmesser statt 50 nm nur 16 nm eingesetzt, um die Fli-
che auf die genannten 10 % zu reduzieren.

Die Zellen seien wiirfelf6rmig angenommen mit einer Kantenlénge von 50 pm. Die Fliche
zwischen zwei Zellen ist 2500 pm? und enthlt Npg = 5000 — —25000 Plasmodesmata, deren
Gesamtwiderstand folglich etwa

_ _ 1n13 -3
s = —_ . . e . -
Ry = Rpq/Npqg =2.5...12.4-10"° MPasm (C.20)

betréagt. Der Widerstand fiir den Transport im Apoplasten R, ist zehnmal so hoch.

Fiir den Ubergangswiderstand durch die Plasmamembran R), sind oben Zahlen pro Qua-
dratmeter angegeben. Wir verwenden einen mittleren Wert von 107 MPa s m~!. Die Membran-
fliche entspricht den sechs Seitenflichen des Wiirfels und ist 15000 pm? grof. Der Widerstand
der Membran ist daher

Rus = Rl /Aus = 6.7-10" MPasm™ | (C.21)

etwa gleich groft wie R,. Folglich ist a = 0.37...1.85 und s = 0.1a. Wenn wir der Einfachheit
halber @ = 1 und s = 0.1 setzen, ist der Strom J' dann (J. + Jp)/9.9, und der Potentialabfall
iiber das Apoplast-Symplast-Netzwerk wire ¢, —1, = 2J' -5.9 R), = 0.45 MPa. Die Nebenzelle
wiirde etwas weniger absinken (0.20 MPa positiver als 1).). Diese Werte erscheinen plausibel.

Die Schliefizelle hangt an ¢, und ist daher vom Absinken des Potentials auch betroffen.
Doch zusétzlich verliert sie Wasser durch peristomatére Transpiration, wodurch ihr Druck
gegeniiber den Nebenzellen stirker sinkt und der Spalt sich schlieftt. Die Schliefizellen sind
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kleiner als die Nebenzellen und dabei langgestreckt, oft haben sie im Querschnitt nur den
halben Durchmesser (ein Viertel der Membranfliche). Sie haben in der Aufsicht nur {iber eine
Zellinge Kontakt mit ihren Nachbarn, ndmlich den Nebenzellen, wihrend die Nebenzellen
ringsum Nachbarn haben. Daher ist die wirksame Fliche fiir den Transport im Apoplasten
sowie fiir den Ubergang durch die Plasmamembran erheblich kleiner, ein Faktor 10 wire noch
denkbar. Die Widerstinde Ry, und R,g sind entsprechend grofer. Im gedffneten Zustand sind
die Schliefzellen prall, und die Wand an der Pore ist diinn. Der Widerstand Ry, fiir den
Ubergang aus der Schliefzelle in den Wandbereich der peristomatiren Transpiration kénnte
daher deutlich kleiner als R,y und R, sein.

Wie grof miiften die Widerstédnde sein, wenn allein die peristomatéire Transpiration das
Wasserpotential der Schliefzellen v, ausreichend fiir einen partiellen Stomataschluf absenken
soll? Das Potential miifite dazu um grob 2MPa gesenkt werden kénnen. Dazu miifite der
Volumenstrom J, = 3 - 107" m® m~2 s ! durch einen sehr hohen Gesamtwiderstand von
R, =6.7-10'® MPa s m? flieRen. Dieser Gesamtwiderstand entsteht durch Parallelschaltung
von Rgp und Rey+ Rg,. Wenn im giinstigsten Fall Ry, nach dem oben gesagten vernachlissigt
wird und wir Rqg und Ry, als ungeféihr gleich grofs ansehen, miifsten sie einzeln doppelt so grof
sein, ndmlich R,y = Rog = 1.3-10'7 MPa s m~2. Wenn wir annehmen, daf die Plasmamembran
der Schliefizellen nicht wesentlich verschieden von den anderen Zellen ist, kénnen wir die
effektiven Austauschflichen Aqs und Aqy vergleichen. Es ist

Aus = Ry/Ras = 15000 pm und  Agg = Ry, /Rag = 77 pm (C.22)

Wir miissen die Widerstinde etwa 20-fach hoéher ansetzen als im Vergleich mit den an-
deren Widerstidnden plausibel ist. Alternativ kénnte die peristomatéire Transpiration grofier
ausfallen; das wére moglich, solange der Spalt noch nicht richtig geschlossen ist, da mehr FI4-
che innerhalb des Spaltes an der peristomatidren Transpiration beteiligt wire. Wiirde diese
Fliache mit fortschreitendem Schlieflen abnehmen, so wiirde die Regelwirkung entsprechend
sinken. Ein vollstandiges Schlieften wiirde nicht unbedingt geschehen, wére aber auch nicht
erforderlich.

C.4 Vereinfachte Gleichungen fiir das Stomatamodell: Ergebnis
und Diskussion

Wir kénnen die Wasserpotentiale in Schlieft- und Nebenzellen durch Ersatzwiderstinde aus-
driicken. Im letzten Abschnitt fanden wir @ = 1 und damit R, = Ry, s = 0.1 und J' =
(Je + Jp)/9.9. Dann ist

we = wz —-12 (Je + Jp) Ras (0.23)
Vs = e +0.54 (Je + Jp) Ras (C.24)
Vg =te —Jp Ry (C.25)

mit der Abkiirzung Ry, = RapRag/(Rap + Rag + Rgp). Auch die anderen Widerstinde kénnen
durch Ersatzwiderstinde zusammengefafit werden, so dak letztlich die einfachen Gleichungen

d)g =y — (Je + Jp) Rg - Jp Rp (026)
Vs =y — (Je + Jp) R; (C.27)
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vy B \pfla=fls , By,
Jp 1 I 1 I 1 —

Abbildung C.3: Ersatzschaltbild des Widerstands-Netzwerks vom Xylem x durch Nebenzelle s zum Ort der
Verdunstung e und weiter zur Schliefizelle g. Der Gesamtwiderstand vom Xylem zum Ort der Verdunstung ist
Ry.

mit

R, =12R,, (C.28)
R, = Ry — 0.54 Ry, = 0.66 Rys (C.29)

entstehen. Oben wurde R,s = 6.7 - 10* MPa s m > angegeben. Die Ersatzwiderstinde sind
damit Ry = 8.0 104 MPasm™3 und Ry = 4.4 - 10 MPa s m 3. In der Summe von .J, und
Jp betrégt der Anteil von J, nur etwa 2 % und kann vernachldssigt werden.

Unter anderen Annahmen fiir die Widerstandsverhéltnisse ¢ und s erhalt man die folgenden
Werte (in 10'* MPa s m~3):

a s R, Ry AY  amar
1.00 0.1a 7.99 4.40 027 1.8
1.00 0 744 3.72 0.28 2.0
1.00 0.2a 8.44 4.97 0.26 1.7
0.37 0.1la 4.58 244 0.16 1.9
1.85 0.1a 10.51 6.10 0.33 1.7

Der Ausdruck A bezeichnet die unterschiedliche Absenkung des Wasserpotentials in Schlief-
und Nebenzellen bei maximaler Transpiration (75-107'7 m? s~!) und ohne peristomatére Tran-
spiration (Werte in MPa). Fiir eine merkliche Reaktion miifite die Absenkung mindestens 1-
2 MPa betragen; diese Widerstidnde sind also kaum geeignet, eine passive Reaktion auf die
Transpirationsrate zu bewirken, zumal die Nebenzellen hier noch nicht mit einem mechani-
schen Vorteil gewichtet wurden, der die Reaktion weiter schmélern wiirde. Allerdings hitten
wir noch den Spielraum, die Widerstdnde pauschal etwa dreimal so grof anzusetzen, um auf
die oben erwahnte beobachtete Absenkung des Blattwasserpotentials von 0.8 MPa zu kommen.

Mit aynqz bezeichne ich hier den maximal zuldssigen Wert fiir den mechanischen Vorteil
der Nebenzellen, so daf die Transpirationsabsenkung des Wasserpotentials gerade noch nicht
7zu einem (unsinnigen) Offnen der Stomata fiihrt (vgl. Diskussion in Abschnitt 3.2.1). Diese
Werte (um 2) entsprechen grob den Literaturangaben fiir den mechanischen Vorteil, so daf die
effektive Absenkung (4 — atps) ndherungsweise verschwinden wiirde. Die im vorigen Absatz
in Erwigung gezogene Skalierung der Widerstédnde wiirde daran nichts dndern.

Als Fazit bleibt: es ist unwahrscheinlich, dafs die Absenkung der Wasserpotentiale durch
Transpiration den Hauptmechanismus der Schliefreaktion bei trockener Luft darstellt. Der
Mechanismus der peristomatéren Transpiration wiirde nach dem bisher Gesagten zwar prin-
zipiell funktionieren, aber ungew6hnlich grofse Widerstinde verlangen.
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Anhang D

Spezielle Funktionen fiir empirische
Modelle

Bei empirischen Modellen besteht oft eine gewisse Wahlfreiheit, welche Funktionen verwen-
det werden, um Zusammenhinge zwischen zwei Grofen zu beschreiben. Je einfacher diese
Funktionen sind, desto grofer sind die Chancen, das Modellverhalten analytisch untersuchen
zu konnen. Es ist glinstig, wenn man leicht nach allen beteiligten Variablen auflésen kann
und jeweils hochstens gebrochen rationale Funktionen erhélt. Darum seien hier zwei einfache
Funktionen vorgestellt, auf die in dieser Arbeit mehrfach zuriickgegriffen wird.

D.1 Die rechtwinklige Hyperbel

Die rechtwinklige Hyperbel ist aus der Enyzmkinetik vertraut. Sie beschreibt ein Sattigungs-
verhalten, z. B. die Michaelis-Menten-Beziehungen bei Reaktionen erster Ordnung. Dazu wer-
den die Asymptoten der Hyperbel achsenparallel belassen. Nur ein Ast der Hyperbel wird
herausgegriffen.

Man verwendet sie iiblicherweise in der Form

(z — x0)

—_— ite>0. D.1
= 70) + o mit z >0 (D.1)

Y = Ymaz *

Dann ist y,q,; das Maximum, das nur asymptotisch angestrebt wird. xg ist der x-Achsen-
abschnitt. K, ist die Michaelis-Menten-Konstante; sie gibt an, bei welchem Abstand z — ¢
der Wert y halbmaximal wird. Alle Werte sind normalerweise positiv oder Null. Die zweite
Asymptote liegt verborgen bei z = 29 — K, im negativen Bereich der z-Achse.

Bei der Anpassung von Daten ist oft die anfingliche Steigung wichtiger und besser mefbar
als der Maximalwert. Mit y;q, und K, hat man zwei stark miteinander korrelierte Grofien,
die beide unsicher sind. Giinstiger ist es, die Korrelation zu brechen, indem man die Steigung
M = Ymaz/Km statt des Maximalwertes nimmt. Dann ist

. (x — x0)
(x —x0)/Km + 1

y=m (D.2)

und fiir kleine @ — 2o gilt y = m (v — x).
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Abbildung D.1: Anwendung der schiefwinkligen Hyperbel als Sattigungsfunktion. Der Parameter € bestimmt,
wie weich der Ubergang ist. Gezeigt sind Kurven fiir § = 1 (normales Minimum), 0.95, 0.8 und 0.5 (sehr weich).

D.2 Die schiefwinklige Hyperbel

Bei der rechtwinkligen Hyperbel ist die Kriimmung vorgegeben. Oft braucht man einen abrup-
teren Ubergang in die Sittigung, oder einen weichen Ubergang zwischen zwei limitierenden
Prozessen (in der Photosynthese-Literatur auch bekannt als Collatz’ smooth minimum). Dazu
eignet sich die schiefwinklige Hyperbel. Man kann sie folgendermafen herleiten: das Minimum
zweier Grofen a und b kann man auch als kleinere der zwei Nullstellen einer Parabel auffassen,
d. h. man setzt (x — a)(x — b) = 0 und 16st nach x auf:

aus 22 — (a4 b) x + ab = 0 erhilt man (D.3)
_ 2 _ _ — D)2 — g —
min(a7b)=(a+b) (;L—i—b) dab _ (a+b) ) (a —b) _ (a+b)2 |a — b (D)

Wenn a > b ist, hebt sich a weg und 2b/2 bleibt iibrig, was ja der kleinere Wert ist. Man
erhilt immer den kleineren der beiden Werte mit einem abrupten Ubergang, wenn die Werte
sich einander ann&hern und schlieflich der andere Wert der kleinere wird.

Dieser Ubergang wird aufgeweicht, indem man das quadratische Glied mit einem Vorfaktor
0 versieht. Mit # = 1 hat man das scharfe Minimum, und je kleiner # wird, desto weicher wird
der Ubergang. Man kann das weiche Minimum also wie folgt definieren:

0 =0 min'(a,b)* - (a + b)min’(a,b) + ab oder (D.5)
(a+0)—+/(a+b)2—-4abb
260

min'(a,b) = (D.6)
Fiir Umformungen eignet sich die quadratische Form besser.

Als Beispiel wende ich das weiche Minimum bei der Beschreibung eines abrupteren Satti-
gungsvorganges an. Die zwei Beziehungen, zwischen denen weich iibergeblendet werden soll,
seien ein anfinglicher linearer Zuwachs y = m x und der Maximalwert y = Yq,. Dann ist

- 74 9
y(x) — min ,(m z, ymaz) _ (m x + ymaz) \/(m xQ;’ ymaw) m T Ymaz (D7)

Der Verlauf ist fiir ymqe; = 1, m = 1 und verschiedene Werte fiir € in Abb. D.1 gezeigt.
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Anhang E

Losung der kubischen Gleichung

Die Losung kubischer Gleichungen wie Gl. (3.72) ist zwar analytisch moglich (Bronstein und
Semendjajew, 1987), fithrt aber leicht zu Rundungsfehlern und damit oft zu scheinbar kom-
plexen statt reellen Losungen. Darum schalte ich eine numerische Methode zur Verbesserung
der Losung nach, wie im folgenden beschrieben ist.

Zuerst bringt man die kubische Gleichung durch Division mit r}; in die Normalform 23+
rz? 4 sz +t = 0. Diese Gleichung wird aber nicht direkt geldst, sondern erst vereinfacht,
indem das quadratische Glied entfernt wird. Mit dem Ansatz x = y — r/3 bekommt man die
sogenannte reduzierte Form y3 + py + ¢ = 0, wobei sich p und ¢ als p = (3s — r2)/3 und
q = 2r3/27 — rs/3 + t aus den Koeffizienten der Normalform berechnen lassen. Als niichstes
berechnet man die Diskriminante D = (p/3)® + (¢/2)%. Ist D > 0, so hat die reduzierte
Gleichung eine reelle Losung; ist D < 0, so gibt es drei Losungen; ist D = 0, gibt es eine
doppelte oder gar dreifache (bei p = ¢ = 0) Nullstelle.

Fiir D > 0 berechnet man u = \3/ —q/2+4 VD und v = —p/3u; die reelle Losung ist dann
y =u+ v, und mit x = y — r/3 gelangt man zur Losung der urspriinglichen Gleichung.

Fiir D < 0 setzt man p = \/—p3/27 und cosd = —q/2p; die drei Losungen sind dann
y1 =2y/pcos(¢/3), y2 = 23/pcos(¢/3 + 2n/3) und y3 = 2{/pcos(¢/3 + 41 /3).

In Gl. (3.72) gilt die reelle Losung y3. Aber selbst mit Verwendung einer gegen Rundungs-
fehler etwas stabileren Losungsformel (Press et al., 1992) ist das Ergebnis noch recht ungenau.

Eine Newton-Rhapson-Nullstellensuche verbessert den Wert. Das Verfahren in Kiirze: die
Nullstelle der Funktion f(x) = az® + bx? + cx + d wird gesucht. Ausgehend von einem Schiitz-
wert x; werden dort Funktionswert f(z;) und Ableitung f'(z;) = 3ax? + 2bx; + ¢ berechnet.
Als neuer Schitzwert wird x;41 = x; — f(xi)/f'(wi) gesetzt. Zwei solche Schritte haben sich
als ausreichend erwiesen, um den Imaginérteil der Losung ys3 der kubischen Gleichung bei
doppelter Genauigkeit kleiner als 10™'% zu machen.
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Anhang F

Zur Messung des GGaswechsels

Nach einer Ubersicht iiber das Mefprinzip und die Komponenten der eingesetzten Gaswech-
selmefsanlage werden Aufbau, Inbetriebnahme und Kalibrierung der Geriite in Form von Ar-
beitsanweisungen beschrieben.

F.1 Das Mefiprinzip bei Messungen des Gaswechsels

Der Gaswechsel von Blattern setzt sich aus dem Transpirationsfluff F und der COy-Aufnahme
A gekoppelt mit einer gleich grofen O,-Abgabe zusammen. Der Gaswechsel kann gemessen
werden, indem Blattmaterial in einer Mefkammer eingeschlossen wird und die Konzentrati-
onsédnderungen von Wasserdampf und CO, in der Luft erfafst werden.
Wasserdampf-Konzentrationen kénnen kapazitiv (auf 0.5% r. F. = 0.3 %0 genau),") mit
Taupunktspiegel (0.1 °C = 0.2 %o) oder IR-Gasanalysator (0.3 %o) gemessen werden; CO, mifit
man immer mit IR-Analysatoren (auf 1 ppm). Letztere kénnen auch Differenzen messen, wobei
die Genauigkeit um fast eine Grofenordnung gesteigert wird, wihrend man bei den anderen
Verfahren zwei Absolutmessungen subtrahieren muf, so daf sich der Fehler verdoppelt.

F.1.1 IR-Gasanalysatoren

IR-Gasanalysatoren arbeiten photometrisch. Der Aufbau wird am Beispiel eines BINOS 100
(Rosemount GmbH, Hanau) beschrieben. Diese Geréte enthalten einen Breitband-IR-Strah-
ler, der ggf. iiber ein Interferenzfilter (s. u.) und ein Zerhackerrad (Chopper) abwechselnd
beide Seiten einer Mefkiivette mit Mittelwand bestrahlt; die eine Seite enthilt das strémende
Mefkgas, die andere Vergleichsgas. Bei einem Absolut-Analysator wihlt man als Referenz fest
eingeschlossene CO,-freie Luft, bei einem Differenz-Analysator strémendes Vergleichsgas. In
beiden Seiten der Kiivette wird abhingig von der Anzahl Molekiile (und damit vom Druck)
ein Teil der IR-Strahlung absorbiert. Hinter der Kiivette absorbiert ein Detektor die restliche
Strahlung und liefert das Mefssignal.

Fiir CO5-Analysatoren verwendet man einen Gasdetektor: eine mit CO,, gefiillte Kiivette,
die die verbleibende Strahlung im Wellenldngenbereich von CO,, (um 4200 nm) absorbiert. Das
Gas erwdrmt sich und dehnt sich aus. Die Kiivette ist mit einem Ausgleichsgefaf iiber einen
Stromungskanal verbunden, in dem ein Mikrostromungsfilter die Gasbewegung registriert. Bei

UAngaben in %o und ppm als Volumenanteil; Umrechnungen gelten fiir Luft bei 24 °C mit 14 °C Taupunkt.
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einem Wasserdampf-Analysator kann man wegen Kondensationsproblemen nicht analog vor-
gehen und Absorberkiivetten mit Wasserdampf fiillen. Man verwendet stattdessen pyroelek-
trische, unselektiv IR-absorbierende Halbleiter-Detektoren, bei denen Temperaturédnderungen
zu Ladungsbewegungen im Kristall fithren. Die Selektivitdt auf den Absorptionsbereich von
Wasserdampf (um 6500 nm) wird durch ein Interferenzfilter im Strahlengang erreicht.

In beiden Féllen setzt der Detektor das alternierende Absorptionssignal, dessen Amplitude
ein Maf fiir die Konzentrationsdifferenz in beiden Kiivettenh&lften ist, in eine Wechselspan-
nung um, die phasenrichtig verstirkt, grundpegel- und temperaturkorrigiert und zum Endwert
verrechnet wird.

Zweikanal-Analysatoren enthalten einen symmetrischen Aufbau mit zwei Strahlern, zwei
zweigeteilten Mefkiivetten und zwei Detektoren, aber (aus Platzgriinden) nur einem Chopper-
rad, das in beiden Kanélen jeweils abwechselnd die Mef- und Vergleichsseiten bestrahlt.

F.1.2 Geschlossene und offene Gaswechsel-Mefisysteme

Geschlossene Systeme messen die Konzentrationséinderung in der Luft, die nach dem Schliefen
der Kammer im Kreis umliuft, wobei die Wasserabgabe des Blattes meist kapazitiv und die
CO,-Aufnahme mit einem Absolut-Analysator gemessen wird. Die Feuchtezunahme wird kom-
pensiert. Nachteilig ist, dafs man keine Gleichgewichtsreaktion unter konstanten Bedingungen
abwarten kann, weil die Luft schnell CO, verliert. Von Vorteil ist der kompakte Aufbau, mit
dem man im Freiland in kurzer Zeit den aktuellen Austausch von Bléittern messen kann.

Offene Systeme versorgen die Mefkammer mit einer Referenzluft, deren H,O- und CO,-
Gehalt bekannt ist, analysieren die austretende Luft und bilden die Differenz, die mit der Fluf-
rate der Luft zu den Fliissen F und A umgerechnet werden kann. Die einfachere Ausfiihrung
arbeitet mit einem Absolut-Analysator fiir CO,, der abwechselnd Eingangs- und Ausgangsluft
mift, und zwei kapazitiven Feuchtesensoren (man kann schlecht mit nur einem Feuchtesensor
und Umschalten der Gaswege arbeiten, da die Oberflichen sehr langsam in ein neues Adsorpti-
onsgleichgewicht mit verinderter Luftfeuchte kommen). Die Genauigkeit leidet darunter, daf
zwei dhnlich grofse Absolutwerte voneinander subtrahiert werden, um den kleinen Austausch
zu bestimmen. Die bessere Ausfithrung arbeitet daher mit einem Zweikanal-Differenz-Analy-
sator, der sowohl die Konzentrationsunterschiede von CO, als auch von Wasserdampf direkt
als Differenz mifst.

F.2 Komponenten der Gaswechselmefianlage

F.2.1 Der Gasmischer

Die Aufgabe des Gasmischers ist, Luft mit definiertem CO,-, O,- und Wasserdampfanteil
und einer bestimmten Flufirate bereitzustellen. Das Funktionsschema ist in Abb. F.1 gezeigt.
Aufenluft wird mit einer Membranpumpe angesaugt und stromt durch einen Natronkalk-Ab-
sorber, der das enthaltene CO, (und H,O) groktenteils entfernt. Die Pumpe wird von einem
Massendurchflufmesser geregelt. Der Regler besitzt einen Sollwertgeber und bestimmt die tat-
sichliche Flufrate mit einem Heizdraht-FluRmesser.?) Wir arbeiten meist mit einer Flufrate

2 Ein Heizdraht-FluRmesser mift den Heizstrom, der ben6tigt wird, um die Abkiihlung eines Drahtes durch
molekulare Kollisionen mit dem Luftstrom zu kompensieren, und liefert damit ein Maf fiir den molaren Strom.
Angezeigt wird aber ein Volumenstrom, der vermutlich dem molaren Strom bei Standardbedingungen ent-
spricht. Folglich kann bei niedrigem Luftdruck, etwa im Gebirge, der Volumenstrom erheblich grofer als ange-
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Abbildung F.1: Blockschaltbild des Gasmischers und der Eingangsfeuchteregelung. Der Gasmischer kann CO,-
freie Luft, Stickstoff und CO, in kontrollierten Anteilen mischen, um einen Luftstrom mit bestimmter CO,- und
0,-Konzentration zu erzeugen. Anschliefend wird iiber Spiilflasche und Kiltefalle eine definierte Luftfeuchte
erzeugt.

von 3.5 1/min. Uber weitere Massendurchfluiregler kann aus Gasflaschen ein kontrollierter An-
teil CO, und Ny zu der nunmehr CO,-freien Luft hinzudosiert werden. Wir haben in unseren
Experimenten die Stickstoffzufuhr allerdings abgeschaltet. Ein Teil der Luftmischung wird ab-
gezweigt, um die resultierende CO,-Konzentration mit einem IR-Gasanalysator (BINOS 100,
Rosemount; ein Absolut-Analysator) zu messen. Die gemessene Absorption entspricht der An-
zahl CO,-Molekiile in der Mefkiivette und ist druckempfindlich. Da der Druck in der Mefskii-
vette nicht erfafst wird, ist es wichtig, fiir stets gleiche Druckverhéltnisse zu sorgen. Der Druck
hangt von der Flufrate und dem Ausstromwiderstand am Ausgang der Mefkiivette ab. Wir
halten den Druck dadurch niherungsweise konstant, daf wir eine Flufrate von 500 ml/min
verwenden und stets gegen Aufienluft abblasen, d. h. keine weiteren Schlauche und Geréte
hinter dem BINOS anbringen. Am BINOS wird der aktuelle Luftdruck manuell eingegeben.
Intern wird die Absorption damit korrigiert und als Konzentration angezeigt. Der Mekwert
liegt aukerdem an einem Ausgang als Analogsignal im Bereich 0-1V an.

F.2.2 Die Regelung der Eingangsfeuchte

Der iibrige Luftstrom wird in einer Spiilflasche mit Wasserdampf aufgesittigt und anschlie-
Rend durch eine temperaturgeregelte Kiltefalle geschickt, so daf nach dem Auskondensieren
ein Feuchtegehalt mit vorgegebenem Taupunkt erreicht wird. Das Hinzufiigen und Entfernen
von Wasserdampf beeinflufft die Konzentration von CO, in der erzeugten Luftmischung. Der
Fehler wird aber kaum jemals mehr als 4 % betragen (das wére der Fall, wenn vollig trockene
Aufenluft auf einen Taupunkt von 30 °C befeuchtet wiirde). Die Kéltefalle stellt die Tau-
punkttemperatur mit Peltier-Elementen ein, mit denen der Aluminiumblock um maximal 15

zeigt sein.
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Abbildung F.2: Blockschaltbild des Kompakt-Minikiivettensystems. Die vorbereitete Luft wird in Mefigas (obe-
rer Weg) und Referenzgas (unterer Weg) aufgeteilt. Das Mefgas durchstromt die Blattkiivette, das Referenzgas
ein gleich grofes Kompensationsgefift. Magnetventile steuern den Modus der Messung. Hier ist die normale
Differenzmessung gezeigt, bei der das Mefigas aus der Kiivette durch den einen Gasweg des IR-Gasanalysators
Binos 100/4P (gepunkteter Rahmen) stromt, das Referenzgas durch den anderen. Wegen der Querempfindlich-
keit des CO,-Kanals auf Wasserdampf werden Mefigas und Referenzgas im Mefigaskiihler bei 2 °C entfeuchtet.
Zur Bestimmung des Nullpunktes der Differenzmessung wird Magnetventil 1 angezogen, so daf das Referenzgas
beide Analysatorwege durchstrémt und das Mefigas komplett iiber VENT MG abgeblasen wird. Magnetventile
3 und 4 werden bei Absolutmessungen angezogen und fithren dazu, daft das Referenzgas durch die Absorber
(annihernd) wasserdampf- und COy-frei wird. Wird der Nullpunkt der Absolutmessung bestimmt, so wird
zusitzlich Magnetventil 2 angezogen, damit die wasserdampf- und CO,-freie Luft durch beide Analysatorwege
lauft. Aus: Betriebsanleitung des CMS-400, Fa. Walz; veréndert.

bis 20 K unter Umgebungstemperatur gekiihlt werden kann. Man erreicht daher eine minimale
relative Feuchte von etwa 25 %.

F.2.3 Das Kompakt-Minikiivettensystem

Die Luft gelangt in das Kompakt-Minikiivettensystem und wird in Mef- und Referenzgasstrang
aufgeteilt (Abb. F.2). In beiden Gaswegen arbeiten Pumpen, die wieder durch Massendurch-
flufmesser geregelt werden. Wir verwenden Flufiraten von je 1500 ml/min, so daf von den
3.51/min des Gasmischers 3000 ml/min abgesaugt werden und 500 ml/min fiir den BINOS
100 zur Uberwachung der CO,-Konzentration {ibrig bleiben. Auf dem Weg vom Gasmischer
zum Minikiivettensystem muf darauf geachtet werden, dafl die Verbindungen, die Spiilfla-
sche und die Kaltefalle dicht sind, da die Pumpen im Minikiivettensystem sonst Fremdluft
ansaugen koénnten.

Die Pumpen driicken das Mefgas durch die Blattkiivette, in der ein geringer Uberdruck
von ca. 0.01 bar herrscht (gemessen mit einem u-férmig gebogenen, wassergefiillten Schlauch;
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es entstehen etwa 10 cm Hohenunterschied zwischen den beiden Wasserspiegeln), und das Re-
ferenzgas durch ein Kompensationsgefaf von vergleichbarem Volumen. Beide Gase werden
zuriick in das Gerit geleitet. Uber Nadelventile ist es moglich, die gewiinschten Flukraten
fiir den nachfolgenden Zweikanal-Analysator BINOS 100/4P einzustellen und den Uberschuf
abzublasen. Als erster Kanal wird die Wasserdampfdifferenz gemessen. Die Wasserdampfmes-
sung reagiert unempfindlich auf Anwesenheit von CO,, dessen viel geringere Konzentration so
nicht ins Gewicht fallt. Dagegen wird die Messung im CO,-Wellenldngenbereich durch Wasser
erheblich gestort. Es ist daher sinnvoll, CO, moglichst bei immer gleichem Wasserdampfgrund-
pegel zu messen, der durch Auskondensieren bei 2 °C Taupunkt im Mefgaskiihler erreicht wird
(man wird selten Mek- oder Referenzgas mit einem Taupunkt unterhalb von 2 °C haben).

F.2.4 Messung des Differenz-Nullpunkts und Wahl der Flufiraten

Trotz einer internen Korrektur ist das Differenzergebnis des BINOS 100/4P noch stark vom
Grundpegel abhéngig. Daher mufs zum einen der Nullpunkt fiir die Differenz bestimmt werden,
indem das Referenzgas durch beide Analysatorwege geleitet und mit sich selbst verglichen wird
— das geschieht durch Anziehen des Magnetventils 2 —; zum anderen mufs die nullbezogene
Differenz mit einer Eichkurve korrigiert werden.

Das Umschalten der Gaswege zur Nullpunktsbestimmung bedeutet zweierlei: durch jeden
Analysatorweg fliefit nur noch die Hélfte der Gasmenge, so daf sich die Druckverhéltnisse
unerwiinscht dndern; und die Wandungen im Mefgasweg werden plotzlich Luft mit einer
anderen, niedrigeren Feuchte ausgesetzt, so daf sich erst ein neues Adsorptionsgleichgewicht
einstellen muf. Das gilt natiirlich auch fiir das Zuriickschalten in den normalen Mefmodus.
Das neue Gleichgewicht stellt sich umso schneller ein, je hoher die Flufrate der Luft ist.
Eine hohere Flufrate bedeutet aber auch ein niedrigeres Austauschsignal des Blattes. Das
kann bei kleinen Bléttern ungiinstig sein, wenn man wegen ihrer Anordnung schlecht mehrere
einspannen kann; es kann aber auch willkommen sein, wenn ein grofes Blatt durch starke
Transpiration die Luftfeuchte der Kiivette weit iiber die Eingangsfeuchte anhebt.

Der Mefgaskiihler begrenzt die Flukrate auf 1.5 1/min pro Gasweg. Daher haben wir die
angegebenen Flufraten von 3.5 1/min am Gasmischer und je 1.5 1/min fiir Mef- und Referenz-
gasweg gewihlt. Bei der Nullpunktsbestimmung wird das Nadelventil VENT RG geschlossen,
so dak die vollen 1.51/min durch MeRk- und Referenzgasweg strémen. Durch den etwas ho-
heren Widerstand der Umleitung in den Mefgasweg ist der Fluf dort etwa kleiner — man
beobachte die Schwebekorperflufimesser; ihre Stellung (ANALYZER MG 750 ml/min, RG ca.
780 ml/min laut Skala) ist ein Maf fiir die Druckverhéltnisse, die exakt so auch bei der norma-
len Messung herrschen miissen (vgl. Anweisung unten). Bei der normalen Messung wird das
Nadelventil VENT RG wieder soweit getffnet, bis der Schwebekorperflufmesser ANALYZER
RG von 1500 auf 780 ml/min sinkt. Ebenso ist das Nadelventil VENT MG auf 750 ml/min
einzustellen, iiblicherweise direkt nach dem Einspannen des Blattmaterials in die Kiivette, und
eine Weile spater, wenn die Silikondichtung sich gesetzt hat. Die Kiivette mufs nicht vollstin-
dig dicht sein, was bei Zweigen mit Nadeln oft schwierig wire oder eine Quetschungsgefahr
bedeuten wiirde; es miissen nur mindestens 750 ml/min von den 1500 wieder aus der Kiivette
zuriickkehren. Der Uberdruck in der Kiivette sorgt aukerdem dafiir, daf die riickstrémende
Luft keine Fremdluft von auften enthilt.
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F.2.5 Die Blattkiivette

Die Blattkiivette soll dem eingespannten Blattmaterial kontrollierte Umgebungsbedingungen
bieten und ist dazu an ein Klimaaggregat angeflanscht, das iiber Peltier-Elemente und Warme-
tauscherrippen die zugefiihrte Luft temperiert. Die Kiivettenluft wird von einem Radialliifter
umgewélzt, der Windgeschwindigkeiten von bis zu 1.5 m/s produziert; das ist ausreichend, um
die laminare Grenzschicht an der Blattoberfliche grofitenteils abzutragen. Auf die Plexiglas-
kiivette 148t sich ein Lichtaufsatz mit Halogenstrahler (12V /75 W) und Wirmefilterscheibe
montieren, wobei die Lichtintensitit stufenweise durch einen Satz von Neutralgrau-Filtern oh-
ne spektrale Verschiebungen variiert werden kann. Die Ausleuchtung der Kiivette ist in der
Mitte am besten und kann bis zu 2500 ptE m~2 s~! erreichen. Mift man die Verteilung der
photosynthetisch aktiven Strahlung iiber die Kiivettenfliche mit einem Quantum Sensor (LI-
COR), ergibt sich etwa die halbe Strahlungsintensitit am Rand und ein Viertel in den Ecken;
das liegt daran, daft der Sensor iiber den Raumwinkel integriert, den er erfafit, und gibt die
recht gleichmifige Strahlungdichte wieder.

Innerhalb der Kiivette befinden sich Sensoren fiir die Luftfeuchte, Beleuchtungsstirke,
Blatt-, Kiivetten- und Wirmetauschertemperatur. Aufen werden Umgebungstemperatur und
photosynthetisch aktive Strahlung erfafst. Der wichtigste Sensor ist das Thermoelement, das
die Blattemperatur mift, da aus dieser Grofe die angenommene Sittigungskonzentration von
Wasserdampf in den Interzellularen bestimmt wird, und davon die Berechnung der Leitfihig-
keit sowie der interzelluldren CO,-Konzentration empfindlich abhéngen. Ein Fehler von 1K
kann die Mefergebnisse vollig verfilschen. Andererseits haben Blétter keine homogene Ober-
flichentemperatur, vor allem heterobare Blitter konnen in getrennten Bezirken Unterschiede
von weit mehr als 1 K aufweisen. Daher muf die Blattemperatur moglichst an mehreren Stellen
des Blattes gemessen werden.

Die anderen Sensoren dienen vor allem der Vermeidung von Kondensationsbedingungen
(zu Anweisungen und Faustregeln siehe Abschnitt F.3.2).

Die Oberflichen der Kiivette und der Verschlauchung miissen in bezug auf Wasserdampf
und CO, moglichst inert und undurchlissig sein (Bloom et al., 1980). Daher sind sdmtliche
Verbindungsschlauche aus Teflon, und die Innenfliche der Kiivette ist mit Teflonfolie beklebt.
Dennoch kann die Kiivette noch stundenlang merkliche Wasserdampfmengen abgeben oder
aufnehmen, wenn sich die Luftfeuchte dndert. Selbst kurze Schlauchwege im Innern des Kom-
pakt-Minikiivettensystems brauchen mehr als 10 min, um nach einem Feuchtesprung (z. B.
bei einer Nullpunktsmessung) anndhernd ins Gleichgewicht zu kommen. Lange Wartezeiten
sind die Folge; es sollten stets mindestens 10 min nach einer Anderung abgewartet werden,
bevor ein Mefwert als giiltig angesehen wird.

F.3 Arbeitsanweisung: Gaswechselmessungen mit dem Minikii-
vettensystem

F.3.1 Einschaltvorgang

Beim Aufbauen und Einschalten tut man gut daran, zuerst die Stromversorgung der Geréte
sicherzustellen, damit diese schon warmlaufen kénnen, wihrend der restliche Aufbau geschieht.
Wird der Stromgenerator verwendet, so sollte er vollgetankt werden; eine Tankfiillung (3.11)
reicht nur fiir etwa 6 bis 7 Stunden normalen Mefbetriebs. Der Generator steht moglichst weit
abseits, um Larm- und Abgasbelistigung so klein wie mdglich zu halten. Das Oberteil eines
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kleinen Sonnenschirms eignet sich als Regenschutz fiir den Generator.

Aufbau. Der Mefigerdtewagen muf auf etwa 3m an das Mefsobjekt herangebracht werden.
Wenn man mit dem Transportfahrzeug (VW-Transporter oder Gelindewagen) nahe genug
herankommt, kann der Mefsgerdtewagen im Fahrzeug bleiben und ist witterungsgeschiitzt. Falls
ansonsten das Risiko besteht, daft kurzfristig Regenschauer auftreten kénnten, mufs zuerst das
Zeltdach als Schutz aufgebaut werden.

Stromversorgung. Vor dem Anschluf von Netz- oder Generatorspannung alle Schalter an
Gasmischanlage und Minikiivettensystem iiberpriifen und ggf. ausschalten.

1. Erst den Generator anlassen, danach Mehrfachsteckdose des Gerdtewagens an die Strom-
versorgung anschliefsen.

2. Am Gasmischer: Alle Schalter einschalten bis auf die Pumpe (links unten).

3. Am Minikiivettensystem: Hauptschalter an Geriteriickseite und die beiden Tempera-
turregler der Kéltefallen (INPUT HUMIDITY CONTROL und MGC CONTROL) ein-
schalten. Den Temperaturregler der Kiivette (TEMPERATURE CONTROL) erst ein-
schalten, wenn die Kiivette angeschlossen ist, was spéter geschehen kann. Auf keinen
Fall die Pumpen einschalten.

Arbeitstemperaturen. Der nutzbare Temperaturbereich wird durch das Risiko der Kon-
densation stark eingeschrénkt: wenn Wasserdampf in den Gaswegen kondensiert und hin-
genbleibt, fehlt er im Analysator. Der Gaswechsel kann nicht mehr richtig gemessen werden.
(Ebenso darf kein Wasserdampf durch Verdunstung freigesetzt werden.)

Kondensation kann im zufithrenden Schlauch, in der Kiivette selbst oder in dem riickfiih-
renden Schlauch auftreten. Entscheidend ist der Taupunkt der Luft im Gasweg im Vergleich
zur jeweiligen Umgebungstemperatur (Luft- oder Bodentemperatur bzw. Temperatur an den
Kiihlrippen der Kiivette). Das Innere des Minikiivettensystems ist wirmer als der riickfithrende
Schlauch, so daf Kondensation dort wenig wahrscheinlich ist.

Die Taupunkttemperatur wird mindestens 1 bis 2 K niedriger als Umgebungstemperatur
gewahlt, sonst kondensiert der Wasserdampf schon im zufithrenden Schlauch.

Nun Kiivettentemperatur TcUV einstellen. Ist sie kilter als die Umgebung, mufs der Wér-
metauscher kiihlen: dort kann Kondensation auftreten. Ist sie wirmer als die Umgebung, wird
das Blatt umso mehr transpirieren; die Kiivettenluft wird feuchter und kann beim Abkiihlen
auf Umgebungstemperatur auf dem Riickweg kondensieren. Darum wird TCcUV selten mehr
als 5K von der Umgebungstemperatur abweichen, und zwar umso weniger, je feuchter die
zugefithrte Luft ist und je bereitwilliger das Blatt transpiriert.

Mehr dazu weiter unten in Abschnitt F.3.2.

Aufbau der Kiivette. Am Standort einen passenden, exponierten Ast mit gesunden Blét-
tern auswahlen. Diesen Ast seitlich nach rechts und links abspannen. Stativ aufbauen. Kiivette
aufsetzen und in ebene Lage bringen. Blatt aber noch nicht einspannen. Aukentemperatur-Sen-
sor am Stativ moglichst im Schatten aufhingen, Schutzkappe vom Aufkenlichtsensor abziehen.
Kabel anschliefen und Kiivette einschalten (TEMPERATURE CONTROL am Minikiivetten-
system).
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Die Schlduche und die Kabel an der Kiivette miissen zugentlastet werden. Dazu werden
sie an einem Stativbein festgebunden. Die Schlduche sollten nicht auf dem Boden liegen, da
der morgens noch taunafs sein kann und abends schnell abkiihlt.

Der Aufsentemperatursensor dient zur Erkennung von Kondensationsbedingungen. Er mufs
daher in der N#he der Schlduche an der kiltesten Stelle der Umgebung aufgehdngt werden
(moglichst bodennah und im Schatten), z.B. am Stativbein.

Falls Heizschlauche benutzt werden, sollte die Heizregelung gleich angeschlossen und einge-
schaltet werden. Sie wird mit 42 V Wechselspannung betrieben, das entspricht 84 Skalenteilen
am verwendeten Transformator. Es geniigt vollig, die Temperaturregelung auf wenige Grad
iiber Umgebungstemperatur einzustellen.

Luftstrom. Kontrollieren der Kondensatschlduche und ggf. Wasser ablassen. Die Hdhne
miissen geschlossen sein! Das Minikiivettensystem muf mit leichtem Gefélle nach hinten auf-
gestellt werden, damit das Kondensat des Mefigaskiihlers gut ablaufen kann.

Bei erneutem Anschliefen der Spiilflasche nachsehen, ob die Anschliisse auch nicht ver-
tauscht wurden. Der Luftstrom darf nicht in der falschen Richtung fliefen, sonst wird das
Spiilwasser ins Minikiivettensystem gesaugt!

Ist die Spiilflasche mit ausreichend Wasser gefiillt? Beim Befiillen darauf achten, daf das
Wasser nicht wesentlich kélter als die Umgebung ist. Die Taupunkttemperatur muf natiirlich
niedriger sein als die Temperatur des Wassers in der Spiilflasche. Das Wasser darf auch kein
CO, freisetzen, d. h. Mineralwasser scheidet aus. Wenige Tropfen Phosphorsdure (nicht fliich-
tig) im Wasser verschieben das Losungsgleichgewicht fiir CO,. Aber: Wagen dann nicht mit
gefiillter Spiilflasche transportieren!

Abwarten, bis Mekgaskiihler und Kéltefalle auf Zieltemperatur sind. Erst dann die Pumpen
einschalten. Normalerweise liefert der Gasmischer 3.5 1/min (Eichbedingungen). Das Nadel-
ventil zum Abblasen mufs vollstiandig gedffnet sein. Das Minikiivettensystem zieht in Mef- und
Referenzweg jeweils 1.5 1/min. Kontrollieren, ob am Gasmischer 0.5 1/min abgeblasen werden
(der Schwebekorperflufmesser zeigte allerdings zeitweise aus unerfindlichen Griinden nur etwa
400 ml/min an).

Alternativ bei kleiner Blattfliche und/oder schwacher Transpiration: Gasstrom am Mischer
auf 3.0 1/min, am Minikiivettensystem im MefRgasweg auf jeweils 1.0 1/min senken. Im Refe-
renzgasweg sollten aber 1500 ml/min bleiben, da dann der Differenznullpunkt im Wasserkanal
erheblich schneller und genauer erreicht wird.

Dichtigkeitspriifung 1: Am Gasmischer den Schlauch am Ausgang GAS MIXTURE abzie-
hen und die Ausginge GAS MIXTURE und BINOS OUT gleichzeitig zuhalten. Die Anzeige
3.5 1/min muf schnell absinken, sonst ist innerhalb des Gasmischers ein Leck (etwa ein Riff
im Puffergefifs). Danach Schlauch wieder anschliefsen.

Dichtigkeitspriifung 2: Am Minikiivettensystem den Schlauch am Eingang GAS INPUT
abziehen und den Schlauch und den Ausgang BINOS OUT zuhalten. Die Blasenrate in der
Spiilflasche muf stark abnehmen (das Durchperlen der Luft wird nicht ganz aufhéren, da der
Deckel der Spiilflasche nicht iiberdruckdicht ist). Wieder muf die Anzeige 3.51/min schnell
absinken, sonst ist evtl. die Kiltefélle undicht (Absperrhahn am Kondensatschlauch kontrol-
lieren).

Dichtigkeitspriifung 3: Bei noch abgezogenem Schlauch den Eingang GAS INPUT zuhal-
ten. Die Pumpen des Minikiivettensystems werden deutlich lauter, es entsteht ein spiirbarer
Unterdruck, und die Werte fiir Flow und RefG miissen schnell auf unter 600 ml/min sinken.
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— Nicht ladnger zuhalten, sonst kollabieren die Plastikgefifse im Inneren des Systems! Eine
Undichtigkeit deutet darauf hin, daf das Puffergefif direkt hinter dem Eingang einen Rifs
haben konnte. Danach Schlauch wieder anschliefsen.

Luftdruck mit Barometer messen und an Binos 100 (am Gasmischer) einstellen: FUNC-
TION driicken, bis SYS.-PARA. erscheint, ENTER, driicken, CODE mit den Pfeiltasten ein-
stellen und ENTER driicken, PRES. einstellen und ENTER driicken, zum Abschluf FUNC-
TION driicken. Im Zweifelsfall nie uniiberlegt ENTER. driicken, sondern FUNCTION zum
Abbrechen! Bei Unklarheit zusétzlich iiberpriifen, daff am Binos 100/4P (am Minikiivettensy-
stem) der Normluftdruck 1013 hPa und nicht der aktuelle Luftdruck eingestellt ist.

Die CO,-Gasflasche ist noch geschlossen. Den CO,-Flufregler auf Nullstellung drehen.
Mindestens 2 Minuten warten. Der Binos 100 (am Gasmischer) sollte deutlich unter 20 ppm
anzeigen. Eventuell das Entliiftungsventil einige Sekunden driicken. Auch wenn kein Zischen
zu hoéren ist, kann hier noch ein Rest eines CO,-haltigen Luftgemisches austreten oder Um-
gebungsluft durch das Ventil in den CO,-Gasweg eindringen (wird begiinstigt, wenn man den
CO,-Flufregler dabei ein Stiick aufdreht und hinterher wieder schlieft).

Bleibt die Anzeige zu hoch, ist entweder der Absorber (SODA LIME) am Gasmischer
verbraucht, oder der Binos muf kalibriert werden. Man kann die Kalibrierung schnell iiber-
priifen, indem man den Binos 100/4P im Minikiivettensystem zur Absolutmessung benutzt
(Wahlschalter in Stellung 2 bringen). Der Binos 100/4P wird, je nach Zustand der selten
benutzten Absorber am Minikiivettensystem, eher etwas zu niedrige Werte anzeigen.

Wenn der Absorber am Gasmischer verbraucht ist, kann zwar trotzdem gemessen werden,
aber man kann keine niedrigeren CO,-Konzentrationen als gerade angezeigt erreichen.

Nun CO,-Gasdruck auf 0.8 bar einstellen, den CO,-Flufregler aber noch auf Null stehen
lassen. Der eingebaute Feindruckminderer im Gasmischer (Drehknopf an der Riickwand) sollte
stets vollig offen sein; wir regeln den Druck direkt am Flaschendruckminderer.

Den CO,-Gasweg kurz (5 Sekunden geniigen) entliiften. Den Druck noch kurz (eine hal-
be Minute) anstehen lassen, dann die Normalkonzentration (360 ppm) vorgeben. Dazu den
CO,-Flufregler auf ca. 1.1 ml/min bringen (gilt fiir 3.5 1/min Gesamtfluf). Es dauert ca. 10
Minuten, bis der Binos 100 die gewiinschte Konzentration anzeigt. Diese Zeit kann zur Posi-
tionierung der Kiivette, zur Blattauswahl und zum Abspannen von Asten und Zweigen oder
fiir andere Zwecke (Aufbau von Arbeitstisch und PC) genutzt werden. — Es ist nicht emp-
fehlenswert, diese Zeit durch kurzfristiges Hoherregeln des CO,-Flusses verkiirzen zu wollen.
Das Absinken der CO,-Konzentration von oben auf den Sollwert dauert genauso lange wie
das Ansteigen. Hier sei noch auf einen merkwiirdigen Effekt hingewiesen: im Verlauf eines
Mefktages sinkt der Anzeigewert des Binos 100 bei gleicher Pump- und CO,-Flufrate um 20—
30 ppm ab. Nach etwa 3 Stunden hort die Drift auf. Wir vermuten das Problem eher bei der
Thermostatisierung der Heizdraht-Massenflufregler als beim Binos, d. h. wir vertrauen der
angezeigten Konzentration.

Falls man Kondensation in den Schlauchen befiirchten muf, etwa weil die Gerédte nachts-
iiber kiihl gelagert wurden, empfiehlt sich der Vergleich der H,O-Anzeige bei Schalterstellung
3 (Differenz-Nullpunkt) und bei Stellung 4 (Differenzmessung) und leerer Kiivette. Darauf
achten, daf die Kiivette dicht geschlossen ist (dazu die Summen der Schwebekdrperflufimes-
ser im Mefgasweg berechnen; diese muf gleich der Flow-Anzeige sein). Dieser Vergleich kann
stattfinden, wahrend sich die CO,-Konzentration einpendelt. Bei Differenzen von mehr als
200 ppm (0,02 %) muk auf jeden Fall abgewartet werden, bis diese unter die Schwelle sin-
ken, oder es muf sogar mit trockener Luft gespiilt werden (Kéiltefalle auf niedrigen Taupunkt
einstellen und evtl. Spiilflasche aus dem Gasweg nehmen).
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Einspannen des Blattes. Blatt oder mehrere Blatter moglichst von den Seitenwénden der
Kiivette her einspannen, nicht von vorne. Das Blatt sollte fiir optimale Beleuchtung mog-
lichst in der Mitte der Kiivette sitzen. Blattposition innerhalb der Kiivette im Protokollbuch
vermerken!

Nach Befestigen des Lichtaufsatzes wird dessen Orientierung (Anschlufkabel vorne oder
hinten) ebenfalls im Protokollbuch vermerkt. Das Blatt in der Kiivette muf vor starkem
zusitzlichen Sonnenlichteinfall geschiitzt werden. Dazu wird ein Tuch locker um die Kiivette
und den unteren Rand des Lichtaufsatzes gehingt und festgebunden, oder das Zeltdach wird
geeignet iiber die Kiivette gestellt.

Einstellung der Flufraten. Die 1500 ml/min Referenzgas werden bei der Nullpunktsmes-
sung vollstandig verwendet, d. h. VENT RG muf zugedreht werden. Dabei stellen sich an
den Schwebekorperflufmessern feste Flufraten ein, die charakteristisch fiir die Stromungswi-
derstinde (und damit Druckverhiltnisse) im System sind. Der RG-Weg hat einen kleineren
Widerstand, so daf die Flufraten bei unserem System 760-770 ml/min MG (oberer Rand der
Kugel beriihrt 800-er Strich) und 780-790 ml/min RG (Kugel schaut zu 1/3 iiber den 800-er
Strich) betragen. So lautet die Anzeige der Schwebekorperflufmesser bei einem Luftdruck um
980-990 hPa.

Entscheidend ist nun, daf die gleichen Flufraten bei der Differenzmessung eingestellt wer-
den! Dazu mufs VENT RG entsprechend justiert werden.

Spiilzeiten. Die hohen Flufraten von 750 ml/min spiilen das System recht schnell durch.
Trotzdem ist wegen der Wasserdampf-Adsorption im Geréit nach dem Umstellen auf Null-
punktmessung und ebenso nach dem Zuriickstellen mindestens 10 min zu warten, bevor ein
verlafliches Wassersignal abgelesen wird. Bei hoher Transpiration ist die Feuchtedifferenz zwi-
schen MG und RG so hoch, dafs iiber 20 min Wartezeit notig wiren, gliicklicherweise haben wir
dann aber auch ein grofses Mefisignal, so daf der Fehler des Nullpunkts an Gewicht verliert.

Ist nur der CO,-Austausch von Bedeutung, kann die Zeit verkiirzt werden, aber man muf
sich im klaren sein, daf der berechnete Wert fiir C; mit hoher Wahrscheinlichkeit zu niedrig
ist.

Sehr hohe Transpiration. Der Binos liefert den Mefswert nicht digital, sondern als analoges
Signal zur Zentraleinheit. Der A /D-Wandler der Zentraleinheit setzt die Spannung um in einen
Wert von -250 bis 5250 ppm.

Ist das Wassersignal grofer als 5250 ppm, kann das {ibertragene Analogsignal halbiert
werden. Dazu wird am Binos 100/4P im Menii SEL. der Eintrag 1-1d auf 1.00 statt 0.50 gesetzt.
Das bedeutet, daf das Ende des gewéhlten Spannungsbereichs einer Konzentrationsdifferenz
von 1.0% (10000 ppm) statt 0.5% entspricht. Die Einstellung ist an der Zentraleinheit zu
kontrollieren: das dort angezeigte Wassersignal in ppm muf die Hélfte des Wertes (in %) an
der Sieben-Segment-Anzeige des Binos 100/4P sein.

In den aufgezeichneten Daten ist nicht zu erkennen, ob diese Reduktion eingestellt wur-
de. Darum muf diese Einstellung mit dem Stichwort ,H,Ox 2“ deutlich im Protokollbuch
vermerkt sein!
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F.3.2 Vermeidung von Kondensation

Kondensation der zugefiihrten Luftmischung. Der Taupunkt der Eingangsfeuchte soll-
te mindestens 2 K unterhalb der Umgebungstemperatur liegen, wobei die kilteste Stelle entlang
der Schlauchverbindungen zahlt — es ist z. B. unklug, die Schlauche auf den Boden zu legen
oder knapp iiber taunasses Gras zu hingen. Geht man dichter an die Umgebungstemperatur,
muk das Wasseraustauschsignal stdndig auf Einbriiche durch Kondensation iiberwacht werden.
Ein Heizliifter oder Fon kann die Umgebungstemperatur entlang der Schlauche kurzfristig aus-
reichend erh6hen, aber dafiir muf eine zuséitzliche leistungsstarke Stromquelle vorhanden sein.

Kondensation in der Kiivette. Hier muf man bedenken, daf das Blattmaterial der Kii-
vettenluft durchaus noch 10-20 % relative Feuchte hinzufiigen kann (weniger bei héherer Ein-
gangsfeuchte). Darum sollte die Eingangsfeuchte nur mit Vorsicht hoher als 70 % gewiihlt
werden (das entspricht 5-6 K Unterschied zwischen Kiivetten- und Taupunkttemperatur).

Bei hohen Feuchten darf die Kiivette weder wesentlich wiarmer noch wesentlich kilter als
die Umgebung sein. Ist sie zu warm, so kondensiert die Luft im riickfithrenden Schlauch. Ist
sie zu kalt, kann es in der Kiivette an den Kiihlrippen zur Kondensation kommen; hier ist
nicht die Kiivettentemperatur mafgeblich, sondern die als TMIN bezeichnete Temperatur an
den Kiihlrippen.

Kondensation im riickfiihrenden Schlauch. Wenn die Kiivette etwas wirmer als die
Umgebung ist und das Blatt die Luftfeuchte durch Transpiration weit iiber die Eingangsfeuchte
steigert, kann der Wasserdampf im riickfithrenden Schlauch unter Umstinden auskondensieren,
so dak der tatsdchliche Austausch nicht mehr erfaft werden kann. Man muf daher stets darauf
achten, dafs die Taupunkttemperatur der Luft in der Kiivette mindestens 1 K oberhalb der
Umgebungstemperatur liegt. Die Taupunkttemperatur kann aus der relativen Feuchte und
der Kiivettentemperatur mit Tabellen oder einem speziellen Feuchte-Rechenschieber (Weiss
Klimatechnik, Reiskirchen) bestimmt werden.

Der riickfiithrende Schlauch kann durch einen temperaturgeregelten Heizschlauch (Winkler,
Heidelberg) ersetzt werden, so daf die Kiivettenluft ohne zu kondensieren ins warme Innere
des Kompakt-Minikiivettensystems gelangen kann.

Senken des Taupunkts als Maflnahme in letzter Sekunde. 1K Unterschied im Tau-
punkt macht etwa 6-7 % relative Feuchte aus. Ist z. B. TMIN 2 K niedriger als Tcuv, betrigt
die kritische relative Feuchte in der Kiivette etwa 86 %.

Bei drohender Kondensation geniigt es aber nicht, den Taupunkt der Eingangsfeuchte um
die kritische Temperaturdifferenz abzusenken. Man muf bedenken, daf die trockenere Luft zu
stiarkerer Transpiration fiihrt, was die Trocknung teilweise kompensiert. Der Anteil des Blattes
an der relativen Luftfeuchte ist von Blattfliche und Leitfihigkeit abhéingig und kann leicht
10-20 % ausmachen. Je nach Blattmenge wirkt sich 1 K Unterschied im Taupunkt oft nur noch
zu 3-4 % aus.

Faustregeln. Der Taupunkt der Kaltefalle soll mindestens 2 K niedriger als Umgebungs-
temperatur liegen.

Kiivettentemperaturen diirfen bei normaler Innenfeuchte (60-75% r. F.) nicht mehr als
5 K {iber Umgebungstemperatur liegen. Nur bei trockenen Bedingungen oder mit Heizschlauch
darf die Kiivettentemperatur hoher sein.
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Schlieflich ist zu beachten, daf der Temperaturregler fiir die Kéltefalle am hinteren (in-
neren) Ende des Einschubs per Schalter so eingestellt ist, daf er auch aktiv heizt, statt auf
die passive Erwérmung durch die Umgebung zu warten. Das fithrt dazu, daf die Taupunkt-
temperatur wihrend des Einpendelns deutlich iiber das Ziel schiefen kann. Es kann dadurch
kurzzeitig zu feucht werden. Das Uberschiefen héngt von der Trigheit des PID-Reglers ab und
ist umso grofer, je groker die Soll-Ist-Differenz ist (bei Erhohen des Taupunkts um 10 K ist ein
Uberschiefen um 1K keine Seltenheit). Daher bei hoher Luftfeuchte lieber in zwei Stufen erst
bis auf 1 K unter Zieltemperatur heranregeln lassen und den Rest als kleinen zweiten Schritt
gehen.

F.3.3 Abstellen der Anlage

Spiilen mit trockenem CO,-freien Gas. Zuerst ist die COy-Flasche zu schliefen und
der anstehende Druck abzulassen. Dadurch wird vermieden, daf der Absorber friihzeitig ver-
braucht wird. CO,-Druck im abgeschalteten System hat sogar einmal zu einer Verschiebung
des Binos-Nullpunktes um fast 100 ppm gefiihrt, die nur durch langes Spiilen und Neukali-
brieren zu beseitigen war. Darum diesen Punkt besonders beachten.

Um Kondensation zu vermeiden, empfiehlt es sich, zusitzlich den Taupunkt auf 2°C zu
stellen und die Kiivette mitsamt Verschlauchung kurz durchzuspiilen. Dann kann das Geriét
bei Bedarf auch nachts im Freien stehenbleiben.

Die Spiilzeit kann fiir die Erntearbeiten (Wigung, Blattflichenbestimmung) genutzt wer-
den.

Abschalten. Anschliefend werden die Pumpen abgeschaltet: erst am Minikiivettensystem,
dann am Gasmischer. Es ist aber nicht nétig (und auch nicht sinnvoll), die Flufregler an den
Geriten zu verstellen.

Es folgen die Einschiibe am Minikiivettensystem: Taupunktregelung, Stromversorgung des
Lichtaufsatzes, Klimaregelung des Minikiivettensystems konnen jetzt ausgeschaltet werden.
Erst dann sollten die Leitungen zur Kiivette und zum Lichtaufsatz getrennt werden. Nun wird
das Stativ abgebaut.

Zum Schluf sollte nochmal iiberpriift werden, ob die CO,-Flasche richtig geschlossen ist.

F.4 Kalibrieren

F.4.1 Volumenstromregler am Gasmischer

Ohne anliegenden Gasdruck und bei abgeschalteten Pumpen an Stellschraube auf Null setzen.
Der CO,-Massenflufiregler kann bei 0.8 bar Gasdruck den Fluf nicht véllig drosseln, son-
dern zeigt noch etwa 0.09 ml/min an.

F.4.2 Lichtsensor in Kiivette

Aufenlichtsensor abschrauben (an Unterseite der Halterung) und neben den Lichtsensor der
Kiivette stellen. Lichtsensor der Kiivette moglichst parallel zum Aufenlichtsensor ausrichten.

Optimal wire eine Eichung mit dem Lichtaufsatz, die aber so nicht gut moglich ist, da der
Aufenlichtsensor viel hoher sitzt als der andere. Es empfiehlt sich nicht, den inneren Sensor
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hochzubiegen, da die Zuleitungen kaum verformbar sind und stattdessen an den Anschlufskon-
takten gebogen wird. Es besteht Gefahr, daf die Lotstelle bricht.

Alternativ kann aber mit Sonnenlicht geeicht werden, wobei in Kauf genommen werden
muf, daft das Spektrum etwas anders ist als beim Lichtaufsatz. Beim Sonnenlicht spielt der
Abstand der Sensoren keine Rolle mehr. Aber man sollte versuchen, beide Sensoren senk-
recht zur Sonne zu orientieren, d. h. man sucht nach dem maximalen Signal bei wolkenfreiem
Himmel. Schwierig allerdings bei wechselnder Bew6lkung.

F.4.3 Binos-Eichung

Zur Kalibrierung der Nullpunkte ist Stickstoff erforderlich. Vor allem die Silica Gel Absorber
trocknen die Luft nicht ausreichend (die Restfeuchte kann 5 % betragen). Beim CO,-Nullpunkt
geniigt zur Not der Absorber. Alle Absorberr6hren werden mit frischem Material befiillt. Wenn
die CO,-Gasflasche mit Druck angeschlossen ist, sinkt die CO,-Konzentration meist nicht
unter 20 ppm, da immer eine Restmenge CO, durch den Massenflufsregler gelangt.

Die DurchfluRmengen bestimmen die Druckverhiltnisse und miissen genau eingehalten
werden. Es sind keine externen Flowmeter erforderlich, aber man muf verschiedene Auslisse
zuverléssig blockieren. Das geht mit kurzen Silikonschlauchen gut mit einem hineingesteckten
Bleistift.

Um den Binos 100 am Gasmischer zu kalibrieren, wird das Priifgas (Stickstoff 99,99 %
als Referenz sowie CO, in natiirlicher (trockener) Luft) beim Riicklauf des CO,-Absorbers
eingespeist, die Anschliisse GAS MIXTURE und CO, werden verschlossen, das Ventil VENT
wird voll gedffnet. Uber den Druckminderer an der Gasflasche wird der erforderliche Fluf von
500 ml/min eingestellt, der auch wihrend der Messung herrscht. Hier ist Fingerspitzengefiihl
notwendig! Der Nullpunkt wird mit Stickstoff eingestellt. Man beachte, dafs eine Neukalibrie-
rung des Nullpunkts keine einfache Verschiebung der Konzentrationswerte bewirkt, sondern
dafs die Spanne in jedem Fall neu eingestellt werden mufs!

Zur Justierung der Spanne mufs der Nullpunkt zuerst stimmen. Dann sollte Priifgas mit
moglichst hoher Konzentration verwendet werden, z. B. unser Gas mit 1041 ppm. Der Binos
hat ndmlich eine Nichtlinearitit im Bereich um 350 ppm, so daf er hohere Konzentrationen
stark iiberschitzt, wenn man ihn auf die 359 oder 397 ppm Priifgase kalibriert. Dagegen féllt
die Unsicherheit der 999 oder 1041 ppm Priifgase nicht ins Gewicht. Am Binos 100 mufs beim
Einstellen der Spanne der Luftdruck richtig eingegeben sein. Der Binos muf frei abblasen
koénnen, damit kein erhéhter Staudruck entsteht. Nach der Kalibration kann man die anderen
Priifgase kurz testen. Beispiel fiir eigene Werte vom 09.07.1998 (soll-ist): 1041-1037, 999-999,
598-590, 397-393. Hier haben wir mit 999 ppm kalibriert, und alle anderen Werte liegen etwas
zu niedrig. Daher sollte besser mit 1041 ppm kalibriert werden.

Der Binos 100/4P ist direkt iiber die Anschliisse CALIBRATION LOOP zugénglich. Er
wird im Modus Absolutmessung kalibriert (Schalterstellung 1 oder 2). Die Durchflufraten
konnen an den Schwebekorperflufmessern ANALYZER abgelesen werden und miissen auf
die Standard-Flufraten (750 ml/min Mefigas, 780 ml/min Referenzgas) gebracht werden, die
von der Messung des Differenznullpunkts bei 1500 ml/min und geschlossenem VENT RG
vorgegeben werden.

Auch im Modus Absolutmessung werden letztlich Differenzmessungen durchgefiihrt. Das
Ergebnis der Differenzmessung ist stets abhéingig vom Grundpegel und von den Druckverhilt-
nissen: bei gleicher Konzentrationsdifferenz unterscheiden sich die IR-Absorption von Mef-
und Referenzgas bei hohen Konzentrationen weniger als bei geringen Konzentrationen. Dar-
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um mufs das Signal bei hohem Pegel nach oben, bei niedrigem Pegel nach unten korrigiert
werden.

Fiir den Nullpunkt der Absolutmessung werden die Eingénge der CALIBRATION LOOP
MG und RG iiber ein T-Stiick gemeinsam an die Stickstoff-Flasche angeschlossen. Flufiraten
und Driicke sind insofern unwichtig, da das Nullgas in den entscheidenden Wellenldngenberei-
chen nicht absorbiert. Dennoch kann man keinen Stickstoff sparen, da genug gespiilt werden
muf, um restlichen Wasserdampf aus dem System zu beférdern. Daher stellt man die Flufsrate
am Druckminderer der Gasflasche auf die typische Mefsituation von je etwa 750 ml/min in
beiden Gaswegen ein. Der CO,-Nullpunkt ist schnell erreicht. Fiir den H,O-Nullpunkt muf
der Stickstoff langer stromen (etwa 15 min).

Die CO,-Absolut-Spanne wird mit 1041 ppm Priifgas eingestellt. Man speist Stickstoff
und Priifgas am besten direkt in Kanal 2 RG und MG des Binos 100/4P ein. Das geht bei
geofinetem Gehéuse leicht, wenn man die diinnen schwarzen Schliuche am Ausgang des Mef-
gaskiihlers abzieht und in die dickeren Teflonschlduche hineinschiebt, die von den Gasflaschen
kommen. Hier sind die genauen Flufraten wichtig. Man muf die Fliisse einstellen, die beim
Nullpunkt der normalen Messung herrschen, wenn die 1500 ml/min ohne Verluste iiber VENT
RG auf die beiden Wege aufgeteilt werden. Der RG-Weg bekommt etwas mehr ab als der MG-
Weg, da der Widerstand kleiner ist. Die Flufraten sind typischerweise 760-770 ml/min MG
(oberer Rand der Kugel beriihrt 800-er Strich) und 780-790 ml/min RG (Kugel schaut zu 1/3
iiber den 800-er Strich) laut Anzeige der Schwebekorperflufmesser bei einem Luftdruck um
980-990 hPa.

Die H,O-Spanne kann erst gut eingestellt werden, wenn die Gaswege im Gerit iiber meh-
rere Stunden im Gleichgewicht mit der Wasserdampfkonzentration waren. Dazu erzeugt man
mit dem Gasmischer, der Spiilflasche und der Kéltefalle eine Luft mit 15 °C Taupunkt, die
mit 750 ml/min (oder 760-770 nach Schwebefluftimessern) in die CALIBRATION LOOP MG
eingespeist wird. Im Referenzgasweg kann man nicht stunden- bis tagelang mit Stickstoff ar-
beiten. Man erzeugt daher eine geschlossene Schleife von OUT RG zum GAS INPUT, die
von der RG-Pumpe mit 750 ml/min im Gang gehalten wird. Alle moglichen Auslédsse miissen
geschlossen werden, etwa der Ausgang zur Kiivette, VENT RG, der Ausgang von CALIBRA-
TION LOOP MG. Beide Absorber werden mit Silica Gel gefiillt, um moglichst viel Wasser zu
absorbieren. In Schalterstellung 2 sind die Magnetventile 2, 3 und 4 angezogen und beférdern
das Referenzgas komplett durch die Absorber. (Allerdings wird durch Ventil 2 der Weg zur
CALIBRATION LOOP MG geofInet, weswegen dieser Ausgang verschlossen sein muf.)

Nach einem Tag, besser nach mehreren Tagen, kann man die Schleife an OUT RG 6ffnen
und Stickstoff in CALIBRATION LOOP RG einspeisen. Wieder sind die genauen Flufiraten
wichtig, und man sollte am Binos 100/4P jetzt den aktuellen Luftdruck eingeben. Der Sollwert
fiir den Wasserkanal ist der Sattigungsdampfdruck bei 15 °C, 14.02 hPa, geteilt durch den
Luftdruck mal 100 %. (Bei 986 hPa: 1.422 %.) Nun kann nach kurzem Warten die Spanne fiir
H,O-Absolut gesetzt werden.

Die Differenzmessungen werden nicht gesondert kalibriert. Es gibt einen Flaschenfaktor,
der von Walz ermittelt wurde und fiir Kanal 1 den Wert 1.005, fiir Kanal 2 den Wert 1.015 hat.
Dieser Faktor korrigiert das Differenzsignal und kann am Binos 100/4P eingestellt werden.

Die Differenzmessung CO, kann mit zwei Priifgasen tiberpriift werden, die nicht mehr als
50 ppm auseinander liegen. Zum Beispiel 359-397, 999-1041. Es spielt keine Rolle, welches
Gas in CALIBRATION LOOP RG und welches in MG geleitet wird. Dann muf der Differenz-
Nullpunkt fiir das RG-Gas bestimmt werden (T-Abzweig, Flufraten neu einstellen). Zum
Schluf muf der CO,-Korrekturfaktor des Gases in RG auf die Differenz angewendet werden.
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Die Differenz sollte dann auf 1 ppm genau sein.

Die Differenzmessung H,O kann nur mit einer zweiten Kéltefalle iiberpriift werden, die
Walz unter Umstidnden leihweise zur Verfiigung stellen wiirde. Das haben wir bisher nicht
gemacht.
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Anhang G

Berechnung der Gaswechseldaten

Die Grundlage der Berechnung von A, FE, g, und C; aus Gaswechselmessungen wird von Ball
(1987) geschildert. Hier stellt ich die an das Minikiivettensystem angepafite Variante vor. Bei
jedem Berechnungsschritt habe ich die entsprechende Berechnung des Fehlers hinzugefiigt. Bei
Summen und Differenzen addieren sich die absoluten Fehler nach dem Fehlerfortpflanzungs-
gesetz (Wurzel aus der Summe der Quadrate, hier angedeutet durch die Funktion gsum()),
bei Produkten und Potenzen addieren sich die relativen Fehler bzw. Vielfache davon. Bei
komplexeren Funktionen muft die Ableitung gebildet werden. Wenn Werte mehrfach an ver-
schiedenen Stellen in die Berechnung eingehen, kann natiirlich nicht von unabhéngigen Fehlern
ausgegangen werden. Tut man es doch, so ist der resultierende Fehler zu grofs.
Die Schreibweise der Symbole entspricht den Variablen im Programm in2ber.

G.1 Hilfsfunktionen

G.1.1 Sattigungsdampfdruck von Wasser

Richards (1971) gibt eine einfache Funktion fiir den Sattigungsdampfdruck von Wasser an, die
im Bereich von —50°C bis 140°C gilt. Die Temperatur tt wird in K angegeben, der Dampfdruck
wird in Pa berechnet. Der Referenzdruck p0 betrigt 101325 Pa.

t=1-373.16 / tt

svp = p0 * exp((((-0.1299%t - 0.6445)*t - 1.976)*t + 13.3185)*t)

G.1.2 Geratekorrekturfaktoren

Die Differenzmessungen fiir Wasserdampf und CO, miissen abhéngig von der Grundkonzen-
tration korrigiert werden (denn das Differenzsignal ist von der Differenz der Transmission
abhingig, und die wird bei steigender Grundkonzentration immer kleiner). Eine Teilkorrektur
findet bereits in der Elektronik des Binos statt. Der Rest wird als Eichkurve mit jedem Geriét
mitgeliefert. Fiir unser Gerédt habe ich folgende Naherungsfunktionen bestimmt:

kc(ctot) = 0.7 * exp(-ctot/320.) + 0.9 * exp(-ctot/2080.)

kw(tdp) = 1.34 - tdp / 35. + 0.04 * exp(-tdp / 3.5)

mit CO,-Grundkonzentration ctot [ppm] und Taupunkt tdp [*C].
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G.2 Eingangsdaten und angenommene Unsicherheiten
Ich habe folgende absolute Fehler der Daten angenommen:

dco2mg_abserr 0.2 ppm  eher pessimistischer Wert
dco20_abserr 0.2 ppm  Nullpunkt ist gleich unsicher

dh2omg_abserr 50 ppm nur bei strenger Druckkontrolle ...
dh20_abserr 50 ppm und Geduld beim Nullpunkt erreichbar
cabs_abserr 3 ppm bei hoheren Konzentrationen, sonst besser
flow_abserr 2 ml/min  geschitzt

pres_abserr 1 hPa das Barometer ist gut geeicht

tdp_abserr 0.2°C Giite von Pt100-Elementen
tleaf_abserr 0.5°C eher optimistisch

G.3 Berechnung der Fliisse

Zuerst wird ein Anpassungsfaktor fiir den Luftdruck an den Referenzdruck pres0 (1013 hPa)
berechnet:

pOp = presO / pres

pOp_relerr = pres_abserr / pres

Die Flufrate flowmg des (trockenen) Gasstroms wird von ml/min in einen molaren Fluf in
mols~! (unter Standardbedingungen) umgerechnet:

u = flowmg / 1000.0 / 60.0 / 22.414

u_relerr = flow_abserr / flowmg

G.3.1 Wasseraustausch (aus dem Blatt heraus)

Die gemessene Differenz dh2omg bezogen auf den Nullpunkt dh200 muf von ppm in molmol~!
umgerechnet und mit dem Korrekturfaktor kw und dem tatséchlichen Luftdruck korrigiert
werden:

deltaw = (dh2omg - dh200) * le-6 * pOp / kw(tdpmg)
dh20_abserr = gsum(dh2omg_abserr, dh200_abserr)

dh20_relerr = dh2o0_abserr / (dh2omg - dh200)

kw_relerr = abs(kw(tdpmg + tdp_abserr) / kw(in->tdpmg) - 1.0)

deltaw_relerr = qsum(dh?o_relerr, pOp_relerr, kw_relerr)

G.3.2 CO,-Austausch (in das Blatt hinein)

Der Korrekturfaktor kc hdangt vom der CO,-Konzentration im Detektor ab. Diese schitzen
wir mit dem unkorrigierten CO,-Austausch ab.

deltac = - (dco2mg - dco20) * le-6 * pOp / kc(cabs + dco2mg - dco20)
dco2_abserr = qsum(dco2mg_abserr, dco20_abserr)

dco2_relerr = dco2_abserr / abs(dco2mg - dco20)
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cabs_relerr = cabs_abserr / cabs

kc_relerr = abs(kc(cabs + dco2mg - dco20 + gsum(cabs_abserr, dco2_abserr))
/ kc(cabs + dco2mg - dco20) - 1.0)

deltac_relerr = gsum(dco2_relerr, pOp_relerr, kc_relerr)

Die Mafinahmen zur Vermeidung der Division durch Null bei der Berechnung der relativen
Fehler habe ich hier nicht aufgefiihrt.

G.3.3 Transpiration F

Wir berechnen vorab die einstrémende und ausstrémende Wasserdampfkonzentration in der
Kiivette. Die Eingangskonzentration we hingt vom Taupunkt ab, die Ausgangskonzentration
wo hingt von we und dem zusétzlichen Wasser deltaw ab.

we = svp(tdpmg + t0) / 100. / pres

wo = we + deltaw
svp_relerr = abs(svp(tdpmg + tO + tdp_abserr) / svp(tdpmg + t0) - 1.0)

we_relerr = qsum(svp_relerr, pOp_relerr)

wo_relerr = qsum(we_relerr, deltaw_relerr)

Letzteres ist nicht ganz richtig, da deltaw nicht unabhingig von we ist (beide enthalten den
Taupunkt tdpmg und reagieren in die gleiche Richtung).

An dieser Stelle ist es moglich, mit der Mefigrofe relh den Taupunkt tdp auf Plausibilitat
zu iiberpriifen. Das ist sinnvoll, denn es konnte z. B. die Befeuchtungsflasche versehentlich
leer sein, so daf der wahre Taupunkt des einstrémenden Gases niedriger liegen konnte. Das
Berechnungsprogramm leitet dazu wo aus relh ab, korrigiert den Wasseraustausch deltaw mit
wo statt we und berechnet we auf dieser Basis. Da die Korrektur mit wo nicht gut ist, wird
ein besserer Korrekturfaktor auf Basis des erhaltenen we bestimmt und we erneut berechnet.
Nach wenigen Iterationen ist der Wert we stabil und wird verglichen. Bei Abweichungen wird
eine Warnung ausgegeben.

Die Transpiration F [mols~!] ist der Wasseraustausch multipliziert mit dem Fluf feuchter
— nicht trockener — Luft. Der Fluf trockener Luft ist u, bei der angefeuchteten Luft fliefst mehr:

e = deltaw * u / (1.0 - wo)

e_relerr = deltaw_relerr + u_relerr + wo_relerr * wo / (1.0 - wo)

Dieser relative Fehler wurde iiber die partiellen Ableitungen berechnet. Er wird aber durch
den Zusammenhang von deltaw und wo {iberschitzt.

An dieser Stelle versuche ich, die Blattemperatur tleaf auf Plausibilitéit zu iiberpriifen.
Dazu muf die Strahlungsbilanz des Blattes aufgestellt werden. (Dabei wird ein Gleichgewicht
des Blattes mit der Kiivette angenommen — nicht mit der duferen Umgebung.) Die Transpi-
ration stellt iiber den Abtransport latenter Wéarme eine gut bekannte Komponente der Ener-
giebilanz dar. Trotz verschiedener Messungen der anderen Energiebilanzanteile an nichttran-
spirierenden Gegenstinden (z. B. schwarzes Papier in Blattform) konnte ich die Energiebilanz
nicht genau genug beschreiben, um eine brauchbare tleaf-Vorhersage zu bekommen.)

Y Erstaunlicherweise ist dies bei manchen Gaswechselmekgeriiten der Firma ADC die einzige Mdglichkeit, die
— ja doch recht wichtige — Blattemperatur zu bestimmen. Die dort in der Dokumentation angegebene Formel
ist auf die konstante Kiivettenkonfiguration des Gerétes zugeschnitten, unterscheidet sich aber nicht allzusehr
von meiner Berechnung.
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G.3.4 Assimilation A

Vor dem CO,-Differenzanalysator befindet sich eine auf 2°C geregelte Kéltefalle, die moglichst
viel Wasserdampf auskondensieren soll (bzw. einen konstanten Taupunkt des Mefgases garan-
tieren soll), um die Querempfindlichkeit des Detektors zu minimieren. Dadurch &ndert sich je
nach Wassergehalt die Anzahl Mole im Gesamtgasstrom.

Zuerst wird die Restkonzentration von Wasserdampf wice nach diesem Mefsgaskiihler be-
stimmt, um dann die Assimilationsrate aus CO,-Austausch deltac und der Flufrate u (be-
zogen auf trockene Luft) mit ihrer Eingangsfeuchte we berechnen zu kénnen:

wice = svp(2.0 + t0) / 100. / pres

a = deltac * u * (1.0 - we) / (1.0 - wice)
svp_relerr = abs(svp(2.1 + t0) / svp(2.0 + t0) - 1.0)
wice_relerr = gqsum(svp_relerr, pOp_relerr)

a_relerr = deltac_relerr + u_relerr + we_relerr * we / (1.0 - we)

+ wice_relerr * wice / (1.0 - wice)

G.4 Leitfahigkeiten und C;

G.4.1 Leitfahigkeit

Die Leitfahigkeit fiir Wasserdampf gw wird unter der Annahme berechnet, daf die Interzel-
lularen zu 100% mit Wasserdampf bei der herrschenden Blattemperatur geséttigt sind. Diese
interzellulare Wasserdampfkonzentration wi wird berechnet. Die Leitfdhigkeit ist dann der
Quotient aus Transpirationsrate e (umgerechnet auf feuchte Luft mit einem mittleren Was-
serdampfgehalt) und Konzentrationsgradient wi - wo. Damit kann auch die Leitfihigkeit fiir
CO, sofort bestimmt werden.

wi = svp(tleaf + t0) / 100.0 / pres

wmean = (wi + wo) / 2.0

gw = e *x (1.0 - wmean) / (wi - wo)

gc

gw / 1.56

(Die Fehlerrechnung lduft analog zu oben weiter, wird aber wegen den beteiligten Ableitungen
etwas linglich. Darum lasse ich sie weg und verweise auf den Quellcode des Programmes.)

Ich mochte an dieser Stelle darauf hinweisen, daf der Grenzschichtwiderstand ry als un-
bedeutend angesehen wird. Der Grund ist die hohe Windgeschwindigkeit in der Kiivette, die
durch den Radialliifter erzeugt wird, der in unseren Experimenten immer mit voller Kraft
(FAN 9) lief. Mit rp; = 0 wird die Blattleitfahigkeit gw identisch mit der Stomataleitfahigkeit
Jst-

(Der Faktor 1.56 zwischen gw und gc geht aus Unterlagen und Berechnungsbeispielen
der Herstellerfirma Walz hervor (Schriftwechsel mit Herrn Popp) und hat sich in unserer
Auswertung erhalten. In der Literatur wird dagegen meist 1.6 verwendet. Der Unterschied fiir
gc und ci macht etwa 3% aus.)
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G.4.2 Interzellulare CO,-Konzentration

Als letzte abgeleitete Gréfse bleibt ci zu bestimmen. Dazu wird die ausstromende CO,-Kon-
zentration co gebraucht. Bei der Berechnung von ci wird der entgegen gerichtete Transpirati-
onsstrom e beriicksichtigt, der die Assimilation hemmt, also kleiner macht, als man aufgrund
gc erwarten wiirde (vgl. Kap. 2).

cabs * le-6 + deltac

((gc - e/2.) * co - a ) / (gc + e/2.)

co

ci

Auch hier verweise ich fiir die Details der Fehlerrechnung auf den Quellcode.

G.5 Praktische Durchfiihrung der Auswertung

Die praktische Durchfiithrung ist folgendermafien organisiert: die Steady-State-Daten des Pro-
tokolls werden in die Datei allsets.dat eingetragen. Dort finden sich alle Datenséitze ei-
ner Mefkampagne. Die Datei hat ein festes Format und kann Kommentare und Warnungen
enthalten. Warnungen werden bei den Auswertungsberechnungen ausgegeben, um z. B. auf
vermutete Probleme aufmerksam zu machen. Weiterhin enthélt die Datei Zusatzdaten zu den
Mefreihen, ndmlich Blattfliche, Frisch- und Trockengewicht, PAR-Absorption gemessen iiber
dem Quantum Sensor sowie teilweise Blattkohlenstoff- und Stickstoffanteil aus einer C/N-
Analytik.

Das Programm all2in extrahiert aus allsets.dat alle — oder, falls als Argumente angege-
ben, einzelne Mefreihen — und schreibt die zugehorigen Datensétze in Dateien mit der Endung
.in (das soll bezeichnen, daf es sich um Input handelt). Die Datensidtze werden um die Zu-
satzdaten erginzt, damit die folgenden Programme auch blattflichen- oder gewichtsbhezogene
Werte bestimmen kdnnen.

Das Programm in2ber berechnet aus den angegebenen .in-Dateien die Fliisse A und
E, Leitfahigkeiten g,, und g. sowie die interzellulare CO,-Konzentration C;. Mittels Fehler-
rechnung werden die Unsicherheiten dieser Grofen bestimmt. Die resultierende .ber-Datei
enthilt die in dieser Arbeit verwendeten Ergebnisse. Beispiele fiir die genannten Dateien zeigt
Abbildung G.1.

Es schliefen sich weitere Programme bzw. Shell-Skripte an, die unter anderem den Versuch
einer Korrektur des Tagesganges machen (ber2kor) und die erhaltenen Daten nach Cj sortieren
(kor2sor). Von diesen Moglichkeiten wird hier aber kein Gebrauch gemacht.
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# Messaufenthalt in der Toskana, September 1996
#
f Messungen nur an Steineiche.
#Set Time dCO2 dCO2-0 dH20 dH20-0 Cabs Flow Pres Tdp Tleaf relH Tcuv Text Lcuv
p132 FW 5450
p132 DW 309.0
p132 ALEAF 24.1
p132 ABSA 97.5
p132 ABSB 97.5
p132 LEAFN 1.08
p132 LEAFC 45.73
p132r = p132
p132 1109 -9.33 -0.60 3642 808 390 1000 980 8.020.2 57.6 20.0 16.9 210 0002909
p132 1205 -10.30 0.93 2151 736 662 1000 981 8.1 20.553.120.116.6 210 fst=t==X=] 8 8 1S3 8
p132 1300 -6.49 3.32 1281 693 1480 1000 981 8.120.9 50.520.017.3 212 8 8 8 8 8 ==} 8 =]
p132 1340 -3.75 4.23 1104 690 24221000 981 8.1 20.9 49.8 20.0 17.3 209 PP e =]
p132 1434 -3.94-2.81 4134 733 2151000 981 8.120.360.020.016.9 211 coocool969
p132 1542 -2.83-2.8 5144 749 2491000 981 8.0 24.7 63.3 20.1 17.2 1543 [s3s3=3=t=] 8 8 =3 8
p132 1620 -2.75-0.63 2017 733 400 1000 981 8.0 25.5 53.0 20.0 17.9 1543 8888823582
p132 1650 -3.32 0.87 1520 701 650 1000 981 8.1 25.7 51.3 20.0 17.6 1546 ccocococf9c©
p132 1720 -2.54 2.54 1227 690 1168 1000 981 8.1 25.550.3 20.0 17.6 1545 200008398
p132r 1813 -0.85-3.26 1474 690 651000 981 2.119.834.920.116.0 1 8 8 8 g g oo 8 o
p132r 1844 -0.93 -3.29 1152 690 401000 981 2.123.923.525.1150 1 Pl e T B
p132r 1918 0.52-3.29 1190 690 401000 981 2.028.415.430.314.2 1 oo ~o
K addddd
~~O~
p133 ALEAF 115 RN
p133 LEAFN 1.08 QYUYUYIIYI
p133 LEAFC 45.73 D000 n R0 H0
N N
! p133 Restparameter fehlen — Wolkenbruch ool To R
IYYYSISNYY
p133 0951 -3.42 3.51 2154 827 22831000 977 8.0 23.7 53.4 20.0 15.0 1505 AN NS Ty
888885582
p134 ALEAF11.9 o0ocococo@Ogso
p134 DW 171.1 000002808
p134 LEAFN 1.08 222223323
p134 LEAFC 45.73 HOHOMNNNHN
o coccoo g g =] g
! p134 kein Frischgewicht é%ﬁ § § Q Q % #
p134 1358 -3.96 3.64 1956 762 2362 1000 976 8 .220.017.11533 L e b
p134 1421 -3.21 3.64 1485 762 2340 999 976 8. .920.017.0 781 ©coooo P I
pl34 1426 -2.78 3.64 1399 762 2331 999 976 8. .520.017.2 418 S9Y g as s g <
pl34 1433 -1.89 3.64 1313 762 2314 998 976 8. .220.016.7 212 NANNANYDBHY
p134 1440 -0.74 3.64 1238 762 2308 999 976 8. 20.016.9 117 cdooodoS o
pi34 1452 2.35 3.80 1074 710 22911000 975 8. 20.016.8 29 Soccsos28
ANNANANN
p134 1532 0.23 -2.00 4061 666 66 999 975 8.1 22. 0.0 16.5 1537 QOHNRO MO m™M
p134 1542 -3.96 -0.63 4134 765 204 999 975 8.1 22. .8 20.0 16.5 1536 5 ‘ﬁ 8 g 8 3B 8
p134 1600 -7.88 0.90 3908 668 385 999 974 8.122.9 60.0 20.0 16.4 1537 N DO ML o 0
p134 1648 -6.25 0.90 2485 668 382 998 974 8.123.355.120.0 15.6 1537 ocoo ; w
p134 1710 -5.33 2.43 1673 658 694 998 974 8.123.4 52.2 20.0 15.4 1535 NNNNNNNGAN
p134 1745 -3.18 4.04 1251 660 1543 999 974 8.1 23.6 50.6 20.1 14.5 1536 QA A0 4

Abbildung G.1: Beispiele fiir die Auswertungsdateien.

Links: Ausschnitt aus der Datei allsets.dat fiir die Meftkampa-
gne in der Toskana. Die Datei kann mit einem einfachen Text-
editor erstellt werden. Gezeigt sind die Mefireihen p132, p132r
(eine Respirationsmessung am gleichen Blatt), p133 und p134.
Die Zusatzdaten fiir p132 werden in Form von Key/Value-Paa-
ren gesetzt. Es bedeuten: FW und DW Frisch- und Trockengewicht
[mg], ALEAF Blattfliche [cm?], ABSA und ABSB die Absorption [%)]
von PAR an Flidche und Mittelrippe (sofern vorhanden), LEAFN
und LEAFC Kohlenstoff- und Stickstoffmassenanteile [%]. Die ein-
mal gesetzten Werte konnen durch eine Zuweisung fiir andere

11.15 -9.33 -0.60 3642 808 390 1000 980 1013
12.08 -10.30 0.93 2151 736 662 1000 981 1013
13.00 -6.49 3.32 1281 693 1480 1000 981 1013
16.83 -3.32 0.87 1520 701 650 1000 981 1013
17.33 -2.54 2.54 1227 690 1168 1000 981 1013

Mefreihen iibernommen werden (p132r = p132).
Die Datei enthélt auch Warnungen, z. B. fehlen bei p133 und p134 manche Zu-
satzdaten.

Mitte: p132.in ist eine unkommentierte Datei, die nur die extrahierten Mefidaten
und in weiteren Spalten die Zusatzdaten enthélt. Der Zeiteintrag wird dezimal
umgerechnet, der Referenzluftdruck 1013 hPa hinzugefiigt und die Temperatur Teq:
gestrichen. Die Massen werden in [g], die Blattfliche in [m?] umgerechnet.
Rechts: p132.ber enthilt eine Kopfzeile mit den Spaltenbeschriftungen. Die be-
rechneten Grofen sind CO,-Austausch A, Transpiration E, Leitfihigkeit fiir Was-
serdampf g.,, Ci, Dampfdruckdefizit D, die absoluten Fehler (nach Fehlerrechnung)
AA, AE, Agw, AC; sowie zwei Alternativwerte fiir g, und entsprechend fiir C;,
die fiir die Abschétzung des Fehlers durch zu hohe Blattemperaturen gedacht sind.
Der erste Alternativwert ersetzt T; durch T.y. (das ist in der Regel die Untergrenze
fiir die Schitzung von T;), der zweite setzt T; auf (T} +Teuv ) /2. Die Austauschwerte
sind noch absolut. Uber die durchgereichten Werte fiir Blattfliiche oder -gewicht
konnen die gewiinschten Beziige hergestellt werden.
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22 859 45.730 1.080 0.0000 0.0000

31 60 242 208 236 208 45.730 1.080 0.0000 0.0000

81 447 45,730 1.080 0.0000 0.0000
17 50 335 245 238 244 45.730 1.080 0.0000 0.0000

31 647 45.730 1.080 0.0000 0.0000
55 344 45,730 1.080 0.0000 0.0000
34 444 45.730 1.080 0.0000 0.0000
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Ausklappbare Legende zu den Abbildungen im Ergebnisteil

1. Ergebnisse fiir ein wurzelnahes Bodenwasserpotential ¢, von —1.25 MPa (das die Abweichung zwischen Modell und Daten minimiert)

Rechts: das Diagramm zeigt die Leitfa-
higkeit g., und die interzellulare CO,-
Konzentration C;, beide abhéngig von
der Zeit. Gefiillte Kreise sind Mefwer-
te, offene Kreise Modellergebnisse. Die
Pfeile markieren deir fallenden Tages-
gang der Leitfiliigkeit bei wiederkehren-
den Bediiigungen.
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Links: die MeRreihe p124a beginnt oben
um 11:14 Uhr bei Cq =360 ppm. Es fol-
gen hohere Konzentrationen (den Ver-
bindungen zwischen den Punkten fol-
gend). Um 12:43 Uhr wird wieder Cq =
360 ppm-angeboten. Die Reihe p420b
wurde” bei trockener Luft mit hohen
Konzentrationen begonnen und endet
mit Cy = 360 ppm.

Die kleine Grafik zeigt Leitfdhigkeits-
werte aus Experiment und Modell im
Vergleich. Bei Ubereinstimmung zwi-
schen Messung und Modell wiirden die
Punkte auf der Diagonalen liegen. Die
guw-Achsen beginnen bei 0 und ha-
ben den gleichen Wertebereich wie im
grofien Diagramm.
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Der feste Wert ¢, = —1.25 MPa fiir

p124 minimiert die mittlere Abweichung
des Modellergebnisses von den Mefida-
ten (Streuung um die Diagonale).

2. Ergebnisse fiir pro MeRwert berechnetes wurzelnahes Bodenwasserpotential ¢, (als Versuch, den Tagesgang darauf zuriickzufiihren)

Fiir jeden MeRpunkt wird das wurzel-
nahe Bodenwasserpotential i, berech-
net, mit dem das Modellergebnis ge-
nau den Mefdaten entspricht.Je deut-
licher die Leitfihigkeit unter wieder-
kehrenden Bedingungen abnimmt, de-
sto stirker muf v, abfallen.

Die korrespondierenden Werte fiir
C; zeigen den Mefablauf. Wenn die
Zackenform sich in dem Verlauf von
¥ direkt bzw. gespiegelt wiederfindet,
deutet das auf eine zu starke bzw. zu
schwache Reaktion des Modells auf C;
hin. (Reagiert das Modell zu stark,
so liefert es bei hohem C; zuwenig
Leitfahigkeit. Ein positiveres v, wiirde
zum Ausgleichen berechnet.)

In den meisten Reihen ist die Eingangs-
feuchte konstant geregelt. Das Dampf-
druckdefizit fiir das Blatt hidngt aber
auch von der zusidtzlichen Befeuchtung
der Kiivettenluft durch Transpiration
ab. Hohes C; bedeutet bei stark rea-
gierenden Bldttern wenig Transpirati-
on, demzufolge steigt D. Diese Korre-
lation zwischen C; und D erschwert die
getrennte Parameterisierung der beiden
Umweltreaktionen.
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Besonderes: der Baum stand ab 13:30
Uhr im Schatten einer grofien Kastanie.
Etwas spéter hort der Abfall von .. auf.
Zufall?

gy [mmol m?s7

Wird jeder Datenpunkt iiber 1, an die
Messung angeglichen, erhélt man einen
vorwiegend fallenden Tagesverlauf, der
links dargestellt ist.

Die Modellergebnisse sind jetzt mit den
MeRdaten identisch, darum wird das fol-
gende Diagramm iiberfliissig:

g, Mod
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h=52..60 %
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i [ppmi

Die Reihe p124b hat so niedrige Leit-
fahigkeitswerte, dak das hohe Defizit D
kaum noch durch den Transpirationsan-
teil schwankt.

Das Licht in der Kiivette hat volle In-
tensitdt (ca. 2000 pE m~2 s 1).
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