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Kapitel 1Einleitung1.1 Die S
hlüsselrolle der StomataDie Stomata sind die regulierbaren Spaltö�nungen der P�anzen, die das Blattinnere mit derAuÿenluft verbinden. Dabei handelt es si
h um spezialisierte Zellanordnungen in der Epidermisdes Blattes. Die Epidermis mit ihrer wa
hsartigen Cutinau�age ist ansonsten fast undur
hläs-sig für Wasser- und Gasaustaus
h.Dur
h die Stomata gelangt tagsüber Kohlendioxid, CO2, ins Blattinnere, indem es einemKonzentrationsgefälle folgt, das dur
h den CO2-Verbrau
h der Photosynthese aufgebaut wird.Na
hts überwiegt die Respiration und erzeugt beträ
htli
he Konzentrationen an CO2 im Blatt-inneren, das dur
h die Spalten entwei
ht. Die Luft in den interzellulären Zwis
henräumen imBlattinneren ist fast immer feu
hter als die Auÿenluft, so daÿ au
h der Wasserdampf na
hauÿen di�undiert, sobald die Stomata geö�net sind.Dieser Wasserverlust dur
h Transpiration ist der Posten im Wasserhaushalt der P�anze,der über das Überleben der Blätter und der gesamten P�anze ents
heidet. Der Transpira-tionsstrom kann wesentli
h mehr Bodenwasser in die Atmosphäre befördern als die direkteVerdunstung der Bodenober�ä
he. Wenn ni
ht mehr genug Bodenwasser verfügbar ist, be-droht der Wasserverlust die Existenz der P�anze. Generell besteht daher die Tendenz, jedemWasserverlust dur
h S
hlieÿen der Spaltö�nungen zu begegnen.Ständig ges
hlossene Stomata würden aber den Na
hs
hub von CO2 für die Photosynthesestoppen und damit die Assimilation und jegli
hes Wa
hstum unterbinden; ganz abgesehenvon der Notwendigkeit des Transpirationsstroms für den Transport von Wasser und Boden-mineralien in die oberen P�anzenteile und für die Kühlung der Blätter � etwa im Kronenda
hdes Regenwaldes � auf erträgli
he Temperaturen. Drastis
h formuliert hat die P�anze also dieWahl zwis
hen �Verhungern und Verdursten� (Ras
hke, 1976).Eine ökonomis
h sinnvolle Strategie ist daher, die Stomata unter günstigen Bedingungenfür die Assimilation zu ö�nen und ansonsten ges
hlossen zu halten. So verhalten si
h dieStomata in der Tat, und der Umstand, daÿ die Spalten ni
ht nur o�en oder ges
hlossen seinkönnen, sondern stufenlos in der Ö�nungsweite reguliert werden, demonstriert die Bedeutungdieses emp�ndli
hen Regelsystems für die P�anze und betont die S
hlüsselrolle der Stomatafür den Wasser- und Kohlensto�haushalt. 11



1.2 Die steigende CO2-Konzentration in der Atmosphäre wirktsi
h auf die P�anzen ausJe mehr Li
ht und je höher die Temperatur (bis zu einem breiten optimalen Plateau), destogünstiger sind die Bedingungen für die Assimilation. Dann wird die Rate der CO2-Fixierungbei gegebener enzymatis
her Ausstattung nur no
h dur
h das Substratangebot begrenzt. Eineniedrige CO2-Konzentration in den Interzellularen, Ci, erzeugt einen zusätzli
hen Ö�nungs-drang der Stomata, der den Di�usionswiderstand für das hineindi�undierende CO2 weitersenkt und den Na
hs
hub steigert. Hohe Werte von Ci wirken umgekehrt.Was aber ges
hieht bei dem gegenwärtig ras
h ansteigenden CO2-Gehalt der Atmosphäre?Aus dem bisher Gesagten ist klar, daÿ eine erhöhte Konzentration der Auÿenluft überdie Di�usion au
h die innere Konzentration Ci erhöht. Damit steht der Photosynthese mehrSubstrat zur Verfügung, und ihr Verbrau
h wird si
h entspre
hend erhöhen. Zusätzli
h wirdder Anstieg der interzellulären CO2-Konzentration die Stomata etwas s
hlieÿen, damit denNa
hstrom etwas behindern und Ci lei
ht senken. Im Glei
hgewi
ht wird si
h gegenüber demjetzigen Zustand ein etwas höherer Wert von Ci einstellen, bei dem die Photosynthese etwasmehr CO2 bindet und die Stomata etwas weiter ges
hlossen sind.Die Abnahme der stomatären Leitfähigkeit aber bedeutet glei
hzeitig, daÿ weniger Wasserdur
h Transpiration verlorengeht.Mittelfristig sind die Folgen des CO2-Anstieges auf die Vegetation ni
ht so lei
ht zu über-bli
ken. Der Gewinn aus einer gesteigerten Assimilatproduktion wird in Wurzel und Sproÿinvestiert, wobei ein Zuwa
hs von Blattmasse und -�ä
he die CO2-Aufnahme weiter steigernkann � wenigstens transient bis zum ges
hlossenen, optimal li
htabsorbierenden Bestand. EinZinseszins-E�ekt also, düngt das erhöhte CO2 die Vegetation?Hier sind die Nährsto�e ents
heidend, die an Boden und P�anze gebunden sind und diesemSystem nur begrenzt zugeführt werden können; im Fall des Sti
ksto�s z. B. dur
h Symbiosenvon Leguminosen mit Knöll
henbakterien oder dur
h atmosphäris
he Deposition anthropogenerzeugter Sti
koxide. Wenn die Nährsto�aufnahme ni
ht mit dem Assimilatgewinn S
hritthält, wird die P�anze ihr Wurzelsystem ausbauen und ni
ht so sehr in weitere Blatt�ä
heinvestieren und die spezi�s
he Photosyntheserate verringern � kein Zinseszins-E�ekt mehr.Andererseits würde der Wasserspare�ekt dann ni
ht dur
h eine gröÿere Ober�ä
he zuni
htegema
ht. Es kann zu einer Verlängerung der Vegetationsperiode kommen, wenn das Boden-wasser länger als bisher ausrei
ht. Denn der lebensnotwendige Zwang, bei Tro
kenheit dur
hStomatas
hluÿ � oder gar dur
h Abwerfen der Blätter � Wasser zu sparen, wird gemildert.Immerhin ist derzeit na
h dem Miami-Modell (Lieth, 1975) die Produktivität der Vegetationauf knapp 70% der Landober�ä
he dur
h den Nieders
hlag begrenzt (unter Verwendung derKlimadaten von Cramer und Leemans 1996).Also beein�ussen sowohl die verfügbaren Nährsto�e als au
h das verfügbare Bodenwasser,wie weit si
h das Potential des CO2-Düngee�ektes entfalten kann. Ausmaÿ und geographis
heVerteilung werden weltweit intensiv erfors
ht; der Düngee�ekt ist die gröÿte Unsi
herheit inder globalen Kohlensto�bilanz (Tabelle 1.1).Ein zusätzli
her Aspekt des CO2-Anstiegs sind klimatis
he Veränderungen dur
h die Wir-kung von CO2 als Treibhausgas. Die vegetationsbede
kte Landober�ä
he ist doppelt beteiligt:erstens dur
h die CO2-Aufnahme während eines gesteigerten P�anzenwa
hstums, so daÿ einTeil des verbrannten Kohlensto�s aus fossilen Quellen von der Vegetation aufgefangen wird;zweitens dur
h den veränderten Energiehaushalt der Vegetation, da die reduzierte Transpira-12



Tabelle 1.1: Aktuelle Zahlen zum globalen Kohlensto�haushalt für die Veränderungen im Zeitraum 1860�1995.Angaben in Gigatonnen C. Werte für die Biosphäre aus Tab. 1.2. Na
h einer Studie für das BMBF (Heimannet al., 1997).Kohlensto�bilanz der Atmosphäre für 1860�1995:+255 Gt aus Verbrennung fossiler Brennsto�e+100 Gt Freisetzung aus der Biosphäre (Tab. 1.2)�120 Gt CO2-Aufnahme in die Ozeane�150 Gt CO2-Verbleib in der Atmosphäre85 Gt unbekannter Verbleib (�missing sink�)
CO2 100" 255"120#  15085?

Tabelle 1.2: Veränderungen des Kohlensto�gehaltes in der Biosphäre im Zeitraum 1860�1995. Die Ein�üsse vonLandnutzungsänderungen (z. B. Rodungen), Klimaänderungen und CO2-Düngee�ekt sind separat dargestellt.Na
h Ergebnissen des High-Resolution Biosphere Model (HRBM; Esser et al., 1994a) unserer Arbeitsgruppe mitKlimadaten von Cramer und Leemans (1996), Jones et al. (1986) und Hulme (1995) sowie Landwirts
haftsmu-stern na
h Olson (1992). Der CO2-Düngee�ekt beruht hier auf einer empiris
hen Funktion der atmosphäris
henCO2-Konzentration und der Bodenfru
htbarkeit. Er enthält keine We
hselwirkung mit dem Klima.Landnutzungs- Klima- CO2-änderungen änderungen Düngee�ekt�125 Gt �5 Gt +53 Gt Phytomasse�7 Gt +1 Gt +5 Gt Bestandesabfall�106 Gt +45 Gt +39 Gt organis
her Bodenkohlensto��238 Gt +41 Gt +97 Gt insgesamt: 100 Gt Freisetzung
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tion weniger latente Wärme (Verdampfungswärme) in die Atmosphäre transportiert.Von den zwei E�ekten kann die CO2-Senke nur vorübergehend wirksam sein, bis der Über-s
huÿ an gebundenem Kohlensto� na
h der Verweildauer (von einigen Jahrzehnten) in derPhytomasse dur
h die Destruenten aus dem Bestandesabfall freigesetzt wird und si
h Produk-tion und Abbau wieder ausglei
hen. Aber der Energiehaushalt ist langfristig verändert und istmit dem Klimages
hehen eng gekoppelt.1.3 Ein Stomatamodell wird gebrau
htAlle genannten Auswirkungen des CO2-Anstiegs sind über weniger enge Rü
kkopplungen mitden biogeo
hemis
hen Kreisläufen in der Natur verbunden. Die qualitativen Aussagen desletzten Abs
hnitts lassen si
h aber nur mit Hilfe von Modellen genauer fassen und in ihrerrelativen Bedeutung untersu
hen. Die S
hlüsselrolle der Stomata bedingt eine S
hlüsselrolledesjenigen Modells, wel
hes die Stomatareaktion auf die Umweltbedingungen (Wasser, Li
ht,Temperatur, CO2) bes
hreibt.Es existieren bereits etli
he Stomatamodelle. Keines davon eignet si
h gut zur Untersu-
hung der Folgen des CO2-Anstiegs, weil keines der Modelle die zugrundeliegenden Me
hanis-men der Stomatareaktion bes
hreibt. Vielmehr sind die Modelle von empiris
her Natur undberuhen auf Messungen unter gegenwärtigen CO2-Bedingungen, wie die Leitfähigkeit mit ein-zelnen Umweltfaktoren korreliert. Dahinter steht die Ho�nung, man könne die Reaktion derStomata auf Li
ht, die Reaktion auf Luftfeu
hte, die Reaktion auf Bodenwasser usw. s
honauf der Ebene der si
h einstellenden Stomata-Leitfähigkeit trennen. Eine sol
he Trennungwirft sofort die Frage auf, wie man die Einzelreaktionen denn zusammenzusetzen hat, da,überspitzt gesagt, jede Reaktion für si
h ja bereits einen Wert der Leitfähigkeit liefert. Inden existierenden Modellen wurde für die Einzelreaktionen der einfa
hste Ansatz, nämli
h einProduktansatz, gewählt. Die beiden populärsten Modelle von Jarvis (1976) bzw. Ball (1988)berü
ksi
htigen auÿerdem ni
ht alle wi
htigen Faktoren. Bei Jarvis und Derivaten wie vonStewart (1988) und Dolman et al. (1991) bes
hrieben wird die CO2-Reaktion verna
hlässigt.Bei Ball und Derivaten wie die Modelle von Lloyd (1991) und Leuning et al. (1995) fehlt derEin�uÿ des Bodenwassers. (Mehr zu diesen empiris
hen Modellen in Abs
hnitt 2.4.1.)Der Produktansatz bedeutet, daÿ die Teilreaktionen jeweils nur von einem Umweltfak-tor abhängen: die Umweltfaktoren dürften si
h dann in ihrer Wirkung auf die Leitfähigkeitgegenseitig ni
ht beein�ussen. Experimente zeigen aber, daÿ eine We
hselwirkung zwis
henden Umweltfaktoren existiert. In diesem Sinne s
hrieb Morison in einem Bu
hartikel überStomata und CO2, �wegen der anderen beteiligten Faktoren [...℄ könne es si
h als unmögli
herweisen, die Emp�ndli
hkeit der Stomata auf CO2 zu de�nieren� (Morison, 1987). In denModellen vom Jarvis-Typ wurden immerhin rudimentäre We
hselwirkungen eingeführt (Bal-do

hi et al., 1991, S. 200), indem man au
h Funktionen von zwei Umweltfaktoren verwendete(z. B. Luftfeu
hte und Bodenwasser, Grünhage und Haenel, 1997).Die Vorgänge beim Ö�nen und S
hlieÿen der Stomata sind s
hon weitgehend verstanden.Die Analyse ergibt ein viels
hi
htiges Bild, bei dem die Leitfähigkeit der Spaltö�nungen dur
hderen Länge, Breite und Tiefe bestimmt wird; die Ö�nung entsteht dur
h ein Ans
hwellender S
hlieÿzellen, die si
h gegeneinander abstützen und ihre Na
hbarzellen wegdrängen; dieWasserbewegungen folgen Dru
kverhältnissen, die osmotis
he und hydraulis
he Ursa
hen ha-ben; der Transport der osmotis
h wirksamen Substanzen wird von Pumpen angetrieben underfolgt dur
h regelbare Kanäle in der Zellmembran, die auf Botensto�e reagieren können; der14



hydraulis
he Wassertransport kommt dur
h die Transpiration der Blätter dur
h die Spaltenund die einfallende Strahlung zustande.Die vers
hiedenen Umweltfaktoren haben spezi�s
he Angri�spunkte in diesem System. EinModell, das si
h an den Wirkungsme
hanismen orientiert, muÿ die erforderli
hen Ebenen ab-bilden und zu einem Ganzen synthetisieren. Der Einsatzberei
h des Modells liegt aber ni
ht inder Na
hbildung weiterer physiologis
her Details, sondern in der Anwendung auf ökologis
heFragestellungen, also sol
he, die den Haushalt der P�anzen betre�en. Das wesentli
he Zielmuÿ sein, bei der Vorhersage der Leitfähigkeit die We
hselwirkung zwis
hen den Umweltfak-toren gut zu tre�en, und ni
ht ein detailgetreues Abbild eines Zellenkomplexes im Computerentstehen zu lassen. Mit diesem Ziel vor Augen entstand meine Arbeit.1.4 Die Fragestellung meiner ArbeitEin Modell ist kein Selbstzwe
k, sondern ein wi
htiges Instrument der Fors
hung, mit demHypothesen über Abläufe und funktionale Zusammenhänge quantitativ überprüft werden kön-nen. Darum endet diese Arbeit ni
ht na
h der Entwi
klung des Modells, sondern zeigt au
heine Anwendung. Von vielen denkbaren Fragestellungen haben wir uns eine spezielle Fragevorgenommen, die aus unserer experimentellen Arbeit stammt.Im Rahmen der Fors
hungsaktivitäten unserer Arbeitsgruppe zum Kohlensto�kreislaufhaben wir Meÿkampagnen in vers
hiedenen Klimaregionen der Erde dur
hgeführt. In diesenExkursionen dur
hmusterten wir die Vegetation na
h funktionalen Typen in bezug auf ihreCO2-Reaktion. Dazu haben wir Meÿdaten an Bäumen zur Reaktion der Stomata und derPhotosynthese auf unters
hiedli
he CO2-Konzentrationen erhoben.Wir konnten viele Arten untersu
hen, indem wir uns auf eine Meÿsequenz mit vers
hie-denen CO2-Konzentrationen unter ansonsten optimalen Bedingungen (viel Li
ht und hoheLuftfeu
hte) bes
hränkten. Wenn die Zeit es erlaubte, kamen Meÿreihen mit anderen Li
ht-und Feu
htebedingungen hinzu. Dieses Datenmaterial benutze i
h, um das Stomatamodell füreinige Arten aus vers
hiedenen Klimazonen zu parameterisieren. Damit weise i
h na
h, daÿ dasModell die CO2-Reaktion der Stomata und ihre Modulierung dur
h andere Umweltein�üssebes
hreiben kann.
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Kapitel 2Der Stand der Wissens
haftDieses Kapitel bietet eine kurze Übersi
ht über den Stand der Stomatafors
hung, angefangenbei allgemeinen De�nitionen über Morphologie und Physiologie bis zur Theorie der Gaswe
h-selmessungen und Stomatamodellen. Auf diesem Fundament bauen die folgenden Kapitel auf.2.1 Begri�e und De�nitionenEs gibt mittlerweile hervorragende Lehrbü
her, die si
h mit dem Gebiet zwis
hen P�anzen-physiologie und Ökologie bes
häftigen. Mein Favorit ist �Physi
o
hemi
al and EnvironmentalPlant Physiology� von Nobel (1991). Nobel behandelt die Thermodynamik der Di�usion, desWassers und wässriger Lösungen; Strahlung, Photosynthese und bioenergetis
he Aspekte; Gas-austaus
h auf der Ebene von Blatt und Bestand. I
h ri
hte mi
h, wenn mögli
h, na
h seinerNomenklatur, die dem allgemeinen Gebrau
h in der Literatur entspri
ht. Eine Übersi
ht derverwendeten Gröÿen und Einheiten �ndet si
h in Anhang A.2.1.1 Konzentration und Sto�mengenanteilIn der Ökophysiologie werden oft Sto�mengen statt Massen verwendet. Beispielsweise wer-den Konzentrationen in mol m�3 gemessen. Ende der 70er Jahre begann si
h die Erkenntnisdur
hzusetzen, daÿ es bei Flüssen gasförmiger Substanzen günstiger ist, die antreibende Kon-zentrationsdi�erenz als Sto�mengenanteil (mol mol�1) auszudrü
ken.1) Die Einheiten wurdenausgetaus
ht, aber die Bezei
hnung Konzentration blieb haften. Um die gebräu
hli
hen Sym-bole und Bezei
hnungen verwenden zu können, s
hlieÿe i
h mi
h diesem unpräzisen Gebrau
han. Zum Beispiel steht Ci für die interzelluläre CO2-�Konzentration� in ppm(v) = µl l�1 =µmol mol�1. Wo e
hte Konzentrationen auftreten, habe i
h sie dur
h das Symbol 
 kennt-li
h gema
ht. In jedem Fall �ndet man die zugehörige Einheit im Anhang A. Die Umre
h-nung zwis
hen Konzentration 
 und Sto�mengenanteil � ges
hieht mit dem Molvolumen VM(0.0224 m3 mol�1 bei 1013 hPa und 0 °C).2.1.2 Di�usion, Flüsse, Konzentrationen, LeitfähigkeitDer Wasserdampf- und CO2-Austaus
h der Blätter beruht auf Di�usion, die bestrebt ist,herrs
hende Konzentrationsunters
hiede auszuglei
hen. Die Konzentration 
 (hier in mol m�3)1)Ein Grund dafür ist, daÿ die Leitfähigkeit bezogen auf Sto�mengenanteile praktis
h dru
kunabhängig undwenig temperaturabhängig ist, was Verglei
he unter vers
hiedenen Bedingungen erlei
htert.16



ist daher orts- und zeitabhängig. Die Di�usion wird bes
hrieben dur
h das erste Fi
ks
heGesetz. Der Fluÿvektor j (mol m�2 s�1; eine Stromdi
hte) hängt vom Di�usionskoe�zientenD (m2 s�1) der Substanz im Medium und dem Gradienten2) der Konzentration ab,j(x) = �D � grad 
(x) (2.1)Die Erhaltung der Masse wird dur
h die Kontinuitätsglei
hung ausgedrü
kt. Konzentra-tionsänderungen an einem Ort treten dann auf, wenn Zu�üsse und Ab�üsse si
h dort ni
htkompensieren, d. h. wenn der Fluÿ dort Quellen oder Senken hat:��t
(x) = �div j(x) (2.2)Beim Gaswe
hsel der Blätter haben wir es mit zwei Kompartimenten zu tun, die miteinan-der verbunden sind. Die Auÿenluft ist gut dur
hmis
ht, und aufgrund ihres groÿen Volumenswerden die Konzentrationen von Wasserdampf und CO2 nur unwesentli
h vom Gaswe
hsel be-ein�uÿt. Im kleinen Interzellularvolumen stellen si
h die Konzentrationen ras
h entspre
hendZu- und Ab�uÿ ein. Es herrs
ht dann ein Flieÿglei
hgewi
ht mit unters
hiedli
hen Konzen-trationen in den beiden Kompartimenten und einem stationären Konzentrationsgradientenentlang der Verbindungsstre
ke. An jedem Ort x ist �
=�t = 0 und div j = 0 wegen (2.2).Mit Glei
hung (2.1) erhält man für die Konzentrationsverteilung 
(x) die Lapla
e-Glei
hungdiv grad 
 = 0.Wie man in Abbildung 2.1 erkennen kann, ist die Konzentrationsverteilung innerhalb einerPore mit konstantem Quers
hnitt eindimensional. Die Lapla
e-Glei
hung lautet für eine Di-mension d2
=dx2 = 0. Folgli
h muÿ der Konzentrationsgradient d
=dx konstant sein und kanndur
h den Quotienten aus Konzentrationsdi�erenz �
 zwis
hen den Kompartimenten und dere�ektiven Porenlänge Æ ersetzt werden. Diese e�ektive Länge enthält eine Randkorrektur vonübli
herweise dem einfa
hen Porenradius pro Porenende (Abb. 2.1). Für den Fluÿ dur
h diePore gilt im Glei
hgewi
ht jst = �D ��
=Æ (2.3)Der Fluÿ jst bezieht si
h auf den Porenquers
hnitt ast. Dur
h jede Pore �ieÿen ast jst Molpro Sekunde. Kennt man die Anzahl Poren nst pro m2 Blatt, kann man den Fluÿ auf dieBlatt�ä
he beziehen: j = nst ast jst = �Dnst ast�
=Æ (2.4)oder mit Sto�mengenanteil statt Konzentration= �Dnst astVM Æ �� = �g�� (2.5)Der Proportionalitätsfaktor g wird als Leitfähigkeit oder Konduktanz bezei
hnet. Die Leitfä-higkeit hat die glei
he Einheit wie der Fluÿ (mol (m2 Blatt)�1 s�1).3) Ihr Kehrwert ist derWiderstand r.2)Gradient und Divergenz sind Di�erentialoperatoren der Vektoranalysis. Der Gradient eines Skalarfeldes
(x) ist de�niert als Vektor, dessen Komponenten die Ableitungen na
h den einzelnen Ortskoordinaten sind:grad 
(x) = (�
=�x; �
=�y; �
=�z). Die Divergenz eines Vektorfeldes j(x) ist de�niert als Summe der Ablei-tungen der Vektorkomponenten na
h der jeweiligen Ortskoordinate: div j(x) = �jx=�x+ �jy=�y + �jz=�z.3)Um ein Gefühl für Gröÿenordnungen zu geben: Typis
herweise �ndet man 100 Stomata pro mm2 mit einermittleren Ö�nung von 20 µm2. Der Di�usionskoe�zient für Wasserdampf in Luft beträgt 2:1 � 10�5 m2 s�1.Die Spaltö�nung ist rund 10 µm tief. Daraus ergibt si
h eine Stomataleitfähigkeit von 0.2 mol m�2 s�1. Füreinige unserer Meÿp�anzen sind diese Daten gemessen worden.17
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t = 150 µs  10 µm ——

t = 100 µs  10 µm ——
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Abbildung 2.1: Linien konstanter Luftfeu
hte bei einer einzelnen Pore (oben) und bei di
ht beieinander liegen-den Poren (unten). Ergebnisse aus meinem zweidimensionalen Di�usionsmodell (Anhang B) als Glei
hgewi
hts-werte, die si
h na
h 100�150 µs eingestellt haben. Zellmaterial ist dur
h � dargestellt und wurde willkürli
hvorgegeben. Die Poren sind 8µm weit geö�net. Die Auÿenluft (oberer Rand) hat eine relative Feu
hte von50%. Der Linienabstand entspri
ht 2.5%. An der äuÿeren Porenö�nung liegt die Feu
hte etwa bei 70%, ander inneren Ö�nung bei etwa 95%. Die e�ektive Porenlänge ist gröÿer als die eigentli
he Länge. Man setztoft eine Randkorrektur von je einem Porenradius an jedem Porenende an, was der Ausbeulung der Linienkonstanter Feu
hte Re
hnung trägt. Die innerste Linie in den Interzellularen entspri
ht 100% Feu
hte. DieInterzellularen sind also in guter Näherung zu 100% mit Wasserdampf gesättigt. Man erkennt die Bildungeiner Grenzs
hi
ht dur
h Vers
hmelzen der Feu
htelinien bena
hbarter Poren mit einem Abstand von 40 µm.Diese Feu
hteverteilung gilt für ruhende Auÿenluft.
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2.1.3 TranspirationDer Fluÿ von Wasserdampf aus dem Blatt wird als Transpiration E (mol m�2 s�1) bezei
hnet.Der Wasserdampf bewegt si
h aus dem Kompartiment Interzellularvolumen in das Kompar-timent Auÿenluft. Die Wasserdampf-Konzentrationen werden entspre
hend mit Wi und Wa(mol mol�1) bezei
hnet. Die Di�usionsglei
hung lautetE = gw (Wi �Wa) ; (2.6)wobei gw die Leitfähigkeit des Blattes für Wasserdampf ist.Der Transpirations�uÿ E besteht aus zwei Komponenten, der stomatären und der 
uti-
ulären Transpiration, wobei der Weg dur
h die Stomata weit überwiegt. Er beginnt an denfeu
hten Zellober�ä
hen, die an die Interzellularräume grenzen und Wasser dort hinein verdun-sten. Innerhalb der Interzellularen ist die Di�usion unbehindert: der Konzentrationsgradientist klein, und die Luft ist nahezu gesättigt mit Wasserdampf.4) Die interzelluläre Wasser-dampfkonzentration Wi bere
hnet man daher aus Sättigungsdampfdru
k es und Luftdru
kpair, Wi = es(Tl) = pair ; (2.7)denn bei idealen Gasen sind Sto�menge und Partialdru
k zueinander proportional. Der Sät-tigungsdampfdru
k ist temperaturabhängig; hier wird die Blattemperatur Tl zugrundegelegt.Die Auÿenkonzentration Wa ist dur
h den herrs
henden Partialdru
k e des Wasserdampfsgegeben. Man bezei
hnet die Konzentrationsdi�erenz au
h mit D und s
hreibtE = Dgw mit D = (es(Tl)� e)=pair (2.8)Anders als die Interzellularen stellen die Spaltö�nungen einen erhebli
hen Widerstand dar,selbst wenn sie weit geö�net sind. Entspre
hend erstre
kt si
h ein steiler Konzentrationsgra-dient über den Spalt. An der Blattauÿenseite verlaufen die Äquipotential�ä
hen einer Poreetwa konzentris
h über der Ö�nung. Die Spaltö�nungen sind so di
ht beieinander, daÿ dieÄquipotential�ä
hen vers
hmelzen und parallel zum Blatt verlaufen (Abb. 2.1). Diese Di�u-sion wird aber überlagert dur
h Luftbewegungen entlang der Blattober�ä
he. Di
ht am Blattbildet si
h eine laminare Grenzs
hi
ht (�boundary layer�) aus, die allmähli
h in die turbulenteAuÿenluft übergeht. Die Di
ke der Grenzs
hi
ht ist abhängig von Windges
hwindigkeit, Breiteder Blattspreite in Windri
htung und Behaarung des Blattes. Sie kann bei ruhiger Luft etli
heMillimeter betragen. Die Grenzs
hi
ht ist damit ein weiterer Widerstand auf dem Weg zurAuÿenluft.Der 
uti
uläre Transpirationsweg beginnt in der Epidermis und führt dur
h die Cuti
ulain die Grenzs
hi
ht. Die 
uti
uläre Leitfähigkeit für Wasserdampf hängt vom Quellungsgradab, ist aber allgemein sehr gering (Boyer et al., 1997). Bezogen auf die Blatt�ä
he ist dieLeitfähigkeit der Stomata im geö�neten Zustand bis zu 200-fa
h gröÿer, im ges
hlossenenZustand immer no
h 1- bis 10-fa
h (Körner, 1995).4)In einem abges
hlossenen System würde si
h über reinemWasser eine relative Feu
hte von 100% einstellen.Ein typis
her Wert für das Wasserpotential (s. u.) von Blättern ist -1.4 MPa, entspre
hend 99% Luftfeu
hte.Die niedrigsten Blattwasserpotentiale von bis zu -5.5 MPa wurden in man
hen Wüstenp�anzen gemessen. Dasentspri
ht immer no
h 96% Luftfeu
hte (Nobel, 1991). Die Interzellularen sind ein o�enes System, so daÿ einGradient der Luftfeu
hte zu den Stomata hin existiert. Die angegebenen Feu
hten gelten daher streng nur amOrt der Transpiration. Egorov und Karpushkin (1988) geben Werte für Wi bis hinab zu 83% an, wobei dergenaue Bezugspunkt unklar ist. 19



gblgst g
uGrenzs
hi
htCuti
ulaMesophyll Die Blattleitfähigkeit für Wasserdampf gw setztsi
h zusammen aus der Parallels
haltung der Stomata-leitfähigkeit gst und der 
uti
ulären Leitfähigkeit g
u,gefolgt von der Leitfähigkeit der Grenzs
hi
ht, gbl:g�1w = (gst + g
u)�1 + g�1bl (2.9)Im folgenden verna
hlässige i
h die 
uti
uläre Leitfähigkeit und s
hreibe statt gbl denWiderstand rbl aus Gründen der Lesbarkeit. Damit wirdgw = gst = (1 + gst rbl) (2.10)Bei vers
hwindender Grenzs
hi
ht geht deren Widerstand auf Null, nur der stomatäre Anteilbleibt übrig.2.1.4 AssimilationDer Fluÿ von CO2 in das Blatt wird Assimilation A (µmol m�2 s�1) genannt. Die CO2-Kon-zentrationen heiÿen Ci und Ca (µmol mol�1), und die Di�usionsglei
hung lautetA = g
 (Ca � Ci) (2.11)Die umgedrehte Reihenfolge der Konzentrationen entspri
ht der Vorzei
henkonvention. Mitg
 wird die Leitfähigkeit des Blattes für CO2 (in der Gasphase) bezei
hnet. Man kann g
auf die lei
hter meÿbare Leitfähigkeit für Wasserdampf gw zurü
kführen. Die Di�usion vonCO2 in Luft ist um den Faktor 1.6 langsamer als die von Wasserdampf. Das entspri
ht demVerhältnis der Di�usionskoe�zienten (vgl. Anhang B). Für Transport dur
h erzwungene Kon-vektion in laminaren S
hi
hten s
hrumpft der Faktor auf 1.37. Sol
he Bedingungen herrs
henin der Grenzs
hi
ht an der Blattober�ä
he. Mit steigender Ges
hwindigkeit und turbulenterKonvektion nimmt der Unters
hied weiter ab.Der Weg des CO2 ins Blatt beginnt bei der Auÿenluft. Zuerst muÿ die Grenzs
hi
ht über-wunden werden. Die Cuti
ula ist für CO2 um 1�2 Gröÿenordnungen weniger permeabel alsfür Wasserdampf (Kerstiens et al., 1992) und brau
ht ni
ht bea
htet zu werden. Dur
h dieStomata gelangt CO2 in die Interzellularen und geht dann in der Zellwand in Lösung. DasHenry-Daltons
he Gesetz gibt an, wel
he Konzentration in Lösung dem Partialdru
k in derGasphase entspri
ht. Der ans
hlieÿende di�usive Transport in der �üssigen Phase ist um vierGröÿenordnungen langsamer als in der Gasphase (Evans und von Caemmerer, 1996). Er führtdur
h das Cytosol über die Chloroplastenmembran in das Stroma der Chloroplasten zu den
arboxylierenden Enzymen.Für die Leitfähigkeit g
 auf dem Weganteil in der Gasphase gilt die Beziehungg
 = gst = (1:6 + 1:37 gst rbl) ; (2.12)wobei man den Weg dur
h Grenzs
hi
ht und Stomata bis zum Ort der Verdunstung zugrundelegt. Mit diesem g
 hat Ci also die Bedeutung der Konzentration am Ort der Verdunstung,ni
ht an dem Ort, wo das CO2 in die �üssige Phase übertritt. Das ist die übli
he De�nitionfür Ci.5)5)Dieses Ci ist ni
ht unbedingt die mittlere Konzentration in den Interzellularen. Das CO2 muÿ s
hon in der20



Man verwendet dieses Ci sogar als Maÿ für das Substratangebot bei der Carboxylierungund benutzt A(Ci)-Kurven zur Charakterisierung der Photosynthese. Das liegt daran, daÿ mitheutigen Gaswe
hselinstrumenten Ci gut meÿbar ist und näherungsweise ein linearer Zusam-menhang mit der CO2-Konzentration an den Bindungsstellen der Ribulose-1,5-bisphosphat-Carboxylase/Oxygenase besteht. Allerdings wird dabei der Ein�uÿ des Luftdru
ks vers
hlei-ert. Im Gebirge herrs
ht zwar die glei
he CO2-Konzentration, aber der niedrigere Partialdru
kist maÿgebli
h für die Lösung von CO2 im Mesophyll. Damit sinkt die Photosynthese und imglei
hen Verhältnis die Photorespiration.In Glei
hung (2.11) wird der Gegenstrom von Wasserdampf verna
hlässigt, der die Dif-fusion des CO2 in das Blatt behindert. Eine genauere Formulierung wird von Ball (1987)angegeben: man nutzt den Umstand, daÿ der Di�usionskoe�zient von CO2 in Wasserdampfverglei
hbar mit dem in Luft ist, und subtrahiert den CO2-Transport mit der mittleren Kon-zentration (Ca + Ci)=2 im Transpirations�uÿ,A = g
 (Ca �Ci)�E (Ca + Ci)=2 (2.13)Diese Korrektur kann etwa 10% ausma
hen6) und sollte berü
ksi
htigt werden, wenn manaus Messungen von A auf den Wert von Ci s
hlieÿen will. Umgekehrt darf man den vielkleineren Strom von CO2 ins Blatt bei der Bere
hnung der Transpiration verna
hlässigen.Bei sehr kleinen Spaltö�nungen ist die Ö�nung wesentli
h s
hmaler als die mittlere freieWeglänge der Gasmoleküle. Die Gasmoleküle stoÿen häu�ger an die Porenwand als gegen-einander. In diesem Fall gelten die Glei
hungen für Di�usion in einer Kapillare (Knudsen-Di�usion). Die Korrektur für Ci ist au
h bei fast ges
hlossenen Poren no
h kleiner als 1%(Leuning, 1983, Fig. 2, Dur
hmesser 0.3 µm) und bleibt hier unberü
ksi
htigt.2.1.5 Das WasserpotentialIn der Thermodynamik können Systeme dur
h vers
hiedene Sätze von unabhängigen Zustands-variablen bes
hreiben werden. Für bio
hemis
he Prozesse läÿt si
h der Zustand eines Systemsam besten dur
h Temperatur T , Dru
k P und Sto�mengen nj der beteiligten Sto�e bes
hrei-ben. Die dazu passende Energiefunktion ist die Freie Enthalpie G(T; P; nj) (im Englis
henau
h mit �Gibb's free energy� bezei
hnet). Viele Abläufe �nden bei konstanter Temperaturund konstantem Dru
k statt. Verändert man unter diesen Bedingungen die Sto�menge ei-ner Substanz, so wird si
h die Freie Enthalpie des Kompartiments ändern. Diese Änderungbezei
hnet man als das 
hemis
he Potential �j dieser Substanz,�j = (�G=�nj)T;P [J mol�1℄ (2.14)Jedes System versu
ht, seine Freie Enthalpie zu minimieren.Wenn für das Wasser in einemKompartiment gilt, daÿ sein 
hemis
hes Potential �w negativ ist, heiÿt das, eine ErhöhungGasphase erhebli
h weiter dur
h die Interzellularen di�undieren, denn die Verdunstung ges
hieht zum groÿenTeil s
hon nahe der Spaltö�nung (Tyree und Yianoulis, 1980, vgl. au
h Abb. 2.1), während die Photosynthesevor allem in den Zellen des Palisadenparen
hyms statt�ndet. Die Form dieser Zellen bietet allerdings einegroÿe Ober�ä
he für die CO2-Aufnahme. Im Verhältnis zur Blatt�ä
he kann lei
ht die 20-fa
he Flä
he errei
htwerden (Nobel, 1991).6)Zur Abs
hätzung: für C3-P�anzen ist das mittlere Verhältnis von Ci=Ca = 0:7 (Ball und Berry, 1982).Unkorrigiert gilt A = 0:3 g
 Ca, mit der Korrektur ist A = 0:3 g
 Ca � 0:85Ca E � 0:3 g
 Ca (1� 3E=g
). DieTranspiration E ist E = 0:02 gw = 0:032 g
 bei einer Konzentrationsdi�erenz von Wi �Wa = 0:02 mol mol�1(65% relative Feu
hte bei 25 °C). Die Korrektur 3E=g
 beträgt also rund 0.1 und vermindert A um 10%. FürC4-P�anzen mit Ci=Ca von dur
hs
hnittli
h 0.4 beträgt die Korrektur nur etwa 3%.21



der Sto�menge Wasser nw würde die Freie Enthalpie vermindern. Sind zwei Kompartimentemit unters
hiedli
hen Werten für �w miteinander verbunden, strömt das Wasser zum nega-tiveren 
hemis
hen Potential. Damit sinkt dort die Freie Enthalpie mehr als sie im anderenKompartiment dur
h den Substanzverlust steigt, und folgli
h sinkt die Freie Enthalpie desGesamtsystems.P�anzenwissens
haftler bevorzugen eine volumenbezogene Energie und haben das Wasser-potential  de�niert als  = �w=�Vw ; (2.15)wobei �Vw das partielle Molvolumen des Wassers ist (�Vw � 18 � 10�6 m3 mol�1 für verdünnteLösungen). Das Wasserpotential kann in Dru
keinheiten (meist MPa) angegeben werden undläÿt si
h so lei
ht mit Turgor und potentiellem osmotis
hen Dru
k in Beziehung bringen.Das Wasserpotential setzt si
h zusammen aus dem hydrostatis
hem Dru
k p einer Lösungbzw. einem Matrixpotential � bei Wasser in einem quellbaren oder porösen Medium, dempotentiellem osmotis
hen Dru
k � sowie dem Gravitationspotential � g h, = p� � � � + � g h (2.16)Der Turgor genannte hydrostatis
he Dru
k kann in P�anzenzellen beträ
htli
he Werte er-rei
hen (MPa; 2MPa entspre
hen immerhin dem 20-fa
hen atmosphäris
hen Dru
k). Die Zell-membran würde reiÿen und die Zellen platzen, wenn die Wände diesen Dru
k ni
ht au�angenwürden.Während der Dru
k eine volumengebundene Ers
heinung ist, bes
hreibt das Matrixpoten-tial We
hselwirkungen des Wassers mit anderen Ober�ä
hen. Der hydrostatis
he Dru
k wirddaher verwendet, wenn es si
h um verdünnte Lösungen mit Wasser als Hauptmedium handelt;Ober�ä
hen spielen dann eine untergeordnete Rolle. Ni
ht so, wenn das Volumen mit porösenMaterialien mit groÿen Ober�ä
hen ausgefüllt ist: so stehen etwa die Zellwände und der Apo-plast unter Atmosphärendru
k, der hydrostatis
her Dru
k ist damit unbedeutend, wenn manni
ht gerade Überdru
k von auÿen anlegt. Das Wandmaterial ist aber quellbar und wirkt wieein Do
ht. Es hat ein Matrixpotential, das umso gröÿer ist, je weniger Wasser gebunden ist.Ein potentieller osmotis
her Dru
k entsteht s
hon dur
h die Gegenwart von osmotis
haktiven Substanzen. Für verdünnte Lösungen gilt das Van't Ho�s
he Gesetz,� = RT 
 ; (2.17)dabei ist R die universelle Gaskonstante (8:3144 � 10�6 MJ K�1 mol�1), T die absolute Tem-peratur (K) und 
 die Konzentration der osmotis
hen Substanzen in Lösung (mol m�3). Mitdiesen Einheiten kommt � in MPa heraus. � Bei konzentrierten Lösungen nimmt die Aktivitätder Substanzen ab, weil ihre We
hselwirkung ni
ht mehr allein auf das Wasser bes
hränkt ist.Dann wird der potentielle osmotis
he Dru
k in (2.17) übers
hätzt.Unters
hiede im Gravitationspotential spielen beim Wassertransport zwis
hen bena
hbar-ten Zellen (�h = 0) keine Rolle, wohl aber beim Transport von den Wurzeln in die Kroneeines Baumes.Allgemein sind in P�anzenzellen hydrostatis
her und osmotis
her Dru
k bestimmend, imApoplasten Matrixpotential und osmotis
her Dru
k. = p� � in P�anzenzellen (2.18) = �� � � im Apoplasten (2.19)22



2.1.6 WassertransportDer potentielle osmotis
he Dru
k ist eine Eigens
haft der Lösung. Auswirken kann er si
haber nur, wenn Kompartimente dur
h semipermeable Membranen voneinander getrennt sind.Der Wassertransport zwis
hen Kompartimenten hängt darum ni
ht unbedingt vom Gradien-ten des gesamten Wasserpotentials, aber do
h von den Gradienten seiner Komponenten ab.Die irreversible Thermodynamik liefert Glei
hungen für Transportvorgänge mit gekoppeltenFlüssen von Wasser und gelösten Substanzen. Der Volumen�uÿ jV (als Volumenstromdi
hteder Gesamtlösung; m3 m�2 s�1) istjV = Lp(�p�Xk �k��k) (2.20)Dabei ist Lp (m s�1 MPa�1) die hydraulis
he Permeabilität, die die Dru
kunters
hiede inAbwesenheit osmotis
her Gradienten mit dem Volumen�uÿ verknüpft. �k heiÿt Re�exions-koe�zient und bestimmt, wie stark die osmotis
h wirksame Substanz k von der Membranzurü
kgehalten wird. � = 0 bedeutet, daÿ die Substanz frei passieren kann und den Volumen-�uÿ folgli
h ni
ht antreiben kann, � = 1 entspri
ht einer semipermeablen Membran, die fürdie Substanz impermeabel ist; folgli
h kann der potentielle osmotis
he Dru
k aufgrund dieserSubstanz den Volumen�uÿ antreiben. Gilt � = 1 für alle relevanten Substanzen, so ist derVolumen�uÿ proportional zum Wasserpotentialgradienten, jV = Lp� , und besteht nur ausWasser, da der Rest der Lösung ni
ht di�undieren kann.Am Plasmalemma werden gelöste Substanzen ni
ht mit dem Wasser gekoppelt transpor-tiert, sondern unabhängig davon dur
h spezielle Transporter. Der Re�exionskoe�zient ist da-her im wesentli
hen glei
h 1 für Ionen und hydrophile organis
he Substanzen (aber ni
ht fürlipophile Substanzen, etwa Alkohole, oder sol
he, die die Membraneigens
haften verändern).Für den Wassertransport im Boden, Xylem und Phloem wird aber ein rein dru
kgetriebenerTransport diskutiert (Nobel, 1991).Als Kehrwert der hydraulis
hen Permeabilität erhält man den (�ä
henbezogenen) hydrauli-s
hen WiderstandR0 der Membran. In (Kramer und Boyer, 1995) �nden si
h folgende Angabenfür hydraulis
he Widerstände:in der Epidermis 1 : : :50 � 106 MPa s m�1in den Nebenzellen 3 : : :50 � 106 MPa s m�1in Mesophyllzellen 17 : : :25 � 106 MPa s m�1Diese Werte beruhen auf Messungen des Zellvolumens, ihrer Ober�ä
he und der Relaxations-zeit na
h einem Dru
kpuls aus einer Mikrosonde.Wir verwenden meist die konkreten Ströme (m3 s�1) und Widerstände (MPa s m�1), diezwis
hen Zellen �ieÿen. Die Umre
hnung ges
hieht über die dur
hströmte Flä
he A, so daÿder Strom J = j A ist und der Widerstand R = R0=A.2.1.7 Ionentransport dur
h MembranenEine Membran trenne zwei Kompartimente, ein �inneres� und ein �äuÿeres�. Ionen können dieseMembran nur an speziellen Stellen passieren: einfa
he Poren, die dann meist steuerbar sindund als Kanäle bezei
hnet werden; Cotransporter, bei denen den Transport zweier Substanzenso gekoppelt ist, daÿ die eine Substanz gegen einen Gradienten transportiert werden kann,weil der Transport der anderen Substanz Freie Energie im Übers
huÿ liefert; und s
hlieÿli
h23



Pumpen, bei denen Sto�we
hselenergie für den Transport aufgewendet werden muÿ. Die Porenbieten den s
hnellsten Transport.Die Doppellipids
hi
ht der Membran wirkt wie ein Kondensator. Es kann si
h eine Span-nung aufbauen, die als Potentialdi�erenz zwis
hen innen und auÿen angegeben wird und au
hals �Membranpotential� bezei
hnet wird. Das elektris
he Potential in den beiden Komparti-menten beein�uÿt das 
hemis
he Potential der Ionen sehr stark. Demgegenüber sind Dru
kun-ters
hiede oder Gravitationspotential bedeutungslos. Der Ionentransport heiÿt darum au
hElektrodi�usion. Die S
hlieÿzellen man
her Arten sind besonders lei
ht isolierbar und sinddankbare Objekte für elektrophysiologis
he Studien. Darum weiÿ man relativ viel über dieMe
hanismen des Ionentransportes an der S
hlieÿzellenmembran und die Rolle von aktivie-renden und deaktivierenden Sto�en. Diese interagieren jedo
h stark (Blatt, 1999) und lassenvon dieser niedrigen Ebene aus kein völlig konsistentes Bild der gesamten Funktionsweise derStomata gewinnen. Die Modellierung der mikroskopis
hen Vorgänge bei der Ionendynamik istno
h am Anfang (Gradmann und Ho�stadt, 1998).2.2 Funktionsweise der Stomata2.2.1 MorphologiePro mm2 Blatt�ä
he �nden si
h typis
herweise 100�300 Stomata. Die Abmessungen der Poreliegen in der Gröÿenordnung von 10 µm: Länge und Ö�nungsweite liegen im Berei
h 6�20 µm,die Tiefe der Pore ist etwas geringer.Etwa die Hälfte aller P�anzenarten sind amphistomatär, d. h. sie besitzen Stomata aufbeiden Seiten des Blattes. Oft �ndet man auf der Blattunterseite erhebli
h mehr und gröÿereStomata. Vor allem Bäume und Sträu
her sind hypostomatär, d. h. sie weisen keine oder sehrwenige Stomata auf der Blattoberseite auf.Drei Bauformen der Stomata sind besonders wi
htig. Am häu�gsten bei Angiospermenist der Helleborus-Typ mit in der Aufsi
ht nierenförmigen S
hlieÿzellen; bei Gräsern sind dieS
hlieÿzellen hantelförmig (der Gramineen-Typ). Bei Gymnospermen gibt es den Coniferen-Typ. Für unsere Zwe
ke unters
heiden si
h die drei Typen ni
ht wesentli
h. Die meisten Un-tersu
hungen sind am Helleborus-Typ dur
hgeführt worden, und i
h gehe im folgenden vondieser Bauform aus.Die Spaltö�nung ist der Zwis
henraum zwis
hen zwei S
hlieÿzellen, die miteinander nuran den Polen verwa
hsen sind. Im ges
hlossenen Zustand sind die S
hlieÿzellen s
hla�. Dieventralen Wände der S
hlieÿzellen berühren si
h, so daÿ der Spalt nur ein enger S
hlitz ist,der dur
h ineinandergreifende Vorsprünge innen und auÿen zusätzli
h abgedi
htet wird. Diehinter den S
hlieÿzellen liegende �Atemhöhle� ist von der Auÿenluft abgeriegelt, und damitau
h der interzellulare Luftraum.Nimmt das Volumen der S
hlieÿzellen und damit der hydrostatis
he Dru
k zu, vergröÿertsi
h die Ö�nung beim Helleborus-Typ von einem längli
hen S
hlitz bis zur Kreisform, beimGramineen-Typ zu einer eher re
hte
kigen Form. In beiden Fällen werden die unmittelbarenNa
hbarzellen deformiert (Abb. 2.2) und wei
hen in die Atemhöhle aus. Bei Miÿbildungen mitfehlender Atemhöhle, wo stattdessen Zellen des S
hwammparen
hyms gebildet wurden, sinddie Stomata mangels Bewegungsfreiheit funktionsunfähig (Ziegler, 1987). Die unmittelbarenNa
hbarzellen werden wegen ihrer me
hanis
hen Beteiligung und der mehr oder weniger ausge-prägten Spezialisierung als Nebenzellen bezei
hnet und zum Stomataapparat dazugere
hnet.24



Abbildung 2.2: Formänderungen von ö�nenden S
hlieÿzellen in der Aufsi
ht. Die Orientierung der Mikro�-brillen (gestri
helt) und die Wandverdi
kungen beein�ussen die Formänderung. Die dünnen Pfeile deuten dieAufblähung der S
hlieÿzellen an, die di
ken Pfeile die Bewegung ihrer Zellwände. Dabei sind die Mikro�brillenin den Na
hbarzellen so orintiert, daÿ sie die Ausdehnung der S
hlieÿzellen in die Breite, aber ni
ht in dieLänge zulassen. (a) Bei elliptis
hen S
hlieÿzellen (Helleborus-Typ) koppeln die Mikro�brillen die Ausdehnungder dorsalen und ventralen Wände aneinander, wobei die verdi
kten ventralen Wände eine Zunahme des Po-renumfangs ers
hweren. Das führt zu einer immer runder werdenden Ö�nung. (b) Beim doppelhantelförmigenGramineen-Typ sind die aufgeblähten Zellenden über Wandporen gut miteinander verbunden. Sie s
hiebendie starren ventralen Wände auseinander, so daÿ si
h ein S
hlitz bildet, der selten breiter als 6 µm wird. Manbea
hte die unters
hiedli
hen Maÿstäbe. Na
h Weyers und Meidner (1990, Fig. 2.3).Es gibt drei grundlegende Bewegungen, die mit unters
hiedli
hen Anteilen zur Stomataö�-nung zusammenwirken: eine Lumendeformation, einen Zugbrü
ken-E�ekt und einen S
hiebe-tür-E�ekt. Abbildung 2.3 zeigt diese Bewegungen idealisiert als separate Vorgänge im Poren-quers
hnitt. Das Lumen der S
hlieÿzellen hat im ges
hlossenen Zustand einen dreie
kigen biss
hlitzartigen, horizontal gestre
kten Quers
hnitt und bläht si
h beim Ö�nen bis zur Kreisformauf. Die horizontale Ausdehnung nimmt ab, die Porenweite zu (a). Eine asymetris
he Expan-sion vor allem na
h auÿen bewegt die äuÿeren Vorsprünge auseinander wie eine Zugbrü
ke.Wie ein S
harnier verhält si
h die äuÿere Verbindung zwis
hen S
hlieÿ- und Nebenzellen, diehistoris
h als Hautgelenk bezei
hnet wird (b). Die S
hlieÿzellen drü
ken auÿerdem mit ihrendorsalen Wänden die gröÿeren Nebenzellen ein (
).Auf dem Weg aus der Atemhöhle an die Auÿenluft können, je na
h Ö�nungsstadium, ent-weder der äuÿere Vorsprung oder die zentrale Engstelle den e�ektiven Ö�nungsquers
hnitt
Abbildung 2.3: Grundlegende Komponenten der S
hlieÿzellenbewegung im Quers
hnitt dur
h die Pore an derweitesten Stelle. Die Auÿenluft ist unten, die Interzellularen oben. Die eigentli
he ö�nende Bewegung kommtzustande dur
h das Zusammenwirken von Deformation des Lumens (a), Zugbrü
ken-E�ekt (b) und S
hiebetür-E�ekt (
). Na
h Weyers und Meidner (1990, Fig. 2.4).25



begrenzen. Der innere Vorsprung ist dafür meist zu s
hwa
h ausgeprägt. Die zentrale Engstel-le liegt dort, wo die bau
higen ventralen Wände der S
hlieÿzellen einander am nä
hsten sind.Man geht davon aus, daÿ der Wa
hsüberzug der Cuti
ula etwa bis zur zentralen Engstelle hin-einrei
ht, so daÿ diejenigen Wandpartien der S
hlieÿzellen ungehindert transpirieren können,die auf der Seite der Atemhöhle liegen (Sa
k, 1987).2.2.2 Dru
kverhältnisse im StomatakomplexDer Dru
k in den S
hlieÿzellen bestimmt die Ö�nungsweite maÿgebli
h. Der Dru
k in denNebenzellen s
hiebt die S
hlieÿzellen aufeinander zu und ist ein Widerstand gegen die Ö�nung.Fehlt dieser Widerstand, wie es bei Experimenten mit isolierten Epidermisstreifen der Fall ist,fällt die Ö�nung bei glei
hem S
hlieÿzellendru
k gröÿer aus. Die Zellwände der S
hlieÿzellensind so elastis
h, daÿ si
h das Zellvolumen beim Ö�nen mehr als verdoppeln kann (z. B. Frankset al., 1995). Die Wände der Nebenzellen sind dagegen wenig dehnbar und lassen wie bei denmeisten ausgewa
hsenen P�anzenzellen nur Volumenänderungen von 10�20% zu.Die Stomata ö�nen si
h erst, wenn der Dru
k in den S
hlieÿzellen gröÿer als der Dru
kin den Nebenzellen wird. Für die ö�nende Wirkung der Dru
kverhältnisse gibt es mehrereAnsätze. Man
he s
hreiben den Nebenzellen einen sogenannten me
hanis
hen Vorteil dur
hihre Gröÿe und Form zu (vgl. Sharpe et al., 1987), andere ziehen besondere Dru
k-Volumen-Beziehungen in Betra
ht, die die Spannungsphase vor dem Ö�nen und die folgende Motor-phase wiedergeben (Cowan, 1995). Die Zusammenhänge werden bei der Modellbildung inAbs
hnitt 3.2.1 diskutiert.Die Hauptbeiträge zum hydrostatis
hen Dru
k in den Zellen sind Wasserpotential undosmotis
her Dru
k. Wasserbewegungen folgen fallendem Wasserpotential, so daÿ im Glei
h-gewi
ht (bei vers
hwindendem Wasseraustaus
h) S
hlieÿ- und Nebenzellen das glei
he Was-serpotential haben wie der umgebende Apoplast. Da ein Groÿteil der Transpiration aus denZellwänden der S
hlieÿ- und Nebenzellen in die Atemhöhle erfolgt (Tyree und Yianoulis, 1980),fällt das Wasserpotential vom Xylem über mehrere Zellen zum Apoplast an der Atemhöhlekontinuierli
h ab. Also ri
htet si
h das Wasserpotential in S
hlieÿ- und Nebenzellen passiv na
hdem Wasserpotential am Ort der Transpiration und damit na
h der Transpiration (Cowan,1977).Ein kleiner Teil der Transpiration stammt vom Auÿenrand der Spaltö�nung und wird alsperistomatäre Transpiration bezei
hnet (Maier-Maer
ker, 1983). Die peristomatäre Transpira-tion führt in erster Linie zu einem Wasserverlust der S
hlieÿzellen gegenüber der umgebendenEpidermis und könnte daher einen Sensor für den Wasserdampfgradienten zur Auÿenluft dar-stellen. Allerdings müÿten die S
hlieÿzellen dur
h beträ
htli
he Widerstände vom Restgewebeabgekoppelt sein (siehe dazu die Diskussion in Anhang C).Aktives Ö�nen und S
hlieÿen der Stomata ges
hieht dur
h Import und Export osmotis
hwirksamer Substanzen in die S
hlieÿzellen oder ihrer Synthese am Ort: Sa

harose, die ausStärkeabbau stammt, sowie K+-Ionen mit den Gegenionen Cl� und Malat2�. Die Stärke-Zuk-ker-Hypothese bestimmte lange die Vorstellungen über die Funktion der S
hlieÿzellen, wardamals aber experimentell s
hle
ht überprüfbar. In den se
hziger Jahren wurde die Hypo-these von K+-Ionen als Hauptosmotikum von Fujino und von Fis
her aufgestellt (zitiert inMa
Robbie, 1987). Die Ionentheorie fand s
hnell groÿe Bea
htung, weil die hohen K+-Konzen-trationen in den S
hlieÿzellen von geö�neten Stomata gut na
hweisbar waren. Mit der Pat
h-Clamp-Te
hnik war es sogar mögli
h, ein Transportersystem zu identi�zieren, das konsistentmit den Beoba
htungen die Ionenkonzentrationen regeln könnte. Dazu später mehr.26



Tabelle 2.1: Beispielhafte Werte für Konzentrationen von K+ und Cl� in Vakuole und Apoplast von S
hlieÿzel-len und ihrer näheren Umgebung bei Commelina 
ommunis. Angaben in mol m�3. Na
h Willmer und Fri
ker(1996, Abb. 8.2). K+ ist das dominante Ion. Cl� folgt im wesentli
hen parallel, kompensiert aber bei hohenKonzentrationen nur rund 1/4 des K+. Im o�enen Zustand �nden si
h die Ionen vor allem in der Vakuoleder S
hlieÿzelle und ihrer direkten Na
hbarzelle, im ges
hlossenen Zustand vor allem im Apoplast und denentfernteren Zellen. o�en ges
hlossenOrt Vakuole Apoplast Vakuole ApoplastK+ Cl� K+ Cl� K+ Cl� K+ Cl�S
hlieÿzelle 448 121 3 5 95 33 101 33Na
hbar 1 293 62 11 7 156 36 53 28Na
hbar 2 98 47 12 16 199 55 4 6Na
hbar 3 73 86 24 18 448 117 3 6Darüber geriet die Stärke-Zu
ker-Hypothese ins Abseits. Trotzdem blieb das Problem,daÿ die beoba
hteten Ionenkonzentrationen zu niedrig für die erforderli
hen Drü
ke waren(Ma
Robbie, 1987). Erst mit modernen HPLC-Analysemethoden konnte vor kurzem gezeigtwerden, daÿ beträ
htli
he Sa

harosekonzentrationen an geö�neten Stomata beteiligt sind.Interessant ist, daÿ K+-Ionen vor allem vormittags den gröÿten osmotis
hen Beitrag liefernund na
hmittags weitgehend dur
h Sa

harose ersetzt werden (Talbott und Zeiger, 1998).Festzuhalten bleibt, daÿ sowohl Ionen als au
h Sa

harose wesentli
h für die Funktion derS
hlieÿzellen sind. Über den Ionenme
hanismus ist viel bekannt. Die Regelung der Sa

harosewird si
her ein zentrales Thema in der Stomatafors
hung der nä
hsten Jahre werden.2.2.3 Ionenbewegungen beim Ö�nen und S
hlieÿenBeim Ö�nen wird hydrostatis
her Dru
k in den S
hlieÿzellen aufgebaut. Der Ionenme
hanis-mus importiert dazu K+-Ionen. Ausgewa
hsene S
hlieÿzellen haben keine Plasmodesmata unddamit keine symplasmatis
he Verbindung zu den Na
hbarzellen mehr. Jeder Transport muÿüber den Apoplast dur
h die Zellmembran erfolgen. Die K+-Ionen stammen aus den Zellwän-den in der Na
hbars
haft, wo sie dur
h Komplexbildung festgehalten wurden, und aus denVakuolen der Na
hbarzellen (Tab. 2.1).Die Ionen können aber ni
ht frei im Cytosol bleiben, da die beträ
htli
hen Konzentrationentoxis
h wären. Sie werden dur
h den Tonoplast zur Spei
herung in die Vakuole befördert. Eineandere Substanz muÿ die anfallenden Dru
kunters
hiede über dem Tonoplast ausglei
hen,damit er ni
ht zerreiÿt. In Frage kommt dafür am ehesten Sa

harose, die im Cytosol inausrei
hender Ges
hwindigkeit aus Stärke gebildet werden kann.Als Gegenion zu K+ wird Cl� importiert und Malat2� synthetisiert.Das S
hlieÿen ist ni
ht das Spiegelbild des Ö�nungsvorgangs. Es wird eingeleitet dur
hden Export von Anionen aus der Vakuole (Kearns und Assmann, 1993) und über die Plas-mamembran na
h auÿen in den Apoplast. Die K+-Ionen folgen. Malat wird sowohl exportiert(es wurde na
h dem S
hlieÿen im Apoplast gefunden) als au
h über den Malat-Shuttle in denMito
hondrien verarbeitet (radioaktiv markiertes CO2 führte zu markierten Carbonsäuren desZitratzyklus). Als dritte Mögli
hkeit könnte es zum Wiederaufbau von Stärke genutzt werden,27



was aber langsam ist und Energie benötigt, daher sind die beiden ersten Wege wahrs
heinli
her(Willmer und Fri
ker, 1996).Die Transportersysteme in Plasmalemma und Tonoplast müssen den ö�nenden und s
hlie-ÿenden Reizen entspre
hend die Ionenkonzentrationen regulieren und dabei so aufeinanderabgestimmt sein, daÿ es zu keiner toxis
hen Akkumulation von Ionen im Zellplasma kommt.2.2.4 Transportersysteme in den MembranenIm Plasmalemma besteht das Transportersystem aus einer ATP-getriebenen Protonenpumpe;zwei glei
hri
htenden, sehr selektiven K+-Kanälen, von denen einer einwärts und einer aus-wärts geri
htet ist; einem Cl�-Kanal und vermutli
h einem (2H+: Cl�)+ Symporter. Bis aufden Symporter wurden alle Transporter im Plasmalemma der S
hlieÿzellen na
hgewiesen. DerSymporter wurde in anderen P�anzenzellen gefunden und wird für den Anioneneinlaÿ in dieZelle postuliert (Ma
Robbie, 1987; Gradmann et al., 1993).Ist die elektrogene Pumpe aktiviert, wird die Zellmembran hyperpolarisiert (innen ummehr als 100 mV negativer als auÿen). Damit wird thermodynamis
h der Einstrom von K+und der Ausstrom von Cl� begünstigt.Die spannungs- und konzentrationsabhängigen Ionenströme können oft mit der Goldman-Hodgkin-Katz-Glei
hung bes
hrieben werden (Hille, 1992; Ferreira und Marshall, 1985).Über den Symporter kann au
h Cl� verkappt als positive Ladung ins Zellinnere gelangen.Da die Membrantransporter aber keine ungeregelten Poren sind, sondern geregelte Kanäle,wird der aufgebaute Gradient im 
hemis
hen Potential nur wirksam, wenn die Kanäle aktiviert,d. h. leitend sind.Die K+-Kanäle und der Symporter lassen si
h vereinfa
ht mit einem aktiven und eineminaktiven Zustand bes
hreiben. Die Besetzungswahrs
heinli
hkeiten hängen vom Membranpo-tential und vers
hiedenen anderen Faktoren ab. Hier können Umweltein�üsse direkt oder über�Se
ond Messenger� wie Ca2+ ansetzen. Ein weiterer wi
htiger Faktor ist das PhytohormonAbs
isinsäure (ABA), das mehrere Kanaltypen und au
h die elektrogene Pumpe beein�uÿt.Hartung et al. (1983) und Anderson et al. (1994) konnten im Plasmalemma der S
hlieÿzelleneinen Rezeptor für extrazelluläre ABA na
hweisen. ABA wirkt auf vielfa
he Weise s
hlieÿend(Blatt, 1993; Allan et al., 1994; Trejo et al., 1995): z. B. werden die Protonenpumpen herun-terreguliert, die einwärts geri
hteten K+-Kanäle deaktiviert und die auswärts geri
hteten K+-Kanäle aktiviert.Der Cl�-Kanal hat (mindestens) einen aktiven Zustand zwis
hen inaktiven Zuständen undist � im Gegensatz zu den K+-Kanälen � nur transient o�en, d. h. er zeigt na
h Aktivierungzeitabhängige Ströme, die wieder auf Null gehen.Bei hyperpolarisierter Membran ist das Gatingverhalten der K+-Kanäle so, daÿ der ein-wärts geri
htete Kanal aktiviert und der auswärts geri
htete Kanal deaktiviert wird. Der Cl�-Kanal ist nur transient aktiv, der Symporter dauerhaft. In diesem Zustand nimmt die ZelleIonen auf.Ist die Pumpe deaktiviert, wird die Zellmembran depolarisiert (innen nur s
hwa
h negativoder positiv). Das begünstigt den Ausstrom von K+, aber den Einstrom von Cl�. Der einwärtsgeri
htete K+-Kanal wird deaktiviert und der auswärts geri
htete aktiviert. Der Cl�-Kanal istwieder nur transient aktiv, der Symporter ist deaktiviert. Dadur
h kann Cl� ni
ht dauerndeinströmen. In diesem Zustand gibt die Zelle Ionen ab.Die Summe der Ladungsströme dur
h die Membran laden die Membrankapazität um undbeein�ussen das Potential. Es kommt zu Oszillationen des Potentials, die zu we
hselnder Io-28



nenaufnahme und -abgabe führen. Über die Nettoaufnahme ändern si
h die K+- und Cl�-Konzentrationen. In einem Modell mit konzentrationsabhängigen Goldman-Hodgkin-Katz-Strömen konvergieren die Konzentrationen zu stabilen Werten, um die das System lei
ht os-zilliert (Gradmann und Ho�stadt, 1998).Im Tonoplast gibt es au
h eine H+-ATPase, allerdings mit anderer Stö
hiometrie, K+-Kanäle und vers
hiedene Typen von Anionenkanälen. Die Anionenkanäle sind wenig spezi-�s
h und unters
heiden si
h vor allem dur
h ihr Gating: Der R-Typ wird s
hnell, aber nurtransient aktiv. Der S-Typ we
hselt seine Zustände nur langsam, deaktiviert si
h aber ni
ht.Cosgrove und Hedri
h (1991) beri
htet auÿerdem von dehnungsaktivierten Kationen- und An-ionenkanälen. Allerdings ist ni
ht ganz auszus
hlieÿen, daÿ es si
h s
hli
ht um Risse beimAnsaugen der Membran an die Pipette handelt, da die Strom-Spannungs-Charakteristik derKanäle nahe bei den Umkehrpotentialen (Nernst-Potentialen) der jeweiligen Ionen liegt (Blatt,pers. Mitteilung).2.3 Reaktion auf UmweltfaktorenStomata reagieren vornehmli
h auf CO2, Li
ht, Luftfeu
hte, Bodenwasser und Blattempera-tur. Der Ein�uÿ dieser Hauptfaktoren ist aus unzähligen Meÿdaten qualitativ bekannt: alleFaktoren bis auf CO2 begünstigen das Ö�nen der Stomata. Eindeutige quantitative Bezie-hungen lassen si
h aber bis heute nur für eine mittlere Reaktion formulieren, die im Einzelfallbeträ
htli
h moduliert werden kann.2.3.1 Unkontrollierte Umgebungsein�üsseDie Abwei
hungen können häu�g ni
ht auf konkrete Ursa
hen zurü
kgeführt werden. Expe-rimente zur Untersu
hung der Stomatareaktion �nden fast immer nur an einem Blatt derP�anze statt, dessen Zustand mögli
hst gut kontrolliert wird. Andere unkontrollierte Teileder P�anze können das Blatt aber erhebli
h beein�ussen. So werden über den Tag hinweg dieBodenwasservorräte in der direkten Umgebung der Wurzeln ausgebeutet, aber es gibt keineMethoden zur Messung der e�ektiven Wasserverfügbarkeit im Wurzelraum.7)Aus eigener Erfahrung wissen wir au
h, daÿ Änderungen der Transpiration eines Baumesunter we
hselnden Freilandbedingungen (Wind; Dur
hzug von Wolken vor der Sonne) si
hs
hnell, vermutli
h hydraulis
h, auf den Gaswe
hsel des Meÿblattes auswirken. Es ist ni
htüberras
hend, daÿ unsere Experimente an krautigen P�anzen in dieser Hinsi
ht beträ
htli
hkonsistentere Ergebnisse liefern als an Bäumen.Stomata reagieren auÿerdem auf abrupte Änderungen ihrer Umgebung oft mit Übers
hwin-gen. Bei enger Kopplung des Blattes an sein Mikroklima (wie es in einer Meÿküvette meistder Fall ist) können dur
h Zeitverzögerungen lei
ht S
hwingungen entstehen. Wenn Umwelt-s
hwankungen zur ri
htigen Zeit anstoÿend wirken, beoba
htet man man
hmal einen regel-re
hten Pumpe�ekt, bei dem die Stomata stufenweise immer weiter ö�nen oder s
hlieÿen.7)Man verwendet daher übli
herweise für das unbekannte wirksame Bodenwasserpotential an den Wurzeln r einen Proxy-Wert, das sogenannte pre-dawn water potential  pd (Slatyer, 1967, S. 276 u. 278): Da einBaum während der Na
ht fast ni
ht transpiriert, füllt si
h der Wurzelraum und na
hfolgend au
h der Baumlangsam wieder mit Wasser aus der Umgebung auf. Unter der Annahme, daÿ die Dauer der Na
ht ausrei
ht,um einen Glei
hgewi
htszustand zu errei
hen, kann man das Blattwasserpotential am frühen Morgen vorder Dämmerung näherungsweise mit dem Bodenwasserpotential an den Wurzeln glei
hsetzen (abzügli
h desGravitationspotentials für die Baumhöhe). 29



2.3.2 Zeitabhängige ReaktionenDie Vorges
hi
hte kann ebenfalls eine Rolle spielen. Es �nden si
h Beri
hte über eine Hyste-rese in der Stomatareaktion, die wohl auf relativ langsame Aktivierungs- und Deaktivierungs-prozesse zurü
kgeht. Insbesondere führt sehr tro
kene Luft zu einem kurzfristig irreversiblenS
hlieÿen der Stomata (siehe dazu Abs
hnitt 2.3.6). Dieser Gedä
htnise�ekt kann die Inter-pretation na
hfolgender Messungen ers
hweren. Langfristig wirkt si
h das Altern des Blattesauf die Funktionsfähigkeit des Stomataapparates aus.2.3.3 Der TagesgangAllgemein s
heint im Laufe des Tages die Bereits
haft zum Ö�nen abzunehmen, wobei unterkonstanten Bedingungen für das Blatt die gröÿten Ö�nungsweiten mal morgens, mal erstmittags errei
ht werden: dafür will i
h die Bezei
hnung �Tagesgang� der Leitfähigkeit vergeben.In der Literatur gibt es kaum Untersu
hungen zu diesem Phänomen. Meistens wird eherder Tagesverlauf der Leitfähigkeit unter Feldbedingungen bes
hrieben, wenn au
h Li
ht undLuftfeu
hte dem tägli
hen Zyklus unterworfen sind. In diesem Zusammenhang fällt oft dasSti
hwort �Mittagsdepression�, das eine vorübergehende Abnahme der Leitfähigkeit bes
hreibt.Immerhin unterteilt Körner (1995) den Tag in drei Phasen, in denen na
heinander das ver-fügbare Li
ht, die tro
ken werdendere Luft und eine �ungeklärte zeitabhängige Na
hmittags-reaktion� die Leitfähigkeit begrenzen. In seinem S
hema setzt das Bodenwasserpotential  soildie maximale potentielle Leitfähigkeit für den Tag fest. Er stellt aber keinen Zusammenhangzwis
hen dem nur langsam veränderli
hen  soil und dem na
hmittägli
hen Leitfähigkeitsabfallher. Peñuelas et al. (1998) zeigt zwar den groÿen Ein�uÿ der Tageszeit auf die Leitfähigkeit,versu
ht aber ni
ht, das zu erklären. Das Wassermodell von Johnson et al. (1991) zeigt einefallende Leitfähigkeit aufgrund des kleiner werdenden Bodenwasservorrats an den Wurzeln.Lehrbü
her enthalten zu dem Thema nur den Hinweis auf 
ir
adiane Rhythmen, die eineperiodis
h zu- und abnehmende Bereits
haft zum Ö�nen der Stomata darstellen. Weyers undMeidner (1990) bemerken zutre�end, daÿ diese Modulation im Stomataverhalten ein Problemfür länger dauernde Experimente darstellen könnte. Na
hts ist die Bereits
haft zum Ö�nenbesonders gering; hier existieren starke endogene Rhythmen von ungefähr Tageslänge (Willmerund Fri
ker, 1996), die si
h selbst bei Stomata auf isolierten Epidermisabzügen in s
hwä
hererForm na
hweisen lassen (Gorton et al., 1989; Meidner und Willmer, 1993). Der Verlauf derrein endogen gesteuerten Ö�nungsweite zeigt einen s
hnellen morgenli
hen Anstieg auf einPlateau bis in den frühen Na
hmittag und einem langsamen Absinken bis zum Abend. Diena
hmittägli
he Abnahmetendenz der Leitfähigkeit könnte darauf zurü
kzuführen sein, aberau
h auf die oben erwähnten E�ekte der Ausbeutung des Bodenwassers im Wurzelraum undder Umstellung von K+-Ionen auf Sa

harose als Hauptosmotikum.Zu den Wirkungsme
hanismen der Hauptumweltfaktoren gibt es mehr oder weniger allge-mein akzeptierte Hypothesen, auf die im folgenden eingegangen wird.2.3.4 CO2Über einen CO2-Ein�uÿ wurde s
hon Anfang des 20. Jahrhunderts spekuliert (S
arth, 1932),wobei man damit versu
hte, das Ö�nen der Stomata im Li
ht zu erklären. Freudenberger(1940) beoba
htete, daÿ si
h die Stomata bei niedrigen Konzentrationen ö�neten und beihohen s
hlossen. Stomata können bei Abwesenheit von CO2 im Dunkeln beträ
htli
h geö�net30
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Ci PAR D  b00 100 0 300 0 -1.5Abbildung 2.4: S
hematis
he Darstellung der Stomatareaktion auf Umweltfaktoren. Von links na
h re
hts:Reaktion auf interzelluläre CO2-Konzentration (a), Li
ht (b), Luftfeu
hte (als Konzentrationsdi�erenz D) (
)und Bodenwasserpotential  b (d). Details siehe Abs
hnitte 2.3.4 bis 2.3.7.sein (Heath und Russell, 1954; Gaastra, 1959). Sind sie aber in CO2-haltiger Luft im Dunkelnges
hlossen, führt CO2-freie Luft ni
ht zum Ö�nen. Man nahm daher an, daÿ die Stomata aufdie interzelluläre CO2-Konzentration reagieren, ni
ht auf die der Auÿenluft; eine Ansi
ht, dies
hlieÿli
h dur
h Experimente von Mott (1988) bestätigt wurde.Hohe Aktivitäten der Phosphenolpyruvat(PEP)-Carboxylase in den S
hlieÿzellen lassenvermuten, daÿ HCO�3 zu Malat umgesetzt wird. Allerdings wird Malat als Osmotikum beimÖ�nen gebrau
ht, und hohe CO2-Konzentrationen würden über diesen Me
hanismus ö�nend,ni
ht s
hlieÿend, wirken. Mans�eld et al. (1990) spekulierte daher, es müsse einen zweiten kon-kurrierenden Me
hanismus geben, der stärker als die Malatbildung ist. In jüngster Zeit gelangder Na
hweis, daÿ die auswärts geri
hteten K+-Kanäle im Plasmalemma der S
hlieÿzellen ihreGating-Eigens
haften abhängig vom gelösten CO2 oder HCO�3 dahingehend verändern, daÿder E�ux von K+-Ionen mit steigender CO2-Konzentration begünstigt wird (Brearley et al.,1997). Damit wirkt CO2 s
hlieÿend. Es gibt no
h weitere potentielle Me
hanismen der CO2-Reaktion. Ihr jeweiliger Beitrag zur Gesamtreaktion ist no
h ungeklärt (Assmann, 1999).Betra
htet man die Leitfähigkeit als Funktion der interzellularen CO2-Konzentration, kanndie Form der CO2-Reaktion in mehrere Phasen eingeteilt werden (vgl. Abb. 2.4a): bei mittlerenKonzentrationen, wie sie tagsüber in den Blättern herrs
hen, nimmt die Leitfähigkeit stets mitder Konzentration ab. Bei hohen Konzentrationen kann asymptotis
h ein Mindestwert errei
htwerden; die Stomata können dabei sehr wohl no
h o�en sein. Bei niedrigen Konzentrationenkann die Leitfähigkeit immer weiter zunehmen oder in eine Sättigung geraten. In seltenerenFällen dur
hläuft die Leitfähigkeit ein Maximum und sinkt bei Abwesenheit von CO2 wiederab (Morison, 1987, Abb. 2.4a, gestri
helt;).8)2.3.5 Li
htLi
ht wirkt ö�nend, wie Fran
is Darwin s
hon vor hundert Jahren beoba
htete. Zum Ö�nendienen die Protonenpumpen im Plasmalemma, die ATP benötigen. Als Quellen für ATP kom-men die Photophosphorylierung in den Chloroplasten und die oxidative Phosphorylierung inden Mito
hondrien in Frage. Dur
h gezieltes Auss
halten mit DCMU bzw. KCN wurde gezeigt,8)Wir haben gelegentli
h dieses Absinken der Leitfähigkeit beoba
htet, wenn wir die CO2-Konzentrationin S
hritten von etwa 100 ppm bis auf nahe Null absenkten. Die Stomata errei
hten dann bei Ci-Werten um100 ppm ihre maximale Ö�nung und s
hlossen bei niedrigeren Konzentrationen um etwa 20�25%. Na
h dembisher Gesagten wäre es denkbar, daÿ dieses Absinken der Leitfähigkeit mit einer abnehmenden Malatbildungzusammenhängt. Dann müÿte man aber au
h postulieren, daÿ eine kontinuierli
he Malatsynthese erforderli
hist, um den geö�neten Zustand zu halten; es müÿte also ständig einen merkli
hen Abbau von Malat � dannwahrs
heinli
h in den Mito
hondrien � geben. 31



daÿ beide Prozesse au
h einzeln in der Lage sind, die Energie für die Pumpen zu liefern. Mankann getrennte Reaktionen auf rotes und blaues Li
ht unters
heiden. Blaues Li
ht wirkt s
honin sehr niedriger Intensität. Diese Reaktion wird von KCN unterdrü
kt, so daÿ die Energiehier o�enbar von der Respiration geliefert wird. Rotes Li
ht wirkt erst in höherer Intensitätund liefert die Energie selber. Daher könnte die Funktion des blauen Li
htes sein, die Pumpenzu aktivieren (Zeiger, 1983). Bereits kurze Pulse können s
hnelle Leitfähigkeitsänderungenbewirken. Ein Zusammenhang mit der dynamis
hen Reaktion auf Li
ht�e
ken (Kirs
hbaumet al., 1988) und mit dem Ö�nen bei Sonnenaufgang wird vermutet. Obwohl gerade dann derrelative Blauanteil im Sonnenli
ht gering ist, rei
ht die Intensität immer no
h, um die Reakti-on zu sättigen (s. dazu und zur gesamten Li
htreaktion die Zusammenfassung in Willmer undFri
ker, 1996, p. 131�).Auÿer der direkten Reaktion auf Li
ht �ndet au
h eine indirekte Reaktion statt, die vonder Photosynthese vermittelt wird. Mehr Li
ht steigert in der Regel die Photosyntheserateund senkt Ci. Niedriges Ci ö�net wiederum die Stomata.Die Zunahme der Leitfähigkeit mit dem Li
ht (bei festgehaltenemCi) gerät bei relativ nied-rigen Li
htstärken s
hon in die Sättigung (Km-Werte von grob 300 µE m�2 s�1; das ist etwa1/6 der photosynthetis
h aktiven Sonneneinstrahlung an einem Sommermittag in mittlerenBreiten; vgl. Abb. 2.4b). Sie ist abhängig von der spektralen Zusammensetzung. Die Sättigungder Photophosphorylierung tritt bei S
hlieÿzellen später ein als bei Mesophyllzellen.2.3.6 Luftfeu
hte und BlattemperaturDie Luftfeu
hte bestimmt den Dampfdru
kgradienten für Wasserdampf. Im Blattinneren istdie Luft in guter Näherung völlig mit Wasserdampf gesättigt (z. B. Nobel, 1991). Dieser Sät-tigungsdampfdru
k es hängt nur von der Blattemperatur ab. Je tro
kener die Auÿenluft ist,desto gröÿer wird die Konzentrationsdi�erenz D und damit der Antrieb für die Transpiration.Die Stomata reagieren ab einer gewissen S
hwelle mit S
hlieÿen (Abb. 2.4
). Na
h einer langenKontroverse, auf wel
he Gröÿe die Stomata eigentli
h reagieren, relative Luftfeu
hte e=es oder�Sättigungsde�zit� es�e (Aphalo und Jarvis, 1991), konnten Mott und Parkhurst (1991) dur
hManipulation des Di�usionskoe�zienten von Wasserdampf belegen, daÿ die bestimmende Grö-ÿe keines von beiden, sondern die Transpirationsrate ist. Dazu paÿt au
h die alte Vorstellung,daÿ die Transpiration zu einem Wasserverlust im Gewebe führt, womit das Wasserpotentialsinkt und die Zellen abs
hwellen. Werden Blätter extrem tro
kener Luft ausgesetzt, kommt esau
h bei guter Wasserversorgung dur
h die starke Absenkung des Blattwasserpotentials zumtemporären Welken.Die Leitfähigkeit dur
hläuft bei tro
kener werdender Luft drei Phasen (Abb: 2.5). Zuerstreagiert sie kaum; mögli
herweise sind die Stomata maximal geö�net, oder es limitiert hier derGrenzs
hi
htwiderstand. Na
h Übers
hreiten einer S
hwelle beginnen die Stomata zu s
hlieÿen.Die Verengung der Spalten kann zunä
hst ni
ht verhindern, daÿ die Transpiration weitersteigt. Der Zusammenhang zwis
hen Leitfähigkeit (sinkend) und Transpiration (steigend) istin diesem Berei
h linear (Monteith, 1995) und läÿt si
h dur
h die Beziehungg=gm = 1�E=Em (2.21)bes
hreiben. Die Transpiration, die si
h aufgrund der Leitfähigkeit einstellt, wirkt hydraulis
hauf die Stomata zurü
k (von Ras
hke als feed-ba
k response bezei
hnet). Erst bei sehr trok-kener Luft s
hlieÿen die Stomata so stark, daÿ die Transpiration wirkli
h zurü
kgeht (vonCowan und Farquhar als feed-forward response bezei
hnet).32



Phase 1 Phase 2 Phase 3
gst E gst

D D E
gm

EmAbbildung 2.5: Drei Phasen der Stomatareaktion auf Luftfeu
hte. Links: Leitfähigkeit gst als Funktion derKonzentrationsdi�erenzD. Mitte: resultierende Transpirationsrate E = Dgw als Funktion der Konzentrations-di�erenz D. Re
hts: Phasendiagramm von Leitfähigkeit gegen Transpirationsrate. Die Steigung einer Geradendur
h den Ursprung entspri
ht D�1. Na
h Monteith (1995), verändert. � Die drei Phasen sind am besten imPhasendiagramm (re
htes Bild) zu erkennen. In sehr feu
hter Luft (Phase 1, D klein) reagieren die Stomatani
ht nennenswert. Wird die Luft tro
kener (Phase 2), sinkt die Leitfähigkeit und die Transpirationsrate steigt.Im Phasendiagramm ist dieser Zusammenhang linear (gestri
helt; mit extrapolierten A
hsenabs
hnitten gmund Em in der Glei
hung g=gm = 1 � E=Em). Bei sehr tro
kener Luft (Phase 3) wird die Leitfähigkeit soniedrig, daÿ die Transpirationsrate wieder zurü
kgeht. Vgl. dazu unsere Meÿdaten in Abb. 3.10.Diese letzte Phase kann ni
ht mehr dur
h einen allgemeinen Wasserverlust erklärt werden,denn mit einem Rü
kgang der Transpiration würde si
h der Wasserzustand des Gewebes wie-der erholen, und die Leitfähigkeit müÿte steigen. Es gibt aber vers
hiedene andere Erklärungs-ansätze: die Stomata könnten si
h auf ganzen Blattabs
hnitten völlig s
hlieÿen (pat
hiness,Beys
hlag et al., 1992) und damit gröÿere Teile des Blattes vom Gasaustaus
h abs
hneiden� das wäre allerdings bei vorgegebenem Ci mit einem Rü
kgang der Photosynthese verbun-den (Bu
kley et al., 1997), den wir in unseren Messungen ni
ht gefunden haben; oder dieS
hlieÿzellen könnten über peristomatäre Transpiration direkt na
h auÿen Wasser abgeben,so daÿ sie immer no
h eine Dru
kabsenkung dur
h Wasserverlust erfahren würden, wenn dieTranspiration dur
h den s
hlieÿenden Spalt s
hon wieder zurü
kgeht.In neueren Experimenten fanden Franks et al. (1997), daÿ diese dritte Phase kurzfristigirreversibel ist, d. h. daÿ die Transpiration au
h bei wieder feu
hter werdender Luft weiterabnimmt, wenn sehr tro
kene Luft zuerst zu einem Rü
kgang der Transpiration geführt hat.Sie s
hlieÿen aus ihren Daten, daÿ die Luftfeu
htereaktion kurzfristig über hydraulis
he Ef-fekte erklärt werden kann, daÿ aber im Laufe des Tages vermutli
h zusätzli
he Faktoren dieFeu
htereaktion steigern, wodur
h eine s
heinbare Feed-Forward-Reaktion zustande kommt.In einem Blatt unter Wasserstreÿ wird ABA gebildet (Ras
hke, 1987). Auÿerdem konntenDaeter und Hartung (1995) zeigen, daÿ der Abbau von ABA imMesophyll um den Faktor 3, inder Epidermis um den Faktor 10 verlangsamt wird. Der Zutritt von ABA zu den S
hlieÿzellenwürde damit erlei
htert (Wilkinson und Davies, 1997), und der langsame Abbau, der 6 bis 24Stunden dauern kann, könnte diesen �Gedä
htnise�ekt� erklären.Die aktuelle Fors
hung konzentriert si
h wieder auf dynamis
he Vorgänge bei der Feu
h-tereaktion (Jarvis et al., 1999), um von dieser Seite bessere Einbli
ke in das Regelsystem zubekommen.Die Blattemperatur hat einen groÿen Ein�uÿ auf den Gradienten für Wasserdampf. S
hwan-kungen um wenige Grad beein�ussen die Leitfähigkeit über die Luftfeu
htereaktion deutli
h.Weitere indirekte E�ekte dur
h die Temperaturabhängigkeit der Photosynthese und Respira-tion werden über Ci vermittelt. Es gibt einige ältere Untersu
hungen zur direkten Temperatur-33



abhängigkeit der Leitfähigkeit (vgl. Abb. 6.14 auf S. 150 in Willmer und Fri
ker, 1996). Dabeiwurde das Dampfdru
kde�zit D konstant gehalten, um die wi
htigste indirekte Reaktion aus-zus
hlieÿen. (Der oben genannte Zusammenhang zwis
hen Leitfähigkeit und Transpirationsra-te E war zu dem Zeitpunkt no
h ni
ht na
hgewiesen. Mir ist aber seitdem keine Untersu
hungbekannt, die Temperaturreihen bei konstantem E zeigen würde.) Während Stomata in Epi-dermisstreifen ein Temperaturoptimum zeigten, ergaben Messungen an intakten Blättern nureinen �a
hen, meist lei
ht exponentiell wa
hsenden Anstieg. Eine Temperaturerhöhung um10K führte bei drei Arten zu einer Zunahme der Leitfähigkeit um 10 bis 100%. In zwei derdrei Arbeiten (Hall und Kaufmann, 1975; S
hulze et al., 1974) wurden je zwei vers
hiedenenWerte von D vorgegeben. Die Temperaturreaktion war in beiden Fällen in der feu
hten Luftstärker als in der tro
keneren. Eine andere Untersu
hung zeigte, daÿ ni
ht nur die Leitfähig-keit, sondern au
h die Dynamik des Ö�nens temperaturabhängig ist (Pepin und Livingston,1997). Die Halbwertszeit beim Ö�nen na
h Eins
halten der Beleu
htung von 1000 µE m�2 s�1nahm annähernd linear mit der Temperatur ab. Zwis
hen 5 °C und 25 °C Lufttemperatur be-s
hleunigte si
h das Ö�nen um den Faktor 2 bis 4.2.3.7 BodenwasserDie Stomataleitfähigkeit korreliert besser mit dem Bodenwasserpotential  b als mit dem Blatt-wasserpotential (S
hulze, 1986; Turner, 1986). Das bedeutet, daÿ die Information über dasverfügbare Bodenwasser ni
ht hydraulis
h, sondern hormonell an die Blätter übermittelt wird(Croker et al., 1998). Als Botensto� dient vor allem ABA (vgl. Abs
hnitt 2.2.4). Je tro
kenerder Boden wird, desto mehr ABA wird von den Wurzeln synthetisiert und gelangt mit demTranspirationsstrom dur
h das Xylem in die Blätter. Die ABA-Konzentration s
heint linearmit dem Bodenwasserpotential zusammenzuhängen (Tardieu et al., 1996).Allerdings hat ABA au
h eine Vielzahl anderer Funktionen (z. B. Genexpression; Giraudatet al., 1994), und der ABA-Sto�we
hsel in den Blättern ist entspre
hend komplex (Wang undJia, 1995): die Blätter können ABA sowohl synthetisieren als au
h abbauen (s. o.) oder inKompartimenten verste
ken, so daÿ unklar bleibt, wieviel ABA an die S
hlieÿzellen gelangt.He
kenberger et al. (1996) haben ABA ins Xylem von Blättern eingespeist und konnten zei-gen, daÿ die Leitfähigkeit nur für die Dauer der Einspeisung vermindert wird und si
h dana
hs
hnell wieder normalisiert. Eine Pu�erung in Depots �ndet o�enbar ni
ht statt. Ungea
h-tet dieser Details beoba
htet man stets den makroskopis
hen E�ekt, daÿ die Stomata mittro
kener werdendem Boden immer mehr zum S
hlieÿen neigen. Die Leitfähigkeit sinkt dabeinäherungsweise exponentiell (Abb. 2.4d). Tenhunen et al. (1987, bei Quer
us 
o

ifera undQuer
us 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 derLeitfähigkeit auf 20% gegenüber wassergesättigtem Boden.2.4 Modelle der StomataleitfähigkeitBiologis
he Systeme zei
hnen si
h dur
h eine starke Dur
hstrukturierung aus. Sie lassen si
hauf vielen hierar
his
hen Ebenen betra
hten. Modelliert man einen Aspekt des Systems wiedie Leitfähigkeit eines Blattes für Wasserdampf, so steht diese Ebene zwis
hen den mikro-skopis
hen, physiologis
hen Aspekten wie Zellen, Membranen und Sto�transport und denmakroskopis
hen, ökologis
hen Aspekten wie Einzelp�anze, Bestand und Vegetation. Modelle34



lassen si
h einteilen na
h empiris
hen, zielorientierten (teleologis
hen) und prozeÿorientiertenModellen (Thornley und Johnson, 1990).2.4.1 Empiris
he ModelleEmpiris
he Modelle sind deskriptiv. Ihr Ziel ist die �Fixierung vorhandener Informationenund Daten in knapper, präziser Form� (Wissel, 1989), ohne erklären zu wollen. In der Regelwerden Korrelationen zwis
hen dem Ergebnis und den Eingangsgröÿen auf der glei
hen Struk-turebene hergestellt. Vorhersagen ges
hehen dur
h Extrapolieren. Diese Modellkategorie istanwendungsorientiert und sehr häu�g.Empiris
he Stomatamodelle liefern die stomatäre Leitfähigkeit gst als Funktionen einigerUmweltparameter, wobei empiris
he Korrelationen zwis
hen gst und dem Li
ht, gst und derFeu
hte usw. in unabhängige angepaÿte Funktionen übertragen wurden. Die Kopplung dereinzelnen Funktionen ges
hieht dur
h Multiplikation, das heiÿt, jeder Umweltparameter wirktunabhängig von den anderen.Dergestalt ist beispielsweise das Modell von Jarvis (1976), bei dem der errei
hbare Maxi-malwert gmax vorgegeben und ans
hlieÿend um die einzelnen Ein�üsse vermindert wird:gst = gmax � f(PAR) � f( Boden) � f(D) � � � (2.22)Je na
h Anwendung wurden vers
hiedene Modi�kationen vorgenommen. Gelegentli
h wurdenau
h Funktionen von mehr als einer Variablen verwendet, z. B. beim PLATIN-Modell (Grün-hage und Haenel, 1997). Der Werteberei
h der Funktionen ist jeweils [0 : : :1℄. Wenn etwa dieLi
htfunktion den Wert Null liefert, also verlangt, daÿ die Stomata ges
hlossen sind, kann keineandere Umweltgröÿe das verhindern. Wenn die Luftfeu
hte vorgibt, daÿ die Stomata maximalhalb o�en sein können (der Funktionswert also 0.5 ist), ist au
h das ein absolutes Limit.9) DieFunktionen werden dur
h die Hüllkurven von Punktewolken aus vielen Messungen de�niert.Ein weiteres vielfa
h verwendetes Modell von Ball et al. (1987) (das sog. Ball-Berry-Modell)ma
ht si
h die beoba
htete Korrelation zwis
hen Leitfähigkeit und Photosynthese zunutze.Hier ist gst grundsätzli
h proportional zur CO2-Aufnahmerate A, korrigiert um einen (kleinen)O�set: gst = a � A � hCs + g0 (2.23)(Cs ist die CO2-Konzentration an der Blattober�ä
he, ni
ht auÿerhalb der Grenzs
hi
ht).Dieses Modell bietet komplexer verwobene Umweltreaktionen, die in dem benötigten Photo-synthesemodell verborgen sind. Es ist s
hwerer zu dur
hs
hauen, da der Austaus
h A unddie CO2-Konzentration an der Blattober�ä
he wieder von gst abhängt. Eine Reaktion auf dasBodenwasser fehlt. Für spezielle Anwendungen wurde das Modell modi�ziert, um die CO2-Abhängigkeit oder die Reaktion auf Wasserstreÿ zu verbessern. Do
h vor allem bei globalenFragestellungen wird es fast unverändert eingesetzt (z. B. Warnant et al., 1994; Woodwardund Smith, 1994).Allgemein haben empiris
he Modelle den Vorteil, mit einer sehr geringen Zahl von Pa-rametern auszukommen. Da jeder Parameter mit einem statistis
hen Fehler behaftet ist, ist9)Man kann erahnen, daÿ es s
hwierig werden kann, die einzelnen Funktionen gegeneinander auszubalan
ie-ren, da allzu s
hnell zwei ungünstige Ein�üsse jegli
he Regelung eines dritten, günstigen Ein�usses unterdrük-ken. 35



der gesamte statistis
he Fehler dieser Modelle eher klein. Andererseits ist der systematis
heFehler umso höher, je weniger von dem tatsä
hli
hen Systemverhalten berü
ksi
htigt ist: einBall-Berry-Modell ohne Parameter für die Bodenfeu
hte liegt mindestens in einem Fall kräftigdaneben, wenn es glei
hzeitig auf nasse und tro
kene Böden angewendet wird.2.4.2 Zielorientierte ModelleZielorientierteModelle stellen ein höheres Interesse � oft ökonomis
he Aspekte � in den Vorder-grund und verzi
hten dafür auf das Verständnis der zugrundeliegenden Vorgänge. Sie bes
hrei-ben das Ergebnis dur
h Gröÿen einer übergeordneten Ebene (zum Beispiel des Haushaltes).Um das unterstellte Ziel zu errei
hen, werden Optimierungsverfahren benutzt.Der klassis
he Vertreter bei Stomatamodellen ist der Ansatz von Cowan (1977). Cowanformulierte das Ziel, das Verhältnis von Gesamtassimilation zur Gesamttranspiration einesTages zu optimieren, also R A(t) dtR E(t) dt = max (2.24)� eine klassis
he Aufgabe der Variationsre
hnung. Als Ergebnis erhält er die Hypothese, daÿdie Stomata versu
hen sollten, die Grenzkosten �E=�A bei s
hwankendem D konstant zuhalten. Auf dieser Arbeit fuÿen au
h aktuelle Arbeiten von Thomas et al. (1999a,b). Ähnli
heIdeen verfolgte Vasiliev (1995) in einer Reihe von Artikeln.Givnish (1986) untersu
ht das optimale Stomataverhalten auf eine Reihe von Umwelt-faktoren. Dabei erhält er unter anderem das Ergebnis, daÿ bei erhöhtem CO2 die optimaleLeitfähigkeit steigt. Er kommentiert diese o�ensi
htli
he Abwei
hung vom realen Stomataver-halten damit, daÿ die Anpassung der heutigen P�anzen an hohe CO2-Konzentrationen fehltund diese (aus vers
hiedenen Gründen) im wesentli
hen Ci konstant halten � wozu bei hoherAuÿenkonzentration nunmal die Stomata ges
hlossen werden müssen.2.4.3 Prozeÿorientierte ModelleProzeÿorientierte Modelle werden au
h me
hanistis
he Modelle genannt, weil sie das Modeller-gebnis dur
h Vorgänge auf einer tieferen Ebene bes
hreiben. Sie versu
hen, die wesentli
henMe
hanismen zu erfassen. Die vielen ver�o
htenen Beziehungen in biologis
hen Systemen ver-leiten zu komplexen Simulationen mit einer Unzahl von Parametern und entspre
hend hohemstatistis
hen und geringem systematis
hen Fehler.Für die Fors
hung eignen si
h konzeptionelle Modelle (Wissel, 1989) viel besser. Sie konzen-trieren si
h auf die wesentli
hen Prozesse. Dazu sind sie an einer Fragestellung orientiert undlassen zunä
hst alles nebensä
hli
he weg. Ganz zutre�end werden sol
he Modelle �Karikaturender Natur� genannt.Brau
hbare prozeÿorientierte Stomatamodelle gibt es no
h ni
ht. Der in einer 
hinesis
henZeits
hrift verö�entli
hte Artikel von Fu und Wang (1994) fand international keine Bea
htung.Ihr Modell versu
ht, die einzelnen Komponenten der Stomatareaktion zu einem Gesamtbildzu integrieren, bleibt aber bei einer uneinheitli
hen Aufzählung vers
hiedener Hypothesenstehen. Die mathematis
he Behandlung ist verworren, und der Artikel strotzt vor Fehlernund Auslassungen. Die CO2-Reaktion wird dur
h die Bildung von Malat bes
hrieben, dessenosmotis
her Beitrag aber gerade zu einem Ö�nen der Stomata bei hohem Ci führt. Denno
h� oder gerade wegen der o�ensi
htli
hen S
hwä
hen � hat si
h dieser Ansatz als fru
htbarerBoden für meine vorliegende Arbeit erwiesen.36



2.4.4 Dynamis
he und statis
he ModelleDie bisher genannten Modelle sind statis
he, oder Steady-State-Modelle: sie liefern nur die Leit-fähigkeit, die si
h na
h einem Einstellungsvorgang stabilisiert. Die Reaktionszeit der Stomata,die eine Stunde und mehr betragen kann, wird ignoriert. In stark �uktuierenden Umgebungs-bedingungen (das betri�t vor allem die Li
htverhältnisse) lassen si
h sol
he Modelle ni
htvernünftig einsetzen. Als Kompromiÿ kann man aber zwis
hen zwei Steady-State-Zuständenmit einfa
hen Zeitkonstanten gedämpft ums
halten. Das Modell der dynamis
hen Stomatare-aktion auf wandernde Li
ht�e
ken am Waldboden von Kirs
hbaum et al. (1988) läÿt si
h imweiteren Sinne hier einordnen.Auÿerdem lassen statis
he Modelle prinzipiell nur begrenzt Rü
ks
hlüsse auf die ablau-fenden Prozesse der Regelung zu. Dynamis
he Modelle werden benötigt, will man das Regel-system auf der physiologis
hen Ebene besser verstehen. Dynamis
he Modelle der Physiologiesind andererseits aufgrund ihrer 
harakteristis
hen Zeitskala von Sekunden (oder kleiner) fürgröÿere zeitli
he und räumli
he Skalen, wie globale Untersu
hungen über Jahrzehnte hinweg,ungeeignet.Im folgenden Kapitel wird ein dynamis
hes Modell der Stomatafunktion entwi
kelt. Eswird si
h zeigen, daÿ gerade die dynamis
he Formulierung mit Di�erentialglei
hungen zu einereinfa
hen mathematis
hen Bes
hreibung führt. Mein Modell ist ein konzeptionelles Modell indem Sinne, daÿ physiologis
he Tatsa
hen sehr vereinfa
ht abgebildet werden. Denno
h enthältes eine grundlegende We
hselwirkung der Umweltfaktoren, die auf unters
hiedli
hen Ebenenan vers
hiedenen Stellen angreifen. Es ist zwar dur
haus eine grobe Karikatur der Realität,aber trotzdem zur Vorhersage geeignet.
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Kapitel 3Systemanalyse und ModellbildungIn diesem Kapitel untersu
he i
h das System �Stomataregelung� unter dem Gesi
htspunktseiner ökologis
hen Bedeutung, das heiÿt, der Bedeutung für den Wasser- und Kohlensto�-haushalt der P�anze. Dieser funktionale Aspekt bestimmt die Wahl der Systemkomponentenund ihre We
hselwirkung untereinander. Das Systemdiagramm wird in ein generis
hes, dyna-mis
hes Modell übersetzt.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, nämli
h dem Wasserhaushalt, Ionenhaushalt undEnergiehaushalt des Blattes. Die Teilsysteme werden von den Umweltparametern Ci, Li
ht,Luftfeu
hte und Bodenwasser beein�uÿt. Ci nimmt eine Sonderstellung ein, da es von denStomata verändert werden kann. Später wird dargelegt, wie diese Kopplung mit dem SystemKohlensto�haushalt im Modell realisiert wird. Aber zunä
hst betra
hten wir die Umweltpa-rameter als vorgegeben.3.1.1 Das Teilsystem WasserhaushaltDer Stomataapparat reguliert den Gasaustaus
h dur
h die Pore. Ihr Ö�nungszustand � vonvöllig ges
hlossen bis völlig geö�net � korrespondiert auf Blattebene mit der Leitfähigkeit derGesamtheit der Stomata für Wasserdampf, die wir auf die Blatt�ä
he beziehen und mit gstbezei
hnen. Diese Stomataleitfähigkeit ist eindeutig mit der Ö�nungsweite der Pore verknüpft,da der Gasaustaus
h ein Di�usionsvorgang ist. Die Ö�nungsweite resultiert aus dem Volumender S
hlieÿzelle und wird dur
h die Dru
kverhältnisse in S
hlieÿ- und Na
hbarzellen modi�-ziert.Statt allen hier herrs
henden ni
htlinearen Beziehungen detailliert Re
hnung zu tragen,setze i
h die Leitfähigkeit direkt als Funktion der hydrostatis
hen Drü
ke pg und ps in S
hlieÿ-und Na
hbarzellen an. I
h re
hne also implizit von den Dru
kverhältnissen auf Porenebeneho
h auf die Leitfähigkeit auf Blattebene.1) Da der Gegendru
k der Na
hbarzellen zunä
hstüberwunden werden muÿ, würde si
h die Di�erenz pg � ps anbieten. Die Verhältnisse sindjedo
h etwas komplizierter und werden in Abs
hnitt 3.2.1 gesondert diskutiert. Es sei hier1)Dieser S
hritt von der einzelnen Pore zum gesamten Blatt ist ein erstes �S
aling up� und setzt voraus, daÿsi
h alle Stomata auf dieser Flä
he glei
h verhalten. 38



vorweggenommen, daÿ die kontrollierende Gröÿe eine gewi
htete Dru
kdi�erenz �p von derForm �p = pg � � ps (3.1)mit einer Konstanten � sein soll. Die Leitfähigkeit gst ist dann eine Sättigungsfunktion (siehedazu Anhang D) von �p. Die Sättigung beruht darauf, daÿ eine Steigerung des S
hlieÿzel-lendru
ks das Volumen (und damit die Ö�nung) ni
ht beliebig zu erhöhen vermag, da dieWanddehnung zunehmenden Widerstand leistet und die Ö�nung nur kreisförmig werden kann.Die hydrostatis
hen Drü
ke (Turgor) in diesen Zellen sind eine Folge des Wasserzustandsder Zellen. Damit haben wir die Zustandsgröÿen gefunden, die die Leitfähigkeit bestimmen:die extensiven Gröÿen (�Pools�) Wasservolumen der S
hlieÿzelle (genauer: des Zellenpaares)Vg und der Na
hbarzelle(n) Vs und die intensiven Gröÿen Wasserpotential der S
hlieÿzelle  gund der Na
hbarzelle(n)  s.Für die Pools Vg und Vs muÿ ein Strukturdiagrammmit Zu- und Ab�üssen erstellt werden.Dazu stellen wir uns den Wassertransport folgendermaÿen vor (Abb. 3.1): Der Wassertransportvon den Wurzeln über das Xylem in den Apoplasten wird angetrieben dur
h die TranspirationJe, die aus dem Apoplasten über die Zellwand in die interzellulären Lufträume erfolgt. DieZellen stehen in Verbindung mit dem Apoplasten. Dabei stellen ihre Zellmembranen einen Wi-derstand für den Wassertransport dar. Ist das Wasser ins Zellplasma gelangt, besteht über diePlasmodesmata eine symplasmatis
he Verbindung mit niedrigem Widerstand zu den anderenZellen.Der Groÿteil der Wasserversorgung ges
hieht über den Symplasten. Während si
h die Ne-benzellen mit ihremWasserpotential  s näherungsweise im Glei
hgewi
ht mit den umgebendenZellen be�nden, sind die S
hlieÿzellen isoliert, da sie keine Plasmodesmata haben. Sie bezie-hen ihr Wasser aus dem Teil des Apoplasten, der sie umgibt. Ein Teil ihrer Zellwand ist au
hauÿerhalb der Pore ni
ht 
utinisiert, so daÿ hier Wasser na
h auÿen verdunsten kann, selbstwenn die Spaltö�nung ges
hlossen ist. Dieser kleine �peristomatäre� Transpirationsstrom Jpdient uns als Sensor für die Auÿenfeu
hte. Er nimmt linear mit tro
kener werdender Luft zuund senkt das Wasserpotential  g ab.Zur Bestimmung der relevanten Wasserpotentiale  s und  g muÿ das zugehörige Netzwerkaus Flüssen und Widerständen bere
hnet werden (Anhang C). Dort wird gezeigt, wie diesesTeilsystem zu dem Strukturdiagramm in Abb. 3.2a vereinfa
ht werden kann. Die kapazitivenEigens
haften von Apoplast und Xylem (gestri
helt) werden im Modell ni
ht berü
ksi
htigt.Die Bezei
hnung der hydraulis
hen Ersatzwiderstände mag auf den ersten Bli
k etwas seltsamanmuten, führt aber im weiteren zu übersi
htli
hen Formeln. So sind hinterher Rs und Rgfür die Absenkung von  s und  g aufgrund des Haupttranspirationsstromes Je zuständig,während Rp die Absenkung dur
h peristomatäre Transpiration bes
hreibt.3.1.2 Das Teilsystem IonenhaushaltDie Wasserpotentiale  g und  s treiben den Wassertransport an und setzen si
h aus denAnteilen hydrostatis
her Dru
k p und potentieller osmotis
her Dru
k � zusammen. Der hy-drostatis
he Dru
k steht in Beziehung zu dem Zellvolumen, wobei die Dru
k-Volumen-Kurvenfür S
hlieÿ- und Na
hbarzellen sehr vers
hiedene Charakteristiken haben. Wegen des starkenAustaus
hs im Symplast muÿ Vs als das e�ektive Volumen von Nebenzellen und deren näherenNa
hbarn angesehen werden. Die osmotis
hen Drü
ke hängen von den Ionenkonzentrationen39



S
hlieÿzelle Nebenzelle Xylem
Interzellularraum PlasmodesmataVakuole Symplast Apoplast

Cuti
ulaAbbildung 3.1: Modellvorstellung zum Wassertransport im Blattgewebe. Na
h Molz (1976), verändert. DerTranspirationsstrom gelangt vom Xylem in den Apoplasten. Ein Groÿteil �ieÿt dur
h den Symplasten vonVakuole zu Vakuole und tritt erst am Ort der Transpiration (bei den Nebenzellen und S
hlieÿzellen) wieder aus.Ein kleinerer Teil nimmt den Weg direkt dur
h den Apoplasten. Aus einem Teil der Zellwand der S
hlieÿzellenkann Wasser au
h auÿerhalb der Engstelle verdunsten (Pfeil ganz links).
Xylem,  xRsJxsVs,  sRg �RsJseOrt d. Transp.,  eRpJegVg,  g�gst�rblJe

�gp�rblJp (a)
ng, Vg ns, VsFoF
 (b) TlSIR Sl SPARC �E

(
)
Abbildung 3.2: Strukturdiagramme der Teilsysteme der Stomataregelung auf Porenebene. Pools sind grauhinterlegt. (a) Der Wasserhaushalt mit den Zustandsgröÿen Vg und Vs und den Wasserpotentialen  , die dieFlüsse J antreiben. Vereinfa
htes Ersatzs
haltbild (s. Anhang C), alle Gröÿen sind bezogen auf die Pore. �rblGrenzs
hi
htwiderstand; �gp, �gst Leitfähigkeiten der peristomatären bzw. stomatären Transpiration;Rp, Rg�Rs,Rs hydraulis
he Widerstände. Die Kapazität der gestri
helten Kompartimente wird ni
ht berü
ksi
htigt.(b) Der Ionenhaushalt mit den Zustandsgröÿen ng und ns, ebenfalls pro Pore. Fo, F
 ö�nender und s
hlieÿenderIonen�uÿ.(
) Der Energiehaushalt mit der Zustandsgröÿe Tl. Der Anteil Strahlungsbilanz besteht aus re�ektierter, absor-bierter und transmittierter infraroter Strahlung SIR und si
htbarer Strahlung SPAR und emittierter StrahlungSl des Blattes. Weitere Teile der Energiebilanz sind die Flüsse fühlbarer (C) und latenter (�E) Wärme. AlleGröÿen pro m2. 40




g und 
s ab, die au
h volumenabhängig sind. Folgli
h brau
hen wir als weitere Zustandsgröÿendie Ionenmengen ng und ns in S
hlieÿzelle und Na
hbarzelle(n).Für die Pools ng und ns muÿ ebenfalls ein Strukturdiagramm erstellt werden. Wir gehendavon aus, daÿ die Gesamtmenge der Ionen kurzfristig konstant ist und langfristig eine kon-servierte Gröÿe der P�anze ist. Ein Ein�uÿ der Mineralsto�verfügbarkeit (vor allem K+) wäredenkbar, führt aber für unsere Zwe
ke zu weit.Die maÿgebli
hen Ionen für die Stomataregelung sind K+ und Cl� sowie in geringeremMaÿe Malat. Die Ionen werden über Transporter in die S
hlieÿzelle hinein und heraus be-wegt, wobei das komplexe Zusammenspiel von Pumpen und Kanäle dur
h die Umweltfakto-ren beein�uÿt wird. Der Nettoe�ekt ist ein Hineinpumpen von Ionen beim Ö�nen gegen denwa
hsenden Konzentrationsgradienten sowie ein Ausströmen von Ionen beim S
hlieÿen, dasni
ht unbedingt aktiver Me
hanismen bedarf. Die ausströmenden Ionen werden zum groÿenTeil in den Nebenzellen und ihrer Na
hbars
haft aufgenommen, ein kleinerer Teil verbleibt imApoplasten. Die Konzentration im Apoplasten steht jeweils lokal im Glei
hgewi
ht mit denZellen, auÿer bei der S
hlieÿzelle, die das verhindert.Wir nehmen vereinfa
hend an, daÿ es nur einen gepumpten Ionen�uÿ aus den umgebendenZellen in die S
hlieÿzellen gibt, und daÿ als Antagonist ein passiver Le
k�uÿ mit regulierbarerKonduktanz existiert, der bestrebt ist, den Konzentrationsgradienten auszuglei
hen. Ionen-konzentrationen im Apoplasten werden verna
hlässigt.Dieses einfa
he System ist in Abb. 3.2b dargestellt.3.1.3 Das Teilsystem EnergiehaushaltDas letzte Element in dem System Stomataregelung ist die intensive Gröÿe Blattemperatur Tl,die si
h als Folge der Energiebilanz einstellt. Hier betra
hten wir das ganze Blatt und beziehendie Flüsse auf den m2 Blatt�ä
he (einfa
h, ni
ht Ober- plus Unterseite). Für ein Blatt spielendabei folgende Energie�üsse eine Rolle: Strahlungsabsorption und -emission im langwelligenBerei
h, Absorption im kurzwelligen Berei
h, Verlust an latenter Wärme dur
h die Transpi-ration, Wärmetransport dur
h freie Konvektion. Die Wärmeleitung dur
h den Blattstiel undBeiträge von metabolis
her Energie werden verna
hlässigt. Die resultierende Temperaturän-derung des Blattes hängt vom betro�enen Volumen und seiner Wärmekapazität ab, wobei diespezi�s
he Blatt�ä
he in die Umre
hnung auf den Flä
henbezug eingeht.Damit stellt si
h der Energiehaushalt dar wie in Abb. 3.2
 gezeigt.3.1.4 Die Kopplung zwis
hen den TeilsystemenDer Wassertransport folgt dem Gradienten des Wasserpotentials und wird maÿgebli
h vonden herrs
henden Ionenkonzentrationen bestimmt. Im Gegenzug führen Volumenänderungenaufgrund von Wassereinstrom oder Ausstrom zu veränderten Ionenkonzentrationen.Die aufgrund des Zellvolumens herrs
henden hydrostatis
hen Drü
ke bestimmen die Leit-fähigkeit der Stomata. Zusätzli
h beein�uÿt die Blattemperatur den Dampfdru
k in den In-terzellularen und damit den Gradienten zur Auÿenluft, der die Transpiration antreibt. DieTranspiration wird von Leitfähigkeit und Gradient bestimmt, aber wirkt glei
hzeitig zurü
kauf den Wasserhaushalt und über den Verlust an latenter Wärme auf den Energiehaushalt.Der Ein�uÿ der Blattemperatur auf die Ionenkonzentrationen (entspre
hend dem Van'tHo�s
hen Gesetz) und auf temperaturabhängige enzymatis
he Vorgänge (Ionenpumpen) ist41



gering. Für diese Terme wird näherungsweise die Lufttemperatur eingesetzt, und die Rü
kwir-kung der kleinen Abwei
hung der Blattemperatur von der Lufttemperatur wird verna
hlässigt.3.1.5 Die S
hnittstelle zum Kohlensto�haushaltWie eingangs erwähnt soll der Kohlensto�haushalt getrennt von der Stomataregelung bleiben.Das Bindeglied zwis
hen beiden Systemen ist nur die Konzentration von CO2 in den interzel-lulären Lufträumen, Ci. Diese stellt si
h ras
h ein als Glei
hgewi
ht zwis
hen dem Verbrau
hdur
h Photosynthese, der Freisetzung dur
h Respiration und Photorespiration und der Na
h-lieferung dur
h Di�usion von Auÿenluft ins Blattinnere. Die Stomata regulieren einerseitsdie Di�usion, andererseite reagieren sie auf Ci. Ci ist damit die ents
heidende Zustandsgröÿedieses CO2-Teilsystems.Ein günstiger Umstand ermögli
ht die Trennung der Stomataregelung von Ci: die Stomatareagieren um Gröÿenordnungen langsamer auf Ci als die zuführenden und verbrau
hendenProzesse. Damit kann man annehmen, daÿ si
h der Kohlensto�haushalt und Ci quasi instantanmit einer vorgegebenen Stomataleitfähigkeit ins Glei
hgewi
ht setzt. Man kann also sowohldie Zufuhr dur
h eine Steady-State-Di�usionsglei
hung in Abhängigkeit von der Leitfähigkeit(als Funktion von Ci) und dem CO2-Gradienten bes
hreiben, als au
h den CO2-Verbrau
h alsSteady-State-Aufnahmefunktion in Abhängigkeit von Ci. Dann muÿ man nur no
h den Wertfür Ci �nden, bei dem Zufuhr und Verbrau
h glei
h groÿ sind. Hierzu rei
hen zwei Tabellenaus, die die Leitfähigkeit sowie die CO2-Aufnahme für mehrere Ci-Werte tabellieren. DasPrinzip ist graphis
h in Abb. 3.3 verans
hauli
ht.Für das Stomatamodell können wir also davon ausgehen, daÿ ein Wert für Ci vorliegt,ohne Rü
ksi
ht darauf, wie er zustandekommt.3.1.6 Äuÿere Ein�üsse auf die TeilsystemeDie Umweltparameter, die die Stomataregelung beein�ussen, sind das absorbierte Li
ht, derCO2-Gehalt in den Interzellularen, der Bodenwasserstatus, die Luftfeu
hte der Auÿenluft,die Lufttemperatur und die Di
ke der laminaren Grenzs
hi
ht auf der Blattober�ä
he. DieseParameter greifen in den Strukturdiagrammen an den Flüssen an. Folgende Annahmen werdengetro�en:1. Das absorbierte Li
ht aktiviert die Ionenpumpen und steigert damit den Pump�uÿ.Mit steigender Li
htabsorption werden mehr Ionen in die S
hlieÿzelle gepumpt, und dieStomata werden geö�net. Das Li
ht wird als photosynthetis
h aktive Strahlung (photo-syntheti
ally a
tive radiation, PAR) in µE m�2 s�1 gemessen.2. Der CO2-Gehalt der Interzellularen wirkt mittelbar auf die Konduktanz des Le
k�ussesfür Ionen. Je gröÿer Ci, desto höher wird die Le
krate, so daÿ der osmotis
he Dru
kun-ters
hied ausgegli
hener wird � die Stomata s
hlieÿen.3. Der Bodenwasserstatus wird dur
h eine neue Gröÿe, das wurzelnahe Bodenwasserpoten-tial  r, bes
hrieben. Er wird über ein Abs
isinsäure-Signal an die S
hlieÿzellen übermit-telt und blo
kiert die Pumpen. Austro
knender Boden verhindert somit das Ö�nen derStomata.4. Die Luftfeu
hte bestimmt den Gradienten für die Transpiration und hat keinen direktenEin�uÿ. 42



g

Ci

g
 = gst(Ci)1:6 + 1:37gst(Ci)rblim Li
htim Dunkeln Das Stomatamodell liefert die Leitfähigkeit gsttabelliert na
h Ci. Sie läÿt si
h mit Gl. (2.12)umre
hnen in die Blattleitfähigkeit g
 für CO2.Die Leitfähigkeit nimmt mit steigendem Ci ab.
g


CiCi = CaCi = �
g
 = A(Ci)Ca �Ciim Li
ht,A > 0 im Dunkeln,A < 0 Ein Modell für die Netto-Photosynthese lie-fert den CO2-Austaus
h A tabelliert na
h Ci.Bei ges
hlossenen Stomata ist der Austaus
hA = 0 und Ci glei
h dem Kompensations-punkt �. Steigendes Ci bedeutet mehr Photo-syntheseumsatz und damit höheren Austaus
hA. Na
h Gl. (2.11) gilt für die CO2-Di�usi-on g
 = A=(Ca � Ci). Für A > 0 steigt dieKurve (links) und nähert si
h asymptotis
h anCi = Ca an. Im Dunkeln überwiegt die Respi-ration, A ist negativ und unabhängig von Ci,und Ci ist gröÿer als Ca (re
hts). Es gilt jeweilsnur einer der beiden Äste.g


CiCi = CaCi = �
im Li
ht im Dunkeln Der S
hnittpunkt beider Kurven im g
-Ci-Dia-gramm entspri
ht derjenigen Kombination ausLeitfähigkeit und Ci, die beide Glei
hungenlöst. Diese Lösung existiert immer und ist ein-deutig, denn die Di�usionskurve de
kt stetsden Berei
h von g
 = 0 bis 1 ab und muÿ diefallende Leitfähigkeitskurve in einem Punkts
hneiden. Die Lösung kann dur
h Interpola-tion der Tabellenwerte bestimmt werden.Abbildung 3.3: Kopplung von Stomatamodell und CO2-Teilsystem des Kohlensto�haushalts.
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5. Die Lufttemperatur dient als Näherung für die Blattemperatur, die erst im na
hhineinbestimmt werden kann, und steigert die Pumprate. Höhere Temperaturen haben darumhöhere Leitfähigkeiten zur Folge.6. Der Di�usionswiderstand der Blattgrenzs
hi
ht ist ein zusätzli
her Widerstand im Tran-spirationsweg und beein�uÿt die Transpiration.Das wurzelnahe Bodenwasserpotential  r wird hier de�niert als das mittlere e�ektive Wasser-potential, das von den Wurzeln wahrgenommen wird und die ABA-Produktion der Wurzelnbestimmt. Wenn die Wurzeln Wasser aus dem Wurzelraum aufnehmen, ist  r negativer alsdas mittlere Wasserpotential eines gröÿeren Bodenvolumens  b. Die Potentialdi�erenz hängtvon den Na
hleitwiderständen in der Bodentextur ab.3.1.7 Zeitabhängige Aspekte des StomataverhaltensIn Gaswe
hselmessungen beoba
htet man oft veränderli
he Leitfähigkeiten, au
h wenn mandie kontrollierbaren äuÿeren Ein�uÿfaktoren konstant hält oder reproduziert. Es handelt si
hum zeitabhängige Phänomene: einen Gedä
htnise�ekt (Abs
hnitt 2.3.2) und den sogenanntenTagesgang.2) Wie lassen si
h diese Beoba
htungen mit dem Modellsystem vereinbaren?Es wurden mehrere na
hgewiesene Me
hanismen genannt, die in Frage kommen. ZumBeispiel könnten endogene Rhythmen die Pumpenaktivität abhängig von der Tageszeit mo-dulieren. Aber das würde den Erklärungsbedarf nur vers
hieben und eine re
ht willkürli
heKomponente in das System bringen.Das �Gedä
htnis� des Blattes für Streÿ aufgrund tro
kener Luft könnte von einem Ab-s
isinsäure-Signal aus dem Blatt ABAl verursa
ht werden. Die Zeitverzögerung dur
h einenABA-Pool würde zu einer Hysterese der Leitfähigkeit führen, wenn die Luft wieder feu
hterwird. Do
h der komplexe und bisher wenig verstandene ABA-Haushalt sprengt ebenfalls denRahmen dieser Arbeit.Die einfa
hste Hypothese verwendet den einzigen bislang ni
ht erfaÿbaren Ein�uÿfaktor aufdie Stomataregelung, nämli
h das wurzelnahe Bodenwasserpotential  r. Es ist naheliegend,daÿ das Wasser im Wurzelraum je na
h Entnahme an den Wurzeln und Na
hleitung aus derUmgebung über den Tag hinweg immer weiter abnehmen kann. Das an den Wurzeln immernegativer werdende Wasserpotential führt zu steigender ABA-Konzentration im Xylemsaft.Mit der Zeit s
hlieÿen die Stomata immer mehr.Es wäre sogar denkbar, daÿ je na
h P�anzengröÿe und Wurzelapparat die oben genannteHysterese wenigstens zum Teil dur
h die Ausbeutung des Bodenwasservorrats zustandekom-men könnte.3.1.8 S
hnittstellen zu angrenzenden SystemenMein Stomatamodell ist kein Modell des Kontinuums Boden-P�anze-Atmosphäre, sondern nurein modularer Bestandteil auf Blattebene. Das bedeutet, daÿ der Wasserhaushalt des Bodensund der P�anze sowie die atmosphäris
hen Bedingungen und Ci von auÿen vorgegeben werdenmüssen. Mein Konzept dazu stellt si
h wie folgt dar.2)Miÿt man zu vers
hiedenen Tageszeiten die Stomataleitfähigkeit unter den glei
hen Bedingungen für dasBlatt, nimmt sie fast immer im Laufe des Tages ab. Dieser Tagesgang ist daher von besonderer Bedeutung fürdie Brau
hbarkeit von Stomatamodellen. Siehe au
h Abs
hnitt 2.3.3.44



Die enge Kopplung über Ci an ein Photosynthese-Modell habe i
h in Abs
hnitt 3.1.5ges
hildert. Dabei war es von Vorteil, daÿ die Di�usion ein dynamis
hes Glei
hgewi
ht fürVerbrau
h und Na
hlieferung von Ci wesentli
h s
hneller einstellt, als die Stomata daraufreagieren können. Im Wasserhaushalt des Bodens ist es dagegen hilfrei
h, daÿ die Prozessedort auf einer gröÿeren Zeitskala als die Stomataregulation ablaufen und damit abgekoppeltwerden können.Ein geeignetes Modell des Wasserhaushalts müÿte di�erenzieren zwis
hen dem Bodenwas-servorrat, der aus dem Nieders
hlag gespeist wird und u. a. dur
h Evaporation abnimmt, unddem Bodenwasser in Wurzelnähe, das si
h aus dem groÿen Vorrat per Di�usion au�üllt unddur
h die Transpiration der P�anze geleert wird. Die S
hnittstelle zum Stomatamodell istdas Wasserpotential  r des wurzelnahen Bodenwasserpools, das abhängig von der Textur mitPotentialkurven aus dem Wassergehalt bere
hnet werden könnte.Den Wasserverbrau
h kann ein Bodenwassermodell ni
ht allein mit der vom Stomatamo-dell gelieferten Transpiration E bestimmen. Es benötigt zusätzli
h Skalierungsinformationen,nämli
h über wel
he Blatt�ä
he si
h dieser Fluÿ summiert. Dazu könnte ein Modell des Koh-lensto�haushalts den Blatt�ä
henindex LAI liefern. Kohlensto�- und Sti
ksto�haushalt wärenwiederum mit dem Photosynthesemodell verknüpft.Wenn es in Zukunft notwendig sein sollte, ein Teilsystem �lokaler ABA-Haushalt im Blatt�zu formulieren, würde dieses etwa bei tro
kener Luft mehr Synthese und/oder weniger Abbauvon ABA betreiben. Es könnte dazu das vom Stomatamodell bere
hnete Blattwasserpoten-tial übernehmen und daraus das zusätzli
he ABA-Signal formen und zurü
krei
hen. DieseKopplung über  l und ABAl läÿt si
h direkt vornehmen.Die Abbildung 3.4 stellt die Einbindung des Stomatamodells in einen gröÿeren Kontexts
hematis
h dar. Die anderen Komponenten sind ni
ht zwangsläu�g erforderli
h, damit dasStomatamodell arbeiten kann; es ist selbstverständli
h mögli
h, sie einzeln dur
h vorges
hrie-bene Werte der Eingangsgröÿen zu ersetzen.3.2 ModellbildungAls Ergebnis der Systemanalyse fanden wir, daÿ der Zustand des Stomatasystems dur
h dieWerte von Vg, Vs, ng, ns und Tl gegeben ist. Wir müssen zuerst den Zusammenhang zwis
henden Zustandsvariablen und der uns interessierenden Zielgröÿe Stomataleitfähigkeit quantitativherstellen. Dann werden die oben entwi
kelten Strukturdiagramme übersetzt in Di�erential-glei
hungen, die die Dynamik der Zustandsgröÿen bes
hreiben. Darin werden die auftretendenFlüsse ersetzt dur
h Annahmen über die Zustandsgröÿen. Im nä
hsten S
hritt werden dieKoe�zienten als Funktionen der Umweltparameter ausgedrü
kt. Das so erhaltene Modell be-s
hreibt die Dynamik der Reaktion. Für viele Fragestellungen rei
ht ein statis
hes Modell aus,das im Ans
hluÿ entwi
kelt wird.3.2.1 Bestimmung der Leitfähigkeit aus Volumen und Dru
kIn diesem Abs
hnitt geht es um den Zusammenhang zwis
hen Leitfähigkeit und Ans
hwel-lungszustand der S
hlieÿzellen. Die Ursa
he für die Ö�nung des Spaltes ist die Volumenzu-nahme in den S
hlieÿzellen. Sie führt die Formänderung herbei, die von der Struktur derZellwände vorgegeben ist. Könnte man das Volumen der S
hlieÿzellen als Maÿ für die Leitfä-higkeit nehmen? Immerhin haben Ras
hke und Di
kerson 1973 (zitiert in Sharpe et al., 1987)45
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Abbildung 3.4: S
hnittstellen des Stomatamodells zu angrenzenden Systemen. Die Pfeile stellen dar, wie derDatenaustaus
h zwis
hen den Teilmodellen statt�ndet und wel
he Daten von auÿen vorgegeben werden. �Eingangsgröÿen: interzellulare CO2-Konzentration Ci, Li
ht PAR, Strahlungsbilanz Rn, Wasserdampfdru
ke, Lufttemperatur Ta, Grenzs
hi
htwiderstand rbl, Bodenwasserpotential im Wurzelraum  r, ABA-Signal ausdem Blatt ABAl. Die Eingangsgröÿe Ci kann in Kopplung mit einem Photosynthesemodell bestimmt werden(di
ker Rahmen; Abb. 3.3) oder vorgegeben werden. Eingangsgröÿen  r und ABAl können ebenfalls dur
hKopplung mit anderen Modellen bere
hnet oder vorgegeben werden. � Ausgangsgröÿen neben der Leitfähig-keit gst: Transpiration E, Blattwasserpotential  l. � Zusätzli
he Gröÿen: Nieders
hlag PP , Interzeption I,Nettophotosyntheserate A, Carboxylierungse�zienz CE (abhängig vom Rubis
o-Gehalt und damit von Blatt-sti
ksto�; kann aus einem Sti
ksto�modell bere
hnet oder vorgegeben werden), Blatt�ä
henindex LAI zurSkalierung der Transpiration. � Bei der Anwendung auf Bäume und Bestände kann das Modell in S
hi
htenaufgeteilt werden (gepunktet angedeutet). Dann müssen z. B. die Li
htabsorption mit zunehmender Tiefe, dieStrahlungsbilanz, die Windverhältnisse im Bestand (für die Grenzs
hi
htdi
ke) und der Ein�uÿ der Höhe aufdas Blattwasserpotential berü
ksi
htigt werden.
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eine lineare Beziehung zwis
hen Ö�nungsweite b und Volumen Vs gefunden. Von der Ö�nungs-weite zum wirksamen Quers
hnitt für die Di�usion (und damit zur Leitfähigkeit gst) wäre esnur no
h ein kleiner, linearer S
hritt;3) insgesamt wären Volumen und Leitfähigkeit also linearverknüpft!Der me
hanis
he Vorteil. Das Volumen ist aber ni
ht allein auss
hlaggebend. Der Dru
kdes umliegenden Gewebes hemmt die Ö�nung. Über das me
hanis
he Zusammenspiel wurdenin den siebziger und frühen a
htziger Jahren einige Arbeiten verö�entli
ht. Es bildete si
hdie Vorstellung heraus, daÿ die Nebenzellen einen �me
hanis
hen Vorteil� � gegenüber denS
hlieÿzellen besitzen, der s
hlieÿli
h als das Verhältnis der beiden Dru
kwirkungen auf dieÖ�nungsweite b de�niert wurde: � = ��b=�ps�b=�pg (3.2)Im einfa
hsten Fall ist � eine Konstante (man verglei
he dazu die geometris
he Betra
htungvon Wu et al. (1985) in der Reihe (Sharpe und Wu, 1978; Wu und Sharpe, 1979; Sharpe et al.,1987)). Dann kann man die Ö�nungsweite s
hreiben als (Cooke et al., 1976)b = max(0; b0 + 
onst � (pg � �ps)) (3.3)Die gewi
htete Dru
kdi�erenz. Den kontrollierenden Term will i
h als gewi
htete Dru
k-di�erenz bezei
hnen und mit dem Symbol �p versehen, es ist also�p = pg � �ps (3.4)Der Wert von � wurde generell gröÿer als 1, meist zu 1.5 bis 3 angegeben. Allerdingswurden die entspre
henden Untersu
hungen meist mit osmotis
hen Badelösungen für isolier-te Stomatakomplexe ohne Gegendru
k dur
hgeführt. Bei Experimenten mit Dru
ksonden anEpidermisstreifen stellten Franks et al. (1995) fest, daÿ die Stomata na
h Übers
hreiten einesS
hwellendru
ks von 0.41 MPa ö�neten, der � perhaps fortituously, wie si
h die Autoren aus-drü
ken � dem Dru
k der umgebenden Zellen genau entspra
h. Das sprä
he für � = 1 undb0 = 0. Aus neuesten Untersu
hungen von Franks et al. (1998) ergeben si
h aber Werte von1.5 bis 3.5 (vgl. Abb. 3.5) mit einem lei
ht positiven Wert für b0.Die in Anhang C bere
hneten Widerstände im Ersatzs
haltbild des Wasserhaushaltes(Abb. 3.2a) sind verträgli
h mit � � 1:82, dem Verhältnis der Widerstände Rg (vom Xylembis zum Ort der Verdunstung) und Rs (vom Xylem bis zu den Nebenzellen). Die Hintergründewerden im Abs
hnitt 3.4.3 erläutert. Vorab genüge die Feststellung, daÿ si
h das Konzept dergewi
hteten Dru
kdi�erenz als kontrollierende Gröÿe für die Stomataleitfähigkeit eignet.3)Die Länge a der Spaltö�nung ist näherungsweise konstant. Die Flä
he hängt sowohl bei einer re
htek-kigen Ö�nung (ab, Gramineen-Typ) als au
h bei einer Ellipse (�ab, Helleborus-Typ) linear von b ab. Beieinem glei
hförmigen Quers
hnitt entlang der Tiefe der Pore würde folgli
h die Leitfähigkeit linear mit derÖ�nungsweite b zusammenhängen. � Das ist ni
ht ganz korrekt, weil der Quers
hnitt eben ni
ht glei
hförmigist; b wird an der engsten Stelle gemessen, und der Quers
hnitt in anderen Tiefen vers
hiebt si
h etwa uniformmit der Engstelle, d. h. dort gilt b ni
ht als Faktor, sondern nur als O�set. Die e�ektive Quers
hnitts�ä
heüber die ganze Tiefe steigt daher langsamer als linear mit b. Andererseits könnte man argumentieren, daÿ fürdie e�ektive Tiefe der Pore nur die engen Berei
he wirkli
h relevant sind. Je weiter die Pore geö�net ist, destogeringer wird der Anteil enger Berei
he, die e�ektive Tiefe nimmt also ab und kompensiert den langsamerenAnstieg der Flä
he in Gl. 2.5. 47



Pep=0.41 MPa

Abbildung 3.5: Zusammenhang zwis
hen den Drü
ken in S
hlieÿ- und Nebenzelle und der Ö�nungsweite beiVi
ia faba und Trades
antia virginiana. Mit einer Mikrodru
ksonde wurde der Dru
k in den S
hlieÿzellenauf- und wieder abgebaut, links mit Gegendru
k, re
hts mit und ohne Gegendru
k in der Epidermis (als Pepbezei
hnet). Eine kleine Hysterese ist zu erkennen. Die Ö�nungsweite nähert si
h bei hohem Dru
k einemMaximalwert, die Kurvenform ist geringfügig sigmoid. Aus (Franks et al., 1998), mit eingefügten Daten aus(Franks et al., 1995) (o�ene Kreise). � Diese Messungen geben auÿerdem Aufs
hluÿ über den me
hanis
henVorteil: bei Vi
ia faba führt der Gegendru
k von 0.62 MPa gerade zum S
hlieÿen der Stomata bei Pg = 0. BeiTrades
antia virginiana s
hlieÿen die Stomata ohne Gegendru
k ni
ht völlig. Im Verglei
h zwis
hen keinem undvollem Gegendru
k (0.92 MPa) muÿ zu Beginn der Ö�nung ein zusätzli
her S
hlieÿzellendru
k von 1.3 MPa,später fast 3MPa aufgebra
ht werden, um die glei
he Ö�nungsweite zu erzielen (das entsprä
he � = 1:5 bis3). Zieht man die älteren Daten (o�ene Kreise) hinzu, zeigt si
h, daÿ der me
hanis
he Vorteil mit steigendemGegendru
k abnimmt. Bei einer Apertur von 6µm (gepunktete Linie) beträgt der zusätzli
he S
hlieÿzellendru
k1.45 MPa, um 0.41 MPa zu überwinden; aber dann nur 1MPa, um weitere 0.51 MPa zu überwinden. Dasentspri
ht � =3.5 bzw. 2. Na
h diesen Daten würde � mit der Apertur steigen und mit Pep sinken. � Fürdiesen Verglei
h ist wesentli
h, daÿ die untersu
hten S
hlieÿzellenpaare in beiden Studien in etwa glei
h groÿsind. In der neueren Untersu
hung wird eine Länge von 70 µm im s
hla�en Zustand angegeben, aus Fig. 2 inder älteren Verö�entli
hung kann man eine Länge von 
a. 65 µm ableiten.In Glei
hung (3.3) fehlt die me
hanis
he Grenze, die bei hohen Drü
ken in der S
hlieÿzelleerrei
ht wird. Es ist dann praktis
h keine Volumensteigerung mehr mögli
h, die Wände sindmaximal gedehnt. Daher muÿ bei hohem Dru
kübers
huÿ �p eine Sättigung für die Ö�nungs-weite errei
ht werden.Für den endgültigen Zusammenhang zwis
hen Leitfähigkeit und Dru
k habe i
h im Modelldrei Formulierungen vorgesehen. Zu den Funktionen vgl. Anhang D. Bei allen Formulierungenwurde b0 Null gesetzt.(a) eine lineare, ni
ht limitierte Funktion (entspre
hend Gl. 3.3)(a) gst = f�p (3.5)(b) eine Sättigung 1. Ordnung(b) gst = gmax �p�p+Km;p mit Km;p = gmax=f (3.6)48



(
) eine s
hiefwinklige Hyperbel mit mehr Kontrolle über den Übergang in die Sättigung(
) gst = min 0(f�p; gmax)= f�p+ gmax �p(f�p+ gmax)2 � 4�f�pgmax2 (3.7)als Lösung der Glei
hungg2st � gst(f�p+ gmax) + �f�pgmax = 0 (3.8)Als Parameter dienen dabei die Steigung f im linearen Berei
h, darüber hinaus die maximaleLeitfähigkeit gmax und der Krümmungsparameter �.Um die Steigung f zu bestimmen, s
hätzt man zunä
hst den maximal auftretenden Dru
kpmax ab, der dann herrs
ht, wenn alle Ionen in die S
hlieÿzelle gepumpt worden sind (dannist au
h die Dru
kdi�erenz �p maximal). Die Stomata errei
hen ihre maximale Leitfähigkeitgmax aber ni
ht erst bei pmax, sondern s
hon früher bei po (Sättigungsberei
h in Abb. 3.5 beiPep = 0). Wir fassen po als einen Bru
hteil fp von pmax auf, po = pmax=fp, und bestimmendamit f wie folgt: gmax = f po = f pmax=fp so daÿ f = fpgmax=pmax (3.9)Somit kann fp dazu genutzt werden, den me
hanis
hen Arbeitspunkt des Modells zu ju-stieren.Zusammengefaÿt verwenden wir also ni
ht die Volumina, sondern die gewi
htete Dru
kdif-ferenz �p als bestimmende Gröÿe für die Stomataleitfähigkeit. Die Drü
ke pg und ps hängendabei über Dru
k-Volumen-Kurven mit den Zustandsvariablen Vg und Vs zusammen, die i
hals nä
hstes kurz bespre
hen will.3.2.2 Dru
k-Volumen-KurvenDru
k-Volumen-Beziehungen von Zellen werden meistens mit dem (volumetris
hen) Elastizi-tätsmodul � 
harakterisiert. Der Elastizitätsmodul stellt den Proportionalitätsfaktor zwis
heneiner relativen Volumenänderung und der dafür erforderli
hen Dru
känderung dar,dp = � dV=V (3.10)Oft wird ein Zahlenwert für Zellen angegeben, aber � ist ni
ht wirkli
h eine Konstante �sonst würde es immer lei
hter, die Zelle weiter aufzublähen. Das sieht man dur
h Integrationder Glei
hung 3.10 für p von 0 bis p und für V von V0 bis V . Man erhält p(V ) = � logV=V0.Der Dru
k würde also nur logarithmis
h mit dem Volumen steigen.Stattdessen steigt � mit dem Dru
k an. Das kann man so verstehen, daÿ die Cellulose-Ketten in der Zellwand dur
h ihre unters
hiedli
he Orientierung und Vernetzung zuerst nurteilweise gespannt werden. Bei forts
hreitender Dehnung tragen immer mehr Ketten die Last,bis irgendwann die Grenze der Reiÿfestigkeit für die ersten Ketten errei
ht ist; wenn diese rei-ÿen, nimmt die Belastbarkeit s
hnell weiter ab, und die Wand reiÿt ganz auf. Die Zahlenwertebeziehen si
h daher meistens auf die Anfangselastizität nahe dem Stadium der Plasmolyse undliegen zwis
hen 1 und 50 MPa. 49
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Abbildung 3.6: Dru
k-Volumen-Beziehungen von S
hlieÿ- und Nebenzellen an Beispieldaten von Vi
ia faba.Links: Im dynamis
hen Modell verwendete Glei
hungen. Für V < V0 ist der Dru
k Null; die Zellmembran ziehtsi
h von der Wand zurü
k (Plasmolyse). Mit dem Dru
k steigt das Volumen. ut: Daten von Ras
hke, Di
kinsonund Pier
e (1973) an S
hlieÿzellen von Vi
ia faba. Die maximale relative Volumenänderung beträgt �max =1:25. Dur
hgezogen: die tatsä
hli
h verwendete vereinfa
hte Funktion (3.12) mit einem Elastizitätsmodul �gvon 2MPa. Die Nebenzellen (gestri
helt) sind steifer als die S
hlieÿzellen (hier: �s = 10MPa) und lassen si
hweniger ausdehnen (�max = 0:1). � Re
hts: Modell von Wu et al. (1985) (dünne Linie) mit den glei
hen Daten.Dieses Modell enthält die Bes
hreibung eines Phasenübergangs zwis
hen isotroper und anisotroper Expansioneines Polymers. Die dort angegebene empiris
he Funktion ist aus zwei Stü
ken zusammengesetzt und damitsehr unhandli
h für analytis
he Umformungen. Unser einfa
hes empiris
hes Modell enthält den Phasenübergangni
ht. � Man bea
hte die Ähnli
hkeit der Dru
k-Volumen-Kurve und der Dru
k-Apertur-Kurve (Abb. 3.5) vonVi
ia faba, so daÿ si
h eine näherungsweise lineare Beziehung zwis
hen Volumen und Ö�nungsweite �ndenläÿt.Die Plasmolyse bezei
hnet den Zustand p = 0 in der Zelle, bei dem die Plasmamembranni
ht wie im turgeszenten Zustand an die Zellwand gepreÿt wird, sondern teilweise davon ab-gelöst ist und das no
h verfügbare Wasservolumen eins
hlieÿt. An der S
hwelle der Plasmolysehat die Zelle gerade das Volumen V0 errei
ht, das dur
h die entspannte Zellwand vorgegebenwird. Mit steigendem Dru
k wä
hst das Volumen anfangs annähernd linear an. Die Volumen-änderung relativ zu V0 wird mit � = V=V0 � 1 bezei
hnet.Der lineare Anstieg der Dru
k-Volumen-Kurve hat die Steigung �=V0, so daÿ giltp = �=V0 � (V � V0) = � � : (3.11)Mit steigendem Dru
k geht das Volumen asymptotis
h an ein maximales Volumen her-an. Für die maximale relative Volumenzunahme �max �nden si
h in der Literatur Werte fürS
hlieÿzellen von 100 bis 150%. Nebenzellen sind eher im Berei
h gewöhnli
her Zellen undlassen nur kleine Volumenänderungen zu.Von Wu et al. (1985) wurde eine empiris
he Funktion für die Dru
k-Volumen-Kurve vonVi
ia faba angegeben, die aber aus mehreren Stü
ken besteht (Abb. 3.6, re
hts). Einfa
herist eine Sättigungsfunktion, wobei eine Sättigung erster Ordnung zu stark gekrümmt ist; eines
hiefwinklige Hyperbel mit einem eng begrenzten Übergang zwis
hen der linearen Beziehung(3.11) und der Grenze �max = Vmax=V0 � 1 paÿt hier besser,� = min 0(p=�; �max) (3.12)Abs
hlieÿend sei festgestellt, daÿ die Wahl der Dru
k-Volumen-Kurve und der Beziehungzwis
hen Leitfähigkeit und Dru
kdi�erenz ni
ht wirkli
h unabhängig voneinander sind. Dasowohl Volumen als au
h Leitfähigkeit linear mit der Ö�nungsweite korreliert sind, sollteder glei
he Funktionstyp für beide Beziehungen verwendet werden. Damit fällt die Wahl aufGl. 3.7, also Typ (
) im vorigen Abs
hnitt. � Die Typen (a) und (b) sind für Testzwe
ke50



hilfrei
h, da mit ihnen die Ri
htigkeit der mathematis
h-numeris
hen Behandlung der s
hief-winkligen Hyperbel gut überprüft werden kann.3.2.3 Dynamis
he FormulierungNa
hdem die Bere
hnung der Stomataleitfähigkeit aus den Zustandsvariablen geklärt ist, kön-nen wir uns der Dynamik des Systems zuwenden. Zum besseren Verständnis stelle man si
hvor, die fünf Zustandsvariablen Vg, Vs, ng, ns und Tl seien als Anfangsbedingungen vorge-geben. Man fragt nun na
h den zeitli
hen Änderungen der Zustandsvariablen. Als Ergebniswerden wir fünf Di�erentialglei
hungen erhalten, die auf der re
hten Seite letztli
h von demIstwert der Zustandsvariablen abhängen. Die konkrete Struktur der Glei
hungen hat mathe-matis
he Implikationen für die in Frage kommenden Funktionen der Umweltfaktoren. Hiersind genauere Betra
htungen notwendig, deshalb wird für die Details auf die na
hfolgendenAbs
hnitte verwiesen.Teilsystem Wasserhaushalt. Die Volumina im Teilsystem Wasserhaushalt verändern si
hgemäÿ ihrer Zu- und Ab�üsse,dVg=dt = Jeg � Jp und dVs=dt = Jxs � Jse (3.13)wobei wir Volumenströme (m3 s�1), ni
ht Stromdi
hten verwenden. � Man bea
hte, daÿ hierder Basishaushalt der Zellen als starre Grundlage vorausgesetzt wird. Wir betra
hten nur no
hdie aufgesetzten Änderungen aufgrund des Transpirationsstroms.In der �üssigen Phase bestimmt der Gradient des Wasserpotentials die Volumenströme.Als Proportionalitätsfaktor dient der hydraulis
he Widerstand R (MPa s m�3). Es istJeg = ( e �  g)=Rp , Jse = ( s �  e)=(Rg �Rs) und Jxs = ( x �  s)=Rs (3.14)Hier werden die Wasserpotentiale in Xylem, S
hlieÿ- und Nebenzellen sowie im Apoplastenbenötigt. Wir denken uns  x im Moment als vorgegeben (später mehr dazu). Es dient alsBezugspunkt für die anderen Wasserpotentiale. Für  e müÿten wir genauso wie für  g und s (unten) die Wasserpotentialglei
hung des Kompartiments hins
hreiben. Aber da uns dieDynamik im Apoplasten ni
ht interessiert, setzen wir seine Kapazität auf Null, d. h. es muÿzu jeder Zeit glei
h viel Wasser hinein wie hinaus �ieÿen. Aus Jse = Je + Jeg erhält man e = Rp s + (Rg �Rs) g �Rp (Rg �Rs)JeRp + (Rg �Rs) (3.15)so daÿ  e linear mit Je sinkt. Die Wasserpotentiale  g und  s setzen si
h aus hydrostatis
hemund osmotis
hem Anteil zusammen, g = pg(Vg)� �gesg und  s = ps(Vs)� �gess (3.16)wobei die hydrostatis
hen Drü
ke mit den dynamis
hen Zellvolumina zusammenhängen, unddie gesamten potentiellen osmotis
hen Drü
ke si
h aufteilen in immobile Beiträge �i und dieBeiträge aus dem Teilsystem Ionenhaushalt (s. u.) gemäÿ Gl. (2.17):�gesg = �ig +RT 
g und �gess = �is +RT 
s (3.17)51



Die Konzentrationen der immobilen Substanzen (und damit ihre osmotis
hen Beiträge) sindvon Volumenänderungen betro�en. Wir wählen als Bezugspunkt das Plasmolysevolumen V0und den dann geltenden potentiellen osmotis
hen Dru
k �i;0:�igVg = �i;0g V 0g und �isVs = �i;0s V 0s (3.18)Für die Dynamik in der �üssigen Phase fehlen uns damit nur no
h die Ströme Je undJp. Sie müssen wegen der Massenerhaltung den molaren Flüssen E und Ep in der Gasphaseentspre
hen. Dort wirkt der Konzentrationsgradient als treibende Kraft. Die Leitfähigkeit fürden Transpirations�uÿ setzt si
h aus Stomataleitfähigkeit gst und Grenzs
hi
htwiderstand rblzusammen (Gl. 2.10). Analoges gilt für die peristomatäre Transpiration, die die Leitfähigkeitfür den peristomatären Weg gp enthält. Die molaren Flüsse werden über das Molvolumenvon Wasser in Volumen�üsse umgere
hnet. Die Volumen�üsse gelten pro Quadratmeter undwerden mit Hilfe der Stomatadi
hte nst in den Strom pro Pore umgere
hnet,Je = VmE=nst = VmDgw=nst und Jp = VmEp=nst = VmDgwp=nst (3.19)mit D = es(Tl)� epair , gw = gst1 + gstrbl und gwp = gp1 + gprbl (3.20)Der Sättigungsdampfdru
k bei Blattemperatur Tl verweist auf das Teilsystem Energie-haushalt. Der Wasserdampf-Partialdru
k e in der Auÿenluft sowie der Luftdru
k pair undden Grenzs
hi
htwiderstand rbl sind vorgegeben. Die aktuelle Stomataleitfähigkeit gst ist eineFunktion der gewi
hteten Dru
kdi�erenz �p und damit der Drü
ke pg und ps. Bis auf dieVerbindungen zu den anderen Teilsystemen ist die Dynamik des Wasserhaushalts vollständigfestgelegt.Teilsystem Ionenhaushalt. Das Teilsystem Ionenhaushalt ist ein ges
hlossenes System.Jede Zunahme der Ionenmenge ng bedingt eine Abnahme von ns und umgekehrt. Die Ge-samtmenge der Ionen ist nt = ng + ns. Ö�nende und s
hlieÿende Reize beein�ussen den Io-nentransport zwis
hen den beiden Kompartimenten. Der ö�nende Ionen�uÿ Fo transportiertIonen aktiv aus den Nebenzellen in die S
hlieÿzellen, der s
hlieÿende Ionen�uÿ F
 transportiertIonen zurü
k. dng=dt = Fo � F
 und dns=dt = F
 � Fo (3.21)Während die Bilanzen für die Pools ng und ns geführt werden müssen, sind die wirksamenGröÿen ni
ht die Sto�mengen, sondern die Konzentrationen (genauer: Sto�mengenanteile,vgl. 2.1.1), 
g = ng=Vg und 
s = ns=Vs (3.22)Die Flüsse Fo und F
 werden nun empiris
h dur
h Annahmen über die Konzentrationenbes
hrieben: der ö�nende Fluÿ Fo sei eine Sättigungsfunktion der Vorratskonzentration 
s,die so s
hnell in die Sättigung geht, daÿ der Fluÿ unabhängig vom Vorrat bleibt, es sei denn,der Vorrat wird sehr klein. Die Konzentration Km;o in den Na
hbarzellen, bei der der Fluÿhalbmaximal wird, muÿ dazu sehr niedrig gewählt werden.52



Fo = ko 
s
s +Km;o (3.23)Der si
h aufbauende Konzentrationsgradient treibt einen passiven Rü
k�uÿ F
 mit s
hlie-ÿender Wirkung, der proportional zum Konzentrationsgradienten ist und dessen Konduktanzgeregelt wird. F
 = k
 (
g � 
s) (3.24)Die Koe�zienten ko und k
 sind ihrerseits Funktionen der Umweltfaktoren und ma
hendamit das Herzstü
k der Ionenregulation aus. Sie hängen aber ni
ht von den Zustandsvariablenab. Ihre konkrete Formulierung wird in Abs
hnitt 3.3.1 entwi
kelt.Teilsystem Energiehaushalt. Die Energiebilanz des Blattes verändert die innere Energiedes Blattes, die über seine Wärmekapazität (angenähert dur
h die von Wasser bei konstantemDru
k, 
p;w = 4:17 J g�1 K�1) in Temperaturänderungen umgesetzt wird. Die hier berü
k-si
htigten Beiträge zur Energiebilanz sind Strahlungsbilanz Rn, Abtransport latenter Wärme�E und Abtransport dur
h freie Konvektion C.dTl=dt = (Rn � �E � C)=(
p;w %w) (3.25)Hier ers
heint nur die Transpiration E, die viel kleinere peristomatäre Transpiration Ep kannfür den Abtransport latenter Wärme verna
hlässigt werden. Wie E sind alle Terme auf dieeinfa
he Blatt�ä
he bezogen, ni
ht auf Oberseite plus Unterseite. %w gibt die �ä
henbezogeneWassermasse im Blatt an (typis
herweise 100 bis 250 g m�2).Die Strahlungsbilanz wird bes
hrieben dur
hRn = 2 aIR SIR � 2 eIR � T 4l + aPAR SPAR (3.26)2 aIR SIR ist der absorbierte Anteil der IR-Strahlung aus der Umgebung, 2 eIR � T 4l ist dieAbstrahlung des Blattes na
h dem Stefan-Boltzmann-Gesetz. (Der Faktor 2 steht hier, weildie langwellige Ein- und Abstrahlung Ober- und Unterseite betri�t.) Absorptivität aIR undEmissivität eIR des Blattes sind zwar von der spektralen Zusammensetzung der Strahlungabhängig, aber die Strahlung aus der Umgebung (Bestand und Himmel) und die des Blattessind in der Hinsi
ht verglei
hbar. Ein typis
her Wert ist aIR = eIR = 0:96.aPAR SPAR ist der absorbierte Anteil der photosynthetis
h aktiven Strahlung PAR. DieAbsorptivität ist im si
htbaren Berei
h besonders wellenlängenabhängig. Für PAR liegt siezwis
hen 0.75 bis 0.90, der verbleibende Rest wird etwa in glei
hen Teilen re�ektiert unddur
hgelassen (Nobel, 1991).Die konkrete Strahlungsbilanz hängt stark von der Umgebung des Blattes ab. Innerhalbeines di
hten uniformen Bestandes hätte die einfallende IR-Strahlung die glei
he e�ektiveTemperatur wie die Abstrahlung, so daÿ nur der geringe kurzwellige Anteil übrigbliebe. Einexponiertes Blatt würde von oben Himmelsstrahlung (mit einer e�ektiven Temperatur bishinab zu �20 °C bei klarem Himmel) und von unten Bodenstrahlung (grob auf Lufttempe-ratur) empfangen. Die kurzwellige Einstrahlung würde si
h aus einem di�usen Anteil Sd (bis
a. 200 W m�2) und einem direkten Anteil (bis 800 W m�2 in Mitteleuropa, in den Tropenüber 1000) zusammensetzen, je na
h Bewölkung kann no
h ein beträ
htli
her Beitrag dur
h53



Vorwärtsstreuung an den Wolkenrändern hinzukommen. Besonders wi
htig ist der Einfalls-winkel des direkten Anteils.I
h verwende als Maÿ für die kurzwellige Einstrahlung keinen Energie�uÿ, sondern diephotosynthetis
h aktive Strahlung, die als treibende Kraft für die Li
htreaktion von Stomataund Photosynthese im Modell verwendet wird. Sie muÿ daher in einen Energie�uÿ (in W m�2)umgere
hnet werden. Es gilt näherungsweisePAR = SPAR � 6:0 µE J�1 (3.27)(entspre
hend einer e�ektiven Wellenlänge von 650 nm).Der Beitrag freier Konvektion C hängt von der Temperaturdi�erenz zwis
hen Blatt undAuÿenluft ab. Der entspre
hende Widerstand rH ist au
h ein Grenzs
hi
htwiderstand, aber fürWärme, ni
ht für Wasserdampf, und mit rbl über rbl=rH = 0:93 verknüpft (Monteith, 1990).Hier geht die spezi�s
he Wärmekapazität 
p;a eines Mols Luft ein:C = 
p;a (Tl � Ta)=rH (3.28)3.2.4 Strategie zur Bestimmung der ModellparameterIn den vorangegangenen Abs
hnitten habe i
h ein dynamis
hes Modell der Regelvorgänge ineiner Spaltö�nung aufgebaut. Dieses Modell hat aufgrund seiner Viels
hi
htigkeit eine Unzahlvon Parametern (die zum Teil no
h gar ni
ht si
htbar geworden sind; vgl. Abs
hnitt 3.3.1).Man
he sind ents
heidend für die Regelantwort des Systems, andere muÿten eher aus mathe-matis
hen Gründen eingeführt werden, um �pathologis
he� Situationen abzufangen. Es beste-hen Abhängigkeiten zwis
hen den Koe�zienten, so daÿ die Änderung eines Wertes glei
hzeitigerfordert, daÿ au
h ein anderer Wert verändert wird, damit das System regelfähig bleibt.Allen Parametern ist gemein, daÿ man sie mit mehr oder weniger groÿem Aufwand expe-rimentell erfassen könnte, da das Modell auf realen, in P�anzen beoba
hteten physikalis
henund (bio-)
hemis
hen Prozessen basiert. Entspre
hend werden viele oder gar alle Parametervon Art zu Art, womögli
h von P�anze zu P�anze oder gar von Blatt zu Blatt vers
hiedensein. Ist dieses Modell no
h beherrs
hbar? Kann man damit überhaupt no
h etwas lernen?Meine Antwort lautet � ja�. Kehren wir zu einer typis
hen Fragestellung für den Einsatzdes Modells zurü
k: dem Ein�uÿ einen veränderten Stomataregelung unter erhöhtem CO2 aufWasser- und Kohlensto�haushalt. In der Einleitung dieser Arbeit habe i
h ges
hildert, daÿ dieWe
hselwirkung der vers
hiedenen Umweltparameter in seiner Gesamtheit das Stomataverhal-ten prägt. Die Stomatareaktion kann eben ni
ht von einer isolierten Gröÿe abhängig gema
htwerden. Folgli
h müssen alle Regelprozesse erfaÿt werden. Die tieferliegende Mas
hinerie aberfunktioniert mit vielen vers
hiedenen Parametersätzen. Zum Beispiel kann der Ionenhaushaltmit kleinen oder gröÿeren Ionenmengen operieren, wenn glei
hzeitig der Dur
hsatz des Io-nentransports und die Me
hanik der Umsetzung von Volumenänderungen in Ö�nungsweitenangepaÿt wird. Ebenso ist es zweitrangig, ob das Modell den Gasaustaus
h mit vielen kleinenoder weniger groÿen Spaltö�nungen bewältigt (was in der Tat bei vers
hiedenen Arten einesLebensraumes so verwirkli
ht ist, wie wir aus unseren mikroskopis
hen Messungen wissen).I
h s
hlage darum folgenden Weg ein, um mit den Parametern mögli
hst sinnvoll umzu-gehen. Sie werden in drei Kategorien aufgeteilt:1. Am wi
htigsten sind die S
hlüsselparameter für die Reaktion auf Umweltfaktoren. Siewerden aus gemessenen Stomatareaktionen abgeleitet und artspezi�s
h bestimmt.54



2. Die Parameter, die die Funktion des Systems an si
h gewährleisten, werden aus Li-teraturdaten zu einem untereinander kompatiblen Satz zusammengefügt. Diese Wertewerden zwar ungefähr die ri
htige Gröÿenordnung haben, werden aber ni
ht genaueruntersu
ht.3. Aus mathematis
hen Gründen erforderli
he Parameter werden mögli
hst nah an dieGrenzfälle ges
hoben, die sie absi
hern sollen (etwa Km;o, der das Leerlaufen der Neben-zellen dur
h den ö�nenden Fluÿ verhindert), so daÿ sie einerseits das Systemverhaltenim allgemeinen wenig beein�ussen und andererseits das dynamis
he System gerade no
hnumeris
h stabil bleibt.Die für die Umweltfaktoren zuständigen Parameter aus Kategorie 1 setzen auf einem funk-tionierenden System auf. Die Parameter aus Kategorie 2 lassen si
h lei
hter in eine funktionie-rende Balan
e bringen, wenn die mathematis
hen Modelleigens
haften grundlegend verstan-den sind. Und die Grenzfälle der Parameter aus Kategorie 3 ri
hten si
h na
h den Werten ausKategorie 2.Sinnvollerweise beginne i
h also im nä
hsten Abs
hnitt mit einigen mathematis
hen Be-tra
htungen, baue darauf das Grundsystem auf und komme abs
hlieÿend zu den Experimentenzur 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-bellaris
h na
h Teilsystemen aufgeführt. Dort �ndet si
h au
h ihre Werte im Modell mit einerkurzen Begründung oder einem Verweis auf die Textstelle, in der genauer darauf eingegangenwird.3.3 Mathematis
he Eigens
haften des ModellsI
h habe das Modell aus der Vorstellung über die regelnden Prozesse dynamis
h konstruiert.Das entstandene System von Di�erentialglei
hungen läÿt si
h aber nur s
hwer zur Beurtei-lung des Modellverhaltens heranziehen. Mit einigen Näherungen können wir eine Lösung derGlei
hungen für das dynamis
he Glei
hgewi
ht bere
hnen. Im Glei
hgewi
ht sind die zeitli-
hen Änderungen der Zustandsgröÿen Null. Dem allgemeinen Gebrau
h folgend bezei
hne i
hdiesen Zustand abkürzend mit �Steady-State�.Mit der Steady-State-Version des Modells ist es erhebli
h lei
hter, das Modellverhaltenzu diskutieren und ein funktionierendes Grundsystem zu konstruieren. Im Ans
hluÿ läÿt si
hau
h die Parameterisierung der Umweltreaktion mit dem Steady-State-Modell viel s
hnellerals mit dem dynamis
hen Modell erledigen. Denn die Parameter müssen ausgehend von halb-wegs vernünftigen S
hätzwerten dur
h Versu
h und Irrtum gesetzt werden, damit die Steady-State-Meÿdaten aus unseren Experimenten von dem Modell na
hgebildet werden. Zum S
hluÿwerde i
h mit einem Monte-Carlo-Experiment demonstrieren, daÿ das Steady-State-Modelltrotz seiner Näherungen als Ersatz des dynamis
hen Modells benutzt werden kann, wobei esbeträ
htli
he Re
henzeitvorteile bringt.Zuerst wird für das Teilsystem Ionenhaushalt die Steady-State-Lösung erarbeitet. Wirwerden die Konzentrationen 
g und 
s als Funktion von ko=k
 und dem Volumenverhältnis� erhalten. Im Teilsystem Energiehaushalt tritt die unbekannte Blattemperatur ni
htlinearals T 4l und es(Tl) auf. Um die Glei
hungen lösen zu können, werden wir den Ein�uÿ derBlattemperatur jeweils linearisieren und können die Blattemperatur dur
h die Lufttemperatur55



ersetzen. Diese Näherungen sind vor allem in der Meteorologie gebräu
hli
h und �nden z. B. fürdie wi
htige Penman-Monteith-Glei
hung (z. B. Monteith und Unsworth, 1990) Verwendung.Es bleibt das TeilsystemWasserhaushalt. Aus den Di�erentialglei
hungen erhalten wir denZusammenhang zwis
hen den Wasserpotentialen und den Transpirationsströmen. Würden wirdie Drü
ke Pg und Ps kennen, so lieÿe si
h die Leitfähigkeit bere
hnen. Aber Pg und Ps hängenüber die Wasserpotentiale mit Je zusammen, und die Transpiration kennen wir erst, wenn wirdie Leitfähigkeit s
hon haben. Wir müssen daher mehrere Glei
hungen glei
hzeitig lösen, ums
hlieÿli
h die Leitfähigkeit zu erhalten, die alle Bedingungen erfüllt.3.3.1 Steady-State-Glei
hungen für den IonenhaushaltWel
hen Ein�uÿ haben ko und k
 auf das Ergebnis der Ionenregulation? Dazu betra
hten wirim folgenden ni
ht die Dynamik des Ionentransports, sondern nur den Glei
hgewi
htszustand,der si
h einstellt. Wi
htige Näherung: Volumenänderungen werden verna
hlässigt.Im Steady-State gilt Fo = F
. Die zugehörigen Ionenkonzentrationen 
s und 
g lassen si
hbere
hnen, wenn man die Erhaltung der Ionenzahl nt ausnutzt, um 
g dur
h 
s auszudrü
ken.Es ist nt = ng + ns bzw. 
g = 
max � 
s � Vs=Vg = 
max � �
s (3.29)wobei 
max die maximale Konzentration in den S
hlieÿzellen sei (nt=Vg). Das Volumenverhält-nis Vs=Vg bezei
hnen wir mit � .Mit Glei
hung (3.29) erhält man aus der Steady-State-Bedingungko 
s
s +Km;o = k
(
max � �
s � 
s) (3.30)eine quadratis
he Glei
hung für 
s,(1 + �)
2s + [ko=k
 � 
max +Km;o(1 + �)℄
s �Km;o
max = 0 (3.31)Ents
heidend für das Steady-State-Ergebnis ist also allein das Verhältnis ko=k
. Die absolu-ten Werte bestimmen ledigli
h die Ges
hwindigkeit der Ionendynamik und müssen so gewähltwerden, daÿ typis
he Reaktionszeiten von 30�60 min errei
ht werden.Von den beiden Lösungen kommt nur die gröÿere in Frage, die kleinere liegt im negativenBerei
h der Hyperbel (Abb. 3.7, links).
s = � [ko=k
 � 
max +Km;o(1 + �)℄ +q[� � � ℄2 + 4(1 + �)Km;o
max2(1 + �) (3.32)Die Lösung stellt eine s
hiefwinklige Hyperbel dar (Abb. 3.7, re
hts), die zunä
hst linearmit dem Verhältnis ko=k
 abnimmt und si
h dann asymptotis
h an die Abszisse ans
hmiegt.
g verläuft spiegelbildli
h zu 
s, aber um den Faktor � skaliert.Der Arbeitspunkt des Regelfaktors ko=k
 muÿ folgli
h im linearen fallenden bis lei
ht ge-krümmten Berei
h von 
s liegen, um wirksame Konzentrationsänderungen zu errei
hen. Wiekann man das genauer fassen? Im Grenzfall Km;o ! 0 geht Glei
hung (3.32) in einen linearenAusdru
k in ko=k
 über (gepunktete Linie in Abb. 3.7, re
hts):limKm;o!0 
s = ((
max � ko=k
) =(1 + �) falls 
max > ko=k
0 sonst (3.33)56
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Abbildung 3.7: Steady-State-Verhalten des Teilsystems Ionenhaushalt abhängig von den Koe�zienten ko undk
. Links: die Flüsse F
 (fallende Gerade) und Fo (Hyperbel) in Abhängigkeit von 
s. Es gibt prinzipiell zweiS
hnittpunkte; hier wird deutli
h, daÿ nur die Lösung 
s > 0 interessiert. � Re
hts: Die Konzentrationen 
gund 
s als Funktion des Verhältnisses ko=k
. Der Grenzfall Km;o ! 0 ist als gepunktete Stre
ke eingezei
hnet.Diskussion dazu siehe Text. � ist zur Verdeutli
hung übertrieben klein gewählt (� = 2), für höheres � tre�ensi
h 
g und 
s bei niedrigeren Konzentrationen.Der Regelfaktor ko=k
 hat die Dimension einer Konzentration und den gröÿten Ein�uÿim Werteberei
h von 0 bis 
max. Bei konstantem S
hlieÿreiz k
 reagieren die Konzentrationenlinear auf den ö�nenden Reiz ko, bei konstantem ko wirkt k
 hyperbolis
h.Was ges
hieht, wenn man jetzt Volumenänderungen zuläÿt? Angenommen, ko=k
 würdesteigen, dann würde mit dem Anstieg der Ionenkonzentration das Wasserpotential negativerwerden und sofort ein Na
hströmen von Wasser bewirken; diese Volumenzunahme verdünntdie Ionen und reduziert den Konzentrationsanstieg. Der Verdünnungse�ekt würde vor allembei Volumina nahe V0 ins Gewi
ht fallen. Anders ausgedrü
kt: man würde gröÿere Werte vonko=k
 brau
hen, um auf osmotis
he Weise die gewüns
hte Ö�nungsweite zu bekommen. Dasentspri
ht in Abb. 3.7 einer lei
ht verzerrten x-A
hse.3.3.2 Die Koe�zienten ko und k
 als Funktionen der UmweltparameterBestimmung von ko. ko bes
hreibt die Abhängigkeit des aktiven Pumpens von Li
ht,Temperatur und Bodenwassersignal. Die maximale Pumprate beruht auf der temperaturab-hängigen Energielieferung aus der Respiration. Wir nehmen einen Q10-Wert von 2.0 und einenBasiswert ko;0 bei der Referenztemperatur T0 an. Die Pumpen haben eine Mindestaktivität f0von 4%, die au
h ohne Li
ht errei
ht wird (sonst könnten Stomata im Dunkeln ni
ht ö�nen),und werden über eine li
htabhängige Aktivierungsfunktion fPAR (0 bis 1) ho
hgeregelt. Da kolinear wirkt, aber die Li
htreaktion unter allen Umständen einen Sättigungs
harakter habensoll (vgl. Abb. 2.4), muÿ die Aktivierungsfunktion eine Sättigungsfunktion sein. Die Li
htstär-ke Km;PAR mit halbmaximaler Aktivierungswirkung sollte im Berei
h 100�300 µE m�2 s�1sein.Das Bodenwasser, dargestellt als Wasserpotential  r im Wurzelberei
h, hemmt über Ab-s
isinsäure (ABA) die Pumpen. Das ABA-Signal hängt linear mit dem Wasserpotential zu-sammen, der Faktor k bestimmt die Stärke der ABA-Synthese. Zusätzli
he ABA aus demBlatt (ABAl [µmol m�3℄) wird zu dem Signal addiert. Ein weiterer Faktor kABA bestimmtdie Reaktion der Pumpen auf ABA, die exponentiell angesetzt wird. Dadur
h entsteht ein57



Begrenzungsfaktor fABA (� 1). Insgesamt istko = ko;0 � 2(Tl�T0)=10 � fPAR + f01 + f0 � fABA (3.34)mit der Li
htaktivierung fPAR = PAR=(PAR +Km;PAR) (3.35)und dem Begrenzungsfaktor fABA = exp(�kABA (�k  r +ABAl)) (3.36)Man bea
hte, daÿ das Wurzelwasserpotential  r stets negativ ist. kABA wird als artunabhän-gige Konstante behandelt, da wir annehmen, daÿ die H+-ATPasen vers
hiedener Arten glei
hauf ABA reagieren. Dagegen können die Di
hte der Pumpen und der Le
kstellen in der Mem-bran können dur
haus artspezi�s
h sein. Aus (Tardieu et al., 1996) läÿt si
h k für Helianthusannuus zu �200 µmol m�3 MPa�1 bestimmen, und kABA wird mit 0.0063 m3 µmol�1 ange-geben (Bildunters
hrift von Fig. 2). Dieser Wert paÿt zu Daten von tropis
hen Arten, A
a
ia
onfusa und Litsea glutinosa (Liang et al., 1996, Fig. 11), die zwis
hen 0.005 und 0.01 liegen.Bestimmung von k
. k
 stellt eine Le
k-Konduktanz dar. I
h gehe davon aus, die Wir-kung von ABA zunä
hst ausrei
hend dur
h die Hemmung der Pumpen bes
hrieben zu haben,und lasse weitere E�ekte auf den Ionene�ux weg. Dann beruht der einzige direkte S
hlieÿ-me
hanismus auf Ci. Hohes Ci muÿ aber ni
ht zum kompletten S
hlieÿen führen (Abb. 2.4).Also darf k
 ni
ht beliebig groÿ werden. Wir wählen wieder eine Sättigungsfunktion mit derAnfangssteigung kmax
 . Sie ist aber au
h ni
ht beliebig klein; ihr Mindestwert ist k0
 .k
 = k0
 + kmax
 CiCi=Km;Ci + 1 (3.37)Der Vorfaktor kmax
 bestimmt die Reaktionsintensität auf Ci. Der Km;Ci-Wert begrenzt denReaktionsberei
h na
h unten.3.3.3 Steady-State-Glei
hungen für den EnergiehaushaltIm Steady-State vers
hwindet die Temperaturänderung in Gl. (3.25). Die Energiebilanz lautet�E + C = Rn. Wir teilen die Strahlungsbilanz Rn laut Gl. (3.26) in den absorbierten AnteilRin und die Emission auf, Rn = Rin � 2 eIR�T 4l , wobeiRin = 2 aIR SIR + aPAR SPAR (3.38)Wir setzen C aus Gl. (3.28) ein und erhalten
p(Tl � Ta)=rH + 2 eIR�T 4l = Rin � �E (3.39)Um die Blattemperatur zu bestimmen, gehen wir davon aus, daÿ sie ni
ht allzu vers
hiedenvon der Lufttemperatur sei, und wenden eine lineare Näherung für den Sättigungsdampfdru
kund die Abstrahlung des Blattes an:es(Tl) � es(Ta) + �es�T ����Ta(Tl � Ta) (3.40)58



und �T 4l � �T 4a + 4�T 3a (Tl � Ta) (3.41)Damit läÿt si
h die Übertemperatur Tl � Ta aus der Energiebilanz (3.39) bestimmen zuTl � Ta = R�in � �E8 eIR�T 3a + 
p=rH (3.42)mit der Abkürzung R�in = Rin � 2 aIR�T 4a (3.43)für die Einstrahlung relativ zur Abstrahlung bei Lufttemperatur. Das Dampfdru
kde�zit Dwird mit dieser Näherung für die Übertemperatur zuD = es(Tl)� epair = es(Ta)� e+ e0s(Ta) � (Tl � Ta)pair= es(Ta)� epair + e0s(Ta)pair � R�in � �E8 eIR�T 3a + 
p=rHdas wir in von E abhängige und unabhängige Ausdrü
ke aufteilen:= es(Ta)� epair + e0s(Ta)pair � R�in8 eIR�T 3a + 
p=rH � e0s(Ta)pair � �E8 eIR�T 3a + 
p=rH (3.44)= D� � ��EDie Abkürzungen D� und �� sind dabei de�niert alsD� = es(Ta)� epair + e0s(Ta)pair � R�in8 eIR�T 3a + 
p=rH (3.45)und �� = e0s(Ta)pair � �8 eIR�T 3a + 
p=rH (3.46)Mit diesen Abkürzungen erhält man für die Transpiration E = gwD die Glei
hungE = gwD�=(1 + ��gw) (3.47)Diese Glei
hung bes
hreibt den Zusammenhang von gw und E unter Berü
ksi
htigungder Blattemperatur. Wir fassen D� als e�ektives Dampfdru
kde�zit auf, das linear von derabsorbierten Strahlung relativ zur Umgebungstemperatur, R�in, abhängt. � ist nur von Luft-temperatur und Grenzs
hi
htwiderstand abhängig. Seine Bedeutung wird klar, wenn man dieLeitfähigkeit gw in ihre Anteile gst und gbl aufs
hlüsselt:E = D� gw1 + ��gw = D� gst=(1 + rblgst)1 + ��gst=(1 + rblgst)= D� gst1 + (rbl + ��)gst = D� gst1 + r�blgst= D�g�w (3.48)59



Man erhält formal eine e�ektive Blattleitfähigkeit g�w aus der Stomataleitfähigkeit gst undeinem e�ektiven Grenzs
hi
htwiderstand r�bl = rbl + ��,g�w = gst1 + r�blgst (3.49)Wie verhält si
h g�w bei rbl ! 0? Wegen rbl = 0:93rH vers
hwindet der Zusatzterm ��ebenfalls, es bleibt ri
htigerweise nur gst übrig.Die Blattemperatur bestimmt au
h den Sensor-Transpirationsstrom Ep. Wir verna
hläs-sigen aber die Rü
kwirkung dieses kleinen zusätzli
hen Abtransports latenter Wärme auf dieBlattemperatur. Dann istEp = Dgpw = (D� � ��E)gpw = (D� � ��g�wD�)gpw= (1� ��g�w)D�gpw (3.50)also dur
h die Transpirationskühlung näherungsweise linear mit g�w fallend.Zusammenfassend: der Zusammenhang zwis
hen TranspirationE und Blattleitfähigkeit gwwird dur
h die Berü
ksi
htigung der Energiebilanz zwar verändert, bleibt aber formal glei
h.An die Stelle des Dampfdru
kde�zitsD tritt der Term D�, die Leitfähigkeit wird ersetzt dur
hdie e�ektive Leitfähigkeit g�w, so daÿ gilt:mit Energiebilanz: ohne Energiebilanz (Tl = Ta):E = D�g�w = D� gst1 + r�blgst E = Dgw = D gst1 + rblgst (3.51)3.3.4 Steady-State-Glei
hungen für den WasserhaushaltStatt umständli
h die Di�erentialglei
hungen für Vg und Vs Null zu setzen und umzuformen,lassen si
h die einfa
hen Beziehungen zwis
hen Wasserpotentialen,Widerständen und Strömenau
h an Abb. 3.2 ablesen. Es gilt im Steady-State s =  x �Rs(Je + Jp) (3.52) e =  x �Rg(Je + Jp) (3.53) g =  e �RpJp (3.54)Wir ersetzen die Ströme dur
h die Transpirations�üsse na
h (3.19) und führen Abkürzungenfür die auftretenden Vorfaktoren ein. Dann ist s =  x � VmRs(E +Ep)=nst =  x �KsE �KsEp (3.55) g =  x � VmRg(E +Ep)=nst � VmRpEp=nst =  x �KgE �KpEp (3.56)mit den Vorfaktoren Ks = VmRs=nst, Kg = VmRg=nst und Kp = Vm(Rg +Rp)=nst.Um zur Leitfähigkeit zu gelangen, müssen wir die Drü
ke bestimmen. Das ges
hieht mitder Wasserpotentialglei
hung (3.16) und den Glei
hungen für die osmotis
hen Drü
ke (3.17).Wir erhalten ps = �s + �is +  s = RT
s + �is +  x �KsE �KsEp= RT
s + �is +  x �KsD�g�w �KsD�gpw(1� ��g�w)= RT
s + �is +  x �KsD�gpw| {z }pabss �KsD�(1� gpw��)| {z }plins � g�w (3.57)60



sowie pg = �g + �ig +  g = RT
g + �ig +  x �KgE �KpEp= RT
g + �ig +  x �KgD�g�w �KpD�gpw(1� ��g�w)= RT
g + �ig +  x �KpD�gpw| {z }pabsg � (Kg �Kpgpw��)D�| {z }pling � g�w (3.58)Die re
hten Seiten dieser Glei
hungen zerfallen in je einen linearen Term in g�w und einenabsoluten Term, die dur
h die Klammerung markiert sind.3.3.5 Näherungen für die simultane Lösung der Glei
hungenDie einfa
he Form der Glei
hungen (3.57) und (3.58) täus
ht darüber hinweg, daÿ au
h aufder re
hten Seite pg und ps in den absoluten Termen verste
kt sind. Das kommt dur
h die Be-ziehung zwis
hen Dru
k und Volumen zustande, denn 
g, 
s, �ig und �is hängen vom Kehrwertdes Volumens ab (3.22), (3.18).Die Glei
hungen (3.57) und (3.58), in denen die Drü
ke abhängig von der Leitfähigkeitsind, müssen simultan mit Gl. (3.7) gelöst werden, die die Leitfähigkeit als Funktion derDru
kdi�erenz bes
hreibt. Die Volumenabhängigkeit verhindert die analytis
he Lösung.Na
hdem i
h mit vers
hiedenen anderen Näherungen ni
ht weitergekommen bin, führe i
han dieser Stelle die Näherung ein, daÿ sowohl Vs als au
h Vg in den Glei
hungen (3.57) und(3.58) ersetzt werden dur
h V 0s und V 0g .Mit anderen Worten: i
h verna
hlässige (a) den Verdünnungse�ekt bei den immobilen os-motis
hen Substanzen und (b) den Verdünnungse�ekt bei den Ionen im Teilsystem Ionenhaus-halt, wel
hes normalerweise auf eine Konzentrationsänderung bei Volumenzunahme reagierenwürde.4)Die Gründe dieser Näherung erläutere i
h genauer in der Diskussion (Abs
hnitt 6.4.3). IhreAuswirkungen zeigen si
h im direkten Verglei
h zwis
hen dem Steady-State-Näherungsmodellund dem dynamis
hen Modell, der den Abs
hluÿ dieses Kapitels bildet (Abs
hnitt 3.4.6).Abs
hlieÿend mö
hte i
h aber festhalten: Die simultane analytis
he Lösung der Glei
hun-gen für die Leitfähigkeit ist nur mit dieser Näherung mögli
h.3.3.6 Fallunters
heidungen für die gewi
htete Dru
kdi�erenzAufgrund der gerade bespro
henen Näherung werden wir die Glei
hungen (3.57) und (3.58) mitvon pg und ps unabhängigen Werten 
g , 
s, �ig und �is verwenden. Sie bes
hreiben, daÿ beideDrü
ke linear mit beiden Transpirationsströmen abnehmen, allerdings mit unters
hiedli
herStärke (Ks, Kg, Kp). Wesentli
h ist die Separation in Anteile, die von der Leitfähigkeit g�wunabhängig bzw. linear abhängig sind. Man muÿ bea
hten, daÿ die hydrostatis
hen Drü
keni
ht negativ werden können, daher s
hreiben wir genauerpg = max(0 ; pabsg � pling � g�w) und ps = max(0 ; pabss � plins � g�w) (3.59)4)Konkret würde ein ö�nender Reiz zuerst 
g erhöhen, worauf Wasser na
hströmen würde und mit steigendemVg den Konzentrationsanstieg dämpfen würde. Es wäre ein stärkerer Reiz nötig, und den zuerst anvisiertenWert von 
g zu erhalten. Diese Näherung führt also dazu, daÿ die Reizwirkung ni
htlinear verzerrt wird, undzwar wird das System emp�ndli
her, je gröÿer der ö�nende Reiz ist.61



Für die gewi
htete Di�erenz ist also eine Fallunters
heidung erforderli
h,�p =pg � �ps = 8>>>><>>>>:pabsg � �pabss � (pling � �plins ) � g�w falls pg > 0 und ps > 0;pabsg � pling � g�w falls pg > 0 und ps = 0;��pabss + �plins � g�w falls pg = 0 und ps > 0;0 falls pg = 0 und ps = 0: (3.60)Do
h wie sollen wir ents
heiden, wel
her Fall in Frage kommt, wenn wir die Leitfähigkeit g�wno
h ni
ht kennen, und die vier Komponenten pabsg , pabss , pling und plins zunä
hst in beliebigenVorzei
henkombinationen auftau
hen können? Zum Beispiel ist pabsg si
her gewöhnli
h positiv,könnte aber dur
h die peristomatäre Transpiration negativ werden, wenn 
g niedrig ist. DieKomponente pling sollte ebenfalls positiv sein, denn wir erwarten, daÿ der Dru
k pg bei gegebe-nem e�ektiven Gradienten D� mit steigender Leitfähigkeit (und damit Transpiration) immerweiter abnimmt. Sie könnte aber rein re
hneris
h au
h negativ werden. Die Ursa
he wäre einegroÿe peristomatäre Leitfähigkeit.Diesen Fall müssen wir aber ohnehin auss
hlieÿen. Die peristomatäre Leitfähigkeit kannnie gröÿer als die gemessene Leitfähigkeit bei ges
hlossenen Stomata sein. Wenn also pling undplins als positiv gelten dürfen, ist es lei
ht, den ri
htigen Fall zu tre�en. Die Leitfähigkeit istjedenfalls dann Null, wenn pabsg � 0. Ist pabsg positiv, so wird die Leitfähigkeit si
her Null, wennpabsg ��pabss � 0 und glei
hzeitig pling ��plins � �1=f ist. Weitere Auss
hluÿkriterien betre�endie Diskriminanten der no
h zu bere
hnenden quadratis
hen Glei
hungen für die simultaneLösung (s. u.), die ni
ht negativ werden dürfen. In unsi
heren Fällen �ndet man die ri
htigeLösung, indem man die ersten beiden Fälle der obigen Fallunters
heidung bere
hnet und dasMinimum nimmt.In jedem Fall können wir au
h die gewi
htete Di�erenz in absolute und lineare Anteileaufteilen. An dieser Stelle s
hreiben wir explizit die Stomataleitfähigkeit gst hin, die wir imAns
hluÿ bere
hnen wollen:�p = �pabs ��pling�w = �pabs ��plin gst1 + r�blgst (3.61)mit von Fall zu Fall vers
hiedenen Komponenten �pabs und �plin. Wir werden � vor allemzu Kontrollzwe
ken � den Ein�uÿ der Grenzs
hi
ht wahlweise verna
hlässigen, wodur
h Glei-
hung (3.61) linear wird.3.3.7 Simultane Lösung zur Bere
hnung der StomataleitfähigkeitIm vorigen Abs
hnitt haben wir mit Glei
hung (3.61) den hydraulis
hen Ein�uÿ der Stoma-taleitfähigkeit gst auf die gewi
htete Dru
kdi�erenz gefunden. Der me
hanis
he Ein�uÿ derDru
kdi�erenz auf die Leitfähigkeit wurde in den drei Varianten (3.7a�
) bes
hrieben. Nunsu
hen wir die Leitfähigkeit gst, die beide Glei
hungen befriedigt. Graphis
h gesehen handeltes si
h darum, den S
hnittpunkt der beiden Kurven zu �nden (Abb. 3.8).I
h hatte s
hon dargelegt, daÿ Variante (
) am �exibelsten ist. Denno
h werde i
h Lösungenfür alle Varianten mit und ohne Berü
ksi
htigung der Blattgrenzs
hi
ht angegeben. Damithaben wir die Mögli
hkeit, die Ergebnisse miteinander zu verglei
hen und mit Hilfe der relativeinfa
hen, gut na
hvollziehbaren Lösungen die komplizierteren Bere
hnungen auf Ri
htigkeitzu prüfen. Wir werden uns vom einfa
hsten Fall (a, ohne Grenzs
hi
ht) zu den aufwendigenFällen hinarbeiten. Die Auswahl der jeweils ri
htigen Lösung wird in Abb. 3.9 begründet.62



gst
�p

gmax
(a)(b) (
)
r�bl = 0r�bl > 0�plin = 0(1� gpw�� = 0)

1=r�blAbbildung 3.8: Simultane Lösung der me
hanis
hen und hydraulis
hen Beziehungen zwis
hen Dru
kdi�erenzund Leitfähigkeit. Für die drei Varianten der me
hanis
hen Beziehung (dur
hgezogene Linie), nämli
h line-ar (a), einfa
he Sättigung (b), wei
hes Minimum (
) wurde jeweils die glei
he Anfangssteigung verwendet;(b) und (
) benutzen den glei
hen Maximalwert. Die hydraulis
he Beziehung wird mit und ohne Berü
k-si
htigung des Grenzs
hi
htwiderstandes gezeigt (gestri
helt). Die S
hnittpunkte entspre
hen den Lösungen.Der Grenzfall �plin = 0 (gepunktet; horizontal) bedeutet, daÿ aufgrund der Gröÿe von gpw gerade keine hy-draulis
he Reaktion auf die Gesamttranspiration mehr erfolgt. No
h gröÿere peristomatäre Leitfähigkeit würdeeine umgekehrte hydraulis
he Reaktion auslösen.(a) (b) (
)r�bl = 0
r�bl > 0

Abbildung 3.9: Auswahl der ri
htigen Lösung für die me
hanis
hen und hydraulis
hen Beziehungen zwis
henDru
kdi�erenz und Leitfähigkeit. Hier ist �plin > 0 vorausgesetzt (aber das ist ni
ht zwingend so, vgl. Ab-s
hnitt 6.4.3).Ohne Berü
ksi
htigung des Grenzs
hi
htwiderstandes (obere Reihe) erhält man für (a) einen eindeutigenS
hnittpunkt, für (b) und (
) jeweils eine quadratis
he Glei
hung, bei der immer die kleinere Lösung fürgst zählt, da der andere Hyperbel-Ast oberhalb (re
hts) von gmax liegt. Berü
ksi
htigt man die Grenzs
hi
ht(untere Reihe), führen die Varianten (a) und (b) zu quadratis
hen Glei
hungen, bei der die Lösung mit der hö-heren Leitfähigkeit (bzw. mit positiver Dru
kdi�erenz) gilt. Variante (
) führt zu einer kubis
hen Glei
hung mitnormalerweise drei Lösungen, von denen die Lösung mit der kleineren Leitfähigkeit bei positiver Dru
kdi�erenzdie ri
htige ist. 63



Wird die Grenzs
hi
ht berü
ksi
htigt, verwende i
h Gl. (3.61), wird sie verna
hlässigt,setze i
h darin r�bl = 0 und erhalte �p = �pabs ��plingst (3.62)Quadratis
he Glei
hungen gebe i
h in der allgemeinen Form a x2 + b x+ 
 = 0 an und nennedas passende Vorzei
hen der Wurzel in der Lösungsformel x = (�b�pb2 � 4a
)=(2a).Variante (a): lineare Dru
k-Konduktanz-BeziehungOhne Grenzs
hi
ht. Ausgehend von (3.7a) erhält mangst = f�p = f � (�pabs ��plingst)= f�pabs=(1 + f�plin) (3.63)Mit Grenzs
hi
ht. Wir setzen zunä
hst �p aus (3.61) in (3.7a) ein:gst = f ��pabs ��plingst=(1 + r�blgst)� (3.64)Na
h Ausklammern, Multiplizieren mit dem Nenner und Sortieren der Terme erhalten wir gstals positive Wurzel der quadratis
hen Glei
hungr�bl g2st + �1 + f�plin � r�blf�pabs� gst � f�pabs = 0 (3.65)Variante (b): einfa
he SättigungUm die Brü
he loszuwerden, formen wir (3.7b) um zugst(Km;p +�p)� gmax�p = 0 (3.66)Nun setzt man entweder (3.62) oder (3.61) ein. I
h gebe nur die resultierende quadratis
heGlei
hung an.Ohne Grenzs
hi
ht. Die ri
htige Lösung erhält man mit der negativen Wurzel von�pling2st � (Km;p +�pabs + gmax�plin)gst + gmax�pabs = 0 (3.67)Mit Grenzs
hi
ht. Die ri
htige Lösung erhält man mit der positiven Wurzel von[(Km;p +�pabs)r�bl ��plin℄g2st + [(Km;p +�pabs)� (�pabsr�bl ��plin)gmax℄gst ��pabsgmax = 0(3.68)Variante (
): wei
hes MinimumEs ist günstig, Gl. (3.7
) in der quadratis
hen Form zu verwenden,g2st � gst(f ��p+ gmax) + �f ��pgmax = 0 (3.69)64



Ohne Grenzs
hi
ht. Ohne Grenzs
hi
ht erhält man wieder eine quadratis
he Glei
hung,bei der die negative Wurzel zur ri
htigen Lösung führt:(1 + f�plin)g2st � gst(f�pabs + gmax + �f�plingmax) + �f�pabsgmax = 0 (3.70)Mit Grenzs
hi
ht. Wir setzen (3.61) in (3.69) eing2st � gst(f � (�pabs + gmax ��plingst=(1 + r�blgst)))+�f � (�pabs ��plingst=(1 + r�blgst))gmax = 0 (3.71)und erhalten die kubis
he Glei
hung (Anhang E)r�blg3st + g2st[1 + f�plin � f(�pabs + gmax)r�bl℄+gst[�f�pabsr�blgmax � f(�pabs + gmax)� �f�plingmax℄ + �f�pabsgmax = 0 (3.72)3.4 Konstruktion eines funktionierenden SystemsMit der erarbeiteten Steady-State-Lösung wird nun das Grundsystem s
hrittweise parame-terisiert. I
h will die Werte der einzelnen Parameter ni
ht kommentarlos au�isten, sondernmö
hte die S
hritte na
hvollziehbar bes
hreiben. Die folgenden Abs
hnitte enthalten daherdie mir erforderli
h s
heinenden Erklärungen als Vorgri� auf das Kapitel 6.3.4.1 Geometris
he und me
hanis
he ParameterWir legen zuerst die Gröÿe des betra
hteten Systems fest. Als typis
hes S
hlieÿzellenvolumensetzen wir V 0g = 103 µm3. Es soll si
h um 100% vergröÿern lassen, d. h. �gmax = 1. Deranfängli
he Widerstand gegen die Expansion sei �g = 2MPa � ein relativ geringer Wert imVerglei
h zu gewöhnli
hen P�anzenzellen, damit si
h die S
hlieÿzellen lei
ht vergröÿern lassen.Für die Nebenzellen muÿ das am Ionenaustaus
h beteiligte e�ektive Volumen zugrundege-legt werden. Wir re
hnen Na
hbarn zweiter bis dritter Ordnung hinzu. Als e�ektives Volumenzur Ionenspei
herung nehmen wir das neunfa
he S
hlieÿzellenvolumen an, � = V 0s =V 0g = 9(was Übers
hlagsre
hnungen mit dem Term 1 + � vereinfa
ht). Hier lassen wir keine groÿeExpansion zu (�smax = 0:1) und setzen glei
hzeitig den Widerstand ho
h (�s = 10 MPa).Der me
hanis
he Vorteil der Nebenzellen wird erst in Abs
hnitt 3.4.3 de�niert, da dazuEigens
haften der Wasserhaushaltes bekannt sein müssen.Damit sind unter anderem die Grundlagen für das zeitli
he Verhalten des Systems gelegt.Zum Beispiel sind die hydraulis
hen Widerstände von Zellober�ä
hen relativ gut bekannt(Anhang C), so daÿ si
h die Relaxationszeiten des Wasserhaushalts mit den Volumina undElastizitätsmoduln bereits bestimmen lassen. Das System stellt si
h auf vom Xylem ausge-hende hydraulis
he Störungen innerhalb von Sekunden ein.5)5)Diese einigermaÿen realistis
he Zeitspanne ist leider für die numeris
he Integration der dynamis
hen Glei-
hungen ni
ht allzu glü
kli
h, da der Zeits
hritt entspre
hend kurz gewählt werden muÿ. Man kann si
h aberdadur
h behelfen, daÿ diese Zeitskala viel kürzer ist als die des Ionenhaushaltes, und entspre
hende Näherungen�nden. 65



3.4.2 Zusammenspiel von Wasser- und IonenhaushaltWasser- und Ionenhaushalt sind die wesentli
hen Komponenten für die Reaktion auf die Um-weltparameter. Der Energiehaushalt hat nur einen lei
ht modulierenden Charakter; das er-kennt man au
h daran, daÿ die Berü
ksi
htigung der Energiebilanz die Glei
hung (2.6) formalunverändert läÿt (3.51) und nur den e�ektiven Gradienten bei einem Übers
huÿ eingestrahlterEnergie steigert.Ionenhaushalt und Wasserhaushalt müssen nun in ein gutes Kräfteverhältnis gebra
htwerden. Die beiden Beiträge gehen additiv in die gewi
htete Dru
kdi�erenz �p ein, die dieStomataleitfähigkeit eindeutig bestimmt. Der Zusammenhang ist für kleinere Leitfähigkeitenannähernd linear und geht erst spät und relativ abrupt in die Sättigung bei maximaler Leit-fähigkeit über. Wir stellen das anhand einer Skala dar: �p [MPa℄00 gmaxLeitfähigkeit gst =Der weiÿe Berei
h in �p entspri
ht dem wirksamen Regelberei
h für die Leitfähigkeit.Ist �p niedriger, bleiben die Stomata ges
hlossen; ist �p höher, sind die Stomata maximalgeö�net. In dieser Darstellung ist b0 = 0 (d. h. die Stomata sind ni
ht s
hon lei
ht geö�net,wenn kein Dru
k anliegt) und � = 1 (in Variante (
) der Beziehung zwis
hen Leitfähigkeit undDru
kdi�erenz (3.7); die Sättigung gmax wird also abrupt errei
ht).Als nä
hstes stellen wir das Regelpotential des Ionenhaushaltes anhand einer Skala dergewi
hteten Di�erenz der osmotis
hen Drü
ke �� = �g � ��s dar. Der Ionentransport kannim Extremfall entweder einen vollständigen Ausglei
h s
ha�en (bei ko=k
 = 0), dann ist 
g = 
sund��min = RT 
max(1��)=(1+�) (negativ wegen � > 1), oder alle Ionen in die S
hlieÿzellenbefördern (bei ko=k
 � 
max), dann ist ��max = RT 
max. �� [MPa℄0RT
max 1��1+� RT
max0 
max 1ko=k
 =Die Länge des Streifens, d. h. die erzielbare osmotis
he Dru
kdi�erenz, wird vor allem von
max bestimmt, ��max ���min = RT 
max�+ �1 + � : (3.73)Man hat maximale K+-Konzentrationen von 800 bis 1000 mM gemessen (entspre
hend 2 bis2.5 MPa). Hinzu kommt der Beitrag der Anionen und in no
h unbekanntem Maÿe Zu
ker(wie i
h in Kap. 2 beri
htet habe). Darum wähle i
h als maximale Konzentration 2000 mM(entspre
hend 5MPa) und setze glei
hzeitig den zum Ö�nen ausrei
henden Dru
k auf 2MPa(vgl. Abb. 3.5). � Das entspri
ht einem Wert für den Parameter fp von 2.5, und der Wertvon f kann aus gmax und dem maximalen osmotis
hen Dru
k bere
hnet werden. � Auf dieseWeise hat der Ionenhaushalt eine re
ht starke Regelwirkung und kann den oberen und unterenAns
hlag gut errei
hen.Die osmotis
he Wirkung der immobilen Substanzen liefert einen weiteren Beitrag von��i = �ig � ��is. Dadur
h wird die Dru
kdi�erenz vers
hoben. ��i darf ni
ht zu groÿ sein,66



sonst kann der Ionenregelme
hanismus die Stomata ni
ht mehr völlig s
hlieÿen, wenn diehydraulis
hen, transpirationsabhängigen Me
hanismen über � ni
ht unterstützend wirken.Hier ein Beispiel, wie die Verhältnisse ni
ht sein sollten (der Regelberei
h ist als vers
hiebbarerStreifen dargestellt; die Vers
hiebung ��i gilt zwis
hen den Nullpunkten): �p [MPa℄0 ��i ��0Selbst wenn im Ionenhaushalt alle Zei
hen auf S
hlieÿen stehen (ko=k
 � 0, z. B. we-gen eines starken ABA-Signals vom tro
kenen Boden, das die Pumpen abs
haltet), kann dieLeitfähigkeit in diesem Beispiel ni
ht unter 40% von gmax gesenkt werden. Der permanenteDru
kunters
hied ��i muÿ unbedingt niedriger gewählt werden, damit das Kräfteglei
hge-wi
ht wieder stimmt. Die obere Grenze liefert das Kriterium�ig � ��is � j��minj = RT
max�� 11 + � (3.74)Zusätzli
h gelten Kriterien für die Einzelbeiträge �ig und �is, auf die weiter unten eingegangenwird.Nun zu der hydraulis
hen Komponente: die Transpiration senkt die Wasserpotentiale ab.Deren gewi
htete Di�erenz � stellt den passiven Me
hanismus zum S
hlieÿen der Stomatadar, indem sie die gesamte Dru
kdi�erenz gemäÿ �p = ��+� beein�uÿt. Für eine S
hlieÿ-wirkung muÿ � natürli
h negativ sein. Im Diagramm bedeutet das eine Vers
hiebung na
hlinks. Wir stellen den Fall einer Absenkung dar, die die Leitfähigkeit selbst unter optimalenBedingungen im Ionenhaushalt auf 80% von gmax bes
hränkt. Dabei ist für ��i der geradeno
h zulässige Grenzwert na
h (3.74) gewählt. �p [MPa℄0� ��i ��0In diesem Abs
hnitt sind wir davon ausgegangen, stets die Beziehung �p = �� + � benutzen zu können. Das ist ni
ht immer ri
htig, weil weder pg no
h ps negativ werden dürfen.Eine Absenkung des Wasserpotentials kann si
h nur so lange auswirken, wie der Dru
k in derZelle no
h positiv ist. Die Nebenzellen haben s
hon bei lei
ht geö�neten Stomata einen deutli
hniedrigeren Dru
k als die S
hlieÿzellen und sind bei einer Absenkung eher bei p = 0 gelangt.Unter normalen physiologis
hen Bedingungen (einer Absenkung im Berei
h von 1MPa) bleibensie aber no
h turgeszent. Daraus ergibt si
h dieser Wert als Mindestwert für �is; i
h setze imModell �is = 1:25MPa. Na
h (3.74) folgt mit � � 2 und � = 9, daÿ �ig ni
ht gröÿer als3MPa sein darf. I
h setze �ig = 2:5MPa, was dem Ionenhaushalt gerade ausrei
hend Kraftzum völligen S
hlieÿen verleiht und die S
hlieÿzellen mögli
hst lange turgeszent läÿt.3.4.3 Luftfeu
htereaktion und me
hanis
her VorteilDie jetzige Modellformulierung enthält zwei getrennte passive Me
hanismen für die Reakti-on auf die Luftfeu
hte, nämli
h die unters
hiedli
he Absenkung von  g und  s aufgrund der67



Gesamttranspiration E und die zusätzli
he Absenkung von  g dur
h peristomatäre Transpi-ration. Genügt ni
ht viellei
ht einer der beiden Me
hanismen?In unseren Experimenten haben wir mehrfa
h eine deutli
he Reduktion der Transpirationbei niedriger Luftfeu
hte beoba
htet (ein Beispiel ist in Abb. 3.10 gezeigt). In Abs
hnitt 2.3.6hatte i
h bereits ges
hildert, daÿ diese Reduktion ni
ht dur
h eine passive Rü
kkopplung überdie Transpiration erklärt werden kann. Darummuÿte der in der Fa
hwelt kontrovers diskutierteMe
hanismus der peristomatären Transpiration für das Modell postuliert werden.Die Gesamttranspiration wirkt na
h (3.57) und (3.58) proportional zur Di�erenz Kg��Ksbzw. Rg � �Rs, wenn wir voraussetzen, daÿ S
hlieÿ- und Nebenzellen turgeszent sind (3.60,Fall 1). Damit die Stomata dur
h die Transpiration s
hlieÿen können, muÿ das Potentialder S
hlieÿzellen stärker sinken als das um ihren me
hanis
hen Vorteil � verstärkt wirksamePotential der Nebenzellen: j� gj > �j� sj.Betra
htet man das Ersatzs
haltbild in Abb. 3.2a, ist zwar klar, daÿ  g in der Tat stärkersinkt als  s, denn  g liegt weiter stromabwärts und erfährt einen entspre
hend gröÿeren Span-nungsabfall. Die konkrete Bere
hnung von Rg und Rs in Anhang C liefert aber Rg=Rs � 1:82,also ein Wert, der etwa die glei
he Gröÿe hat wie Literaturwerte für �.
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EAbbildung 3.10: Reduktion der Transpiration bei tro
kener Luft. Messungen für Leitfähigkeit g (o�ene Sym-bole) und Transpiration E (gefüllte Symbole) an einem Blatt von Q. ilex (Meÿreihe p136).Meÿbedingungen: Küvettentemperatur 20 °C, Tl = 23 °C, PAR = 1500 µE m�2 s�1. Kreise: mittags, um 60%r. F. Quadrate: na
hmittags, bis 50% r. F. Meÿfolge: steigende Ci-Werte (Punkte dur
h Splines verbunden).Die Stomata sind in der feu
hteren Luft für Ci < 250 ppm no
h maximal geö�net (�) und s
hlieÿen bei höheremCi. In der tro
keneren Luft wird die maximale Leitfähigkeit nur bei sehr niedrigem Ci errei
ht (�) und führthier (aufgrund des gröÿeren Gradienten für Wasserdampf) zu höherer Transpiration als in der feu
hteren Luft.Mit steigendem Ci s
hlieÿen die Stomata so sehr, daÿ die Transpiration in tro
kener Luft (■) trotz gröÿeremGradienten kleiner als in feu
hter Luft ist (●).Diese Reduktion ist in dem kleinen Phasendiagramm dur
h Pfeile dargestellt. Die A
hseneinteilung entspri
htden jeweiligen Ordinaten des groÿen Diagramms. Für drei Ci-Werte sind dort die Veränderungen von E und gvon der feu
hten zur tro
kenen Luft hin gezeigt. Die Ri
htung der Änderung auf den Nullpunkt zu entspri
htPhase 3 der s
hematis
hen Darstellung der Feu
htereaktion in Abb. 2.5.68



Nun darf � im Modell ni
ht gröÿer als Rg=Rs gewählt werden. Sonst würde mit zuneh-mender Transpiration folgendes passieren: die Drü
ke pg und ps fallen. Aber solange sie gröÿerals Null sind, steigt �p und damit die Leitfähigkeit, weil Rg��Rs negativ ist. Errei
ht ps dieNullmarke (früher als pg , weil die S
hlieÿzellen einen höheren potentiellen osmotis
hen Dru
khaben), so besteht �p nur no
h aus pg und fällt jetzt mit der Transpiration ab.Mit steigender Transpiration (aufgrund tro
kener werdender Auÿenluft) müÿten wir alsozwei Reaktionsphasen erwarten: eine erste, in der die Leitfähigkeit steigt, und eine zweite, beider die Leitfähigkeit sinkt. Auf diesen Umstand hat bereits Cowan (1977) hingewiesen. Manbeoba
htet aber keine Steigphase. Aber man �ndet oft eine Plateauphase, also eine S
hwelle,unterhalb der die Leitfähigkeit ni
ht merkli
h auf die Transpiration reagiert. Das würde demFall � = Rg=Rs entspre
hen.Es ers
heint mir am sinnvollsten, die Wahl � = Rg=Rs � 1:82 zu tre�en und damit die Ab-senkung dur
h die Gesamttranspiration vom Stomataverhalten zu entkoppeln. Unter normalenBedingungen bleibt die peristomatäre Transpiration als einziger wirksamer Me
hanismus üb-rig. Nur unter extremer Transpiration würde die Absenkung soweit gehen, daÿ ps = 0 wirdund eine starke S
hlieÿreaktion einsetzt.3.4.4 Grund-ParameterisierungUm das funktionierende Grundsystem fertigzustellen, will i
h einen kommentierten Satz ge-neris
her Parameter angeben, die von der Gröÿenordnung her vernünftig sind und einen Aus-gangspunkt für die konkrete artabhängige Parameterisierung aus Meÿdaten darstellen. DieEinheit amol (atto-mol) bezei
hnet 10�18mol. 1 amol µm�3 = 1mol m�3.Maximale Leitfähigkeit gmax = 0.218 mol m�2 s�1Globaler Mittelwert für Bäume (Körner, 1995) (ungea
htet einer klimazonalen Abhän-gigkeit).Maximale Pumprate k0o = 3000 amol s�1Anstieg der Le
kkonduktanz kmax
 = 10�2 amol µm�3 ppm�1Die Regelung des Ionenhaushaltes ist für ko=k
 = 
max gut justiert. Für gute Bedingun-gen (T0, Ci = 200 ppm, viel Li
ht) sollten die Stomata ganz o�en sein. Also: maximalePumprate k0o = 3
maxk
. Mit 
max = 2000 amol µm�3 und einem typis
hen Le
kstromk
 = kmax
 Ci erhalten wir k0o = 600000kmax
 . Ein Lauf des dynamis
hen Modells zeigt,daÿ die Einstellzeiten des Ionenhaushaltes in der ri
htigen Spanne von 
a. 20 min liegen,wenn man k0o = 3000 amol s�1 wählt. Damit ist au
h kmax
 festgelegt.Bodenwasseremp�ndli
hkeit k = 170 µmol m�3 MPaFür Quer
us suber wurde eine mittlere Reduktion der Leitfähigkeit auf 20% bei einemBodenwasserpotential von -1.5 MPa gefunden. Zusammen mit dem s
hon festgelegtenABA-Produktionskoe�zienten kABA = 0:0063m3 µmol�1 wird k = ln 0:2=(�1:5kABA).Anpassungstemperatur T0 = 20 °CEine typis
he Temperatur für unsere Breiten.Peristomatäre Leitfähigkeit gp = 0.003 mol m�2 s�1Die peristomatäre Leitfähigkeit gp muÿ groÿ genug für die gesamte Luftfeu
htereaktionsein. Sie darf aber ni
ht gröÿer als die minimalen gemessenen Blattleitfähigkeiten sein:typis
herweise 5�10 mmol m�2 s�1; 2 bei Eu
alyptus sp., 0.5 bei Kakteen (Körner, 1995).69
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Abbildung 3.11: Übersi
ht über das Modellverhalten mit dem Grund-Parametersatz. Gezeigt ist die Leitfä-higkeit gst als Funktion von Ta.Die Kurven entspre
hen vers
hiedenen Ci-Werten. Wenn ein Parameter ni
htvariiert wird, beträgt sein Wert: PAR = 1600 µEm�2 s�1; D = 5mmol mol�1;  r = �0:5MPa; T = 25 °C,gbl = 1mol m�2 s�1.Die Leitfähigkeit steigt im Modell mit der Temperatur an, vor allem weil die Ionenpumpen immer stärkerarbeiten. Das sonst mit der Temperatur zunehmende Dampfdru
kde�zit ist hier konstant gehalten und kanndie Leitfähigkeit ni
ht reduzieren.
CO2-Emp�ndli
hkeit Km;Ci = 300 ppmDie CO2-Reaktion ist auf heutige Bedingungen abgestimmt.Li
htemp�ndli
hkeit Km;PAR = 300 µEm�2 s�1Li
htblätter können hohe Li
htstärken no
h gut nutzen.Stomatadi
hte nst = 100 mm�2Ein eher niedriger Wert (wird in der Sensitivitätsanalyse auf S. 75 begründet).Restli
he Le
kkonduktanz k0
 = 0.4 amol µm�3Wird passend zur CO2-Emp�ndli
hkeit gewählt. Sie liefert bei Ci = 300 ppm einenBeitrag von etwa 20% zur gesamten Le
kkonduktanz. Wäre sie wesentli
h kleiner, würdedas Verhalten bei sehr niedrigem Ci extremes Ö�nen bedeuten.Alle hier genannten Parameter bis auf die restli
he Le
kkonduktanz werden bei der art-spezi�s
hen Parameterisierung variiert. � Mit diesen Parametern verhält si
h das Modell qua-litativ s
hon befriedigend (vgl. Abb. 3.11 bis 3.13).70
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Abbildung 3.12: Übersi
ht über das Modellverhalten mit dem Grund-Parametersatz. Gezeigt ist die Leitfä-higkeit gst als Funktion von Ci (oben) und PAR (unten). Die Kurven entspre
hen vers
hiedenen Li
htstärken(oben) bzw. Ci-Werten (unten). Die ni
ht variierten Parameter sind: D = 5mmol mol�1;  r = �0:5MPa;T = 25 °C, gbl = 1mol m�2 s�1.Die Reaktion auf Ci ist stark li
htabhängig. Die maximale Leitfähigkeit wird errei
ht, wenn genug Li
ht undni
ht zuviel Ci angeboten wird. Im Dunkeln sind die Stomata (auÿer bei Ci nahe 0) ges
hlossen.Die Li
htreaktion ist die bekannte Sättigungsfunktion. Bei hohen Ci-Werten wird aber nur ein Bru
hteil dermaximalen Leitfähigkeit errei
ht. Bei Ci nahe 0 führt der kleine Le
kstrom zu ras
hem Ö�nen.
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Abbildung 3.13: Übersi
ht über das Modellverhalten mit dem Grund-Parametersatz. Gezeigt ist die Leitfähig-keit gst als Funktion von D (oben, als Phasendiagramm gst�E mit gepunkteten Linien für D = 5, 10, 15, 20, 25,30 mmol mol�1) und  r (unten). Die Kurven entspre
hen vers
hiedenen Ci-Werten. Wenn ein Parameter ni
htvariiert wird, beträgt sein Wert: PAR = 1600 µEm�2 s�1; D = 5mmol mol�1;  r = �0:5MPa; T = 25 °C,gbl = 1mol m�2 s�1.Die Reaktion auf tro
kenere Luft bei vollem Li
ht ist in dieser Parameterisierung stark genug, um bei höherenCi-Werten die Transpiration zu drosseln (unterer zurü
kgebogener Kurventeil).Bodenwassermangel läÿt die Stomata au
h unter ansonsten sehr guten Bedingungen ras
h s
hlieÿen. Die S
hwel-le liegt für Ci = 300 ppm bei etwa �1:8MPa. Bei tro
kenerem Boden bleiben die Stomata zu.72



3.4.5 SensitivitätsanalyseDer Grund-Parametersatz dient als Ausgangsbasis für die artabhängige Parameterisierung,die im nä
hsten Kapitel dur
hgeführt wird. Die dort eingesetzte Methode der �inversen Mo-dellierung� bedeutet im wesentli
hen, daÿ gezielte Änderungen an jeweils einem Parametervorgenommen werden, um mit Versu
h und Irrtum die Intensität der einzelnen Umweltreak-tionen optimal einzustellen. Die einzelnen S
hritte sind in Abs
hnitt 4.3 genauer bes
hrieben.Weil aber beträ
htli
he We
hselwirkungen zwis
hen den Parametern auftreten, die das ge-zielte Verstärken oder Abs
hwä
hen der Reaktion auf einzelne Umweltfaktoren ers
hweren, istes hilfrei
h, die Emp�ndli
hkeit des Modells auf die einzelnen Parameter vorab zu analysieren.Im folgenden wird jeder der Parameter entweder halbiert oder verdoppelt und die Reaktiondes Modells dargestellt.Maximale Leitfähigkeit gmax: Eine Halbierung skaliert das gesamte Ergebnis, bringt aberansonsten keine wesentli
he Reaktionsänderung. gmax ist unabhängig wählbar.Maximale Pumprate k0o: Eine Halbierung vers
hiebt das Glei
hgewi
ht der Ionenregelungzu wesentli
h niedrigeren Konzentrationsdi�erenzen (d. h. na
h links in Abb. 3.7, re
hterTeil). Die Leitfähigkeit sinkt daher. Die Ci-Reaktion der Stomata bei konstantem D undvers
hiedenen Li
htstärken wird steiler, da sie jetzt im steileren Teil der Ionenregelung operiert,die D-Reaktion bei konstantem Li
ht und vers
hiedenen Ci-Werten wird �a
her, weil bei derreduzierten Leitfähigkeit weniger transpiriert wird (Abb. 3.14, oben).Anstieg der Le
kkonduktanz kmax
 : Eine Verdopplung wirkt erwartungsgemäÿ ähnli
hwie die Halbierung von k0o , denn es kommt für den Steady-State im Ionenhaushalt nur aufdas Verhältnis ko=k
 an. Allerdings ma
ht si
h hier der minimale Le
kstrom k0
 als O�setbemerkbar, so daÿ die Verdopplung von kmax
 ni
ht ganz in einer Verdopplung von k
 resul-tiert. Während also im Steady-State wenig Unters
hied beiden Varianten besteht, zeigt dasdynamis
he Modell eine halbierte Relaxationszeit aufgrund des s
hnelleren Ionentransports.Bodenwasseremp�ndli
hkeit k : Eine Verdopplung wirkt qualitativ ähnli
h wie die Hal-bierung von k0o . Das war au
h wieder zu erwarten, weil der Faktor fABA in Gl. (3.34) genausomultiplikativ wirkt wie k0o selber. Dur
h die Exponentialfunktion entsteht natürli
h ni
ht derFaktor 2 auf die Pumprate.Basistemperatur T0: Es gilt das für k gesagte. Diese Referenztemperatur wirkt über denQ10-Wert auf die Pumprate. Sie wird allerdings au
h in der Kopplung mit einem Photosynthese-und Respirationsmodell verwendet. Darum behalte i
h den (ansonsten über�üssig ers
heinen-den) Parameter bei.Peristomatäre Leitfähigkeit gp: Eine Verdopplung verstärkt die Luftfeu
htereaktion mas-siv. Die Stomata s
hlieÿen jetzt selbst bei ansonsten guten Bedingungen, wenn die Luft nurtro
ken genug ist (Abb. 3.14, unten). Der Wert von gp = 0:006 mol m�2 s�1 ist gerade no
hniedrig genug für eine minimale Restleitfähigkeit bei ges
hlossenen Stomata.73
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Abbildung 3.14: Oben: Modellverhalten na
h Halbierung der Pumprate k0o im Verglei
h zum Grund-Parameter-satz. Die Leitfähigkeit gst nimmt stark ab. Die Reaktion auf Ci wird steiler (d. h. die glei
hen Ci-Reihen änderngst nur no
h um 75 Einheiten, wo zuvor eine Spanne von 50�220 überstri
hen wurde), die Luftfeu
htereaktionwird �a
her.Unten: Modellverhalten na
h Verdoppelung der peristomatären Leitfähigkeit gp. Die Luftfeu
htereaktion wirderhebli
h stärker (im Verglei
h zu Abb. 3.13 oben auf S. 72) und kann die Stomata au
h unter sonst gutenBedingungen jetzt s
hlieÿen (Im Phasendiagramm wird der Ursprung gst = 0, E = 0 errei
ht). Nur sehrniedriges Ci hält die Stomata na
h wie vor o�en.
74



Li
htemp�ndli
hkeit Km;PAR: Ein Halbierung wirkt si
h auf die Li
htreaktion der Stoma-ta aus und ermögli
ht annähernd die glei
he Ö�nung bei der halben Li
htstärke. Allerdingsspielt die Energiebilanz da au
h no
h eine gewisse Rolle. Will man die Stomata nur li
ht-emp�ndli
her ma
hen, indem dieser Parameter kleiner gewählt wird, steigt die Leitfähigkeitinsgesamt (Abb. 3.15, oben). Diesen Anstieg wird man mit einer niedrigeren Pumprate kom-pensieren.CO2-Emp�ndli
hkeit Km;Ci : Ein Halbierung bedeutet, daÿ die Le
kkonduktanz k
 beiniedrigeren Werten in die Sättigung geht. Die anfängli
he Steigung kmax
 bleibt aber unverän-dert. Sobald k
 hinter den ursprüngli
hen Werten zurü
kbleibt, ist die Leitfähigkeit entspre-
hend erhöht. g(Ci)-Kurven werden im Berei
h groÿer Ci-Werte viel �a
her. Die anfängli
heReaktion ist aber genauso steil (Abb. 3.15, unten). Will man die Stomata emp�ndli
her fürhohe Ci-Werte ma
hen, sinkt die Leitfähigkeit insgesamt, und man wird die Pumprate erhö-hen müssen. Ein indi�erentes Verhalten gegenüber Ci ist dagegen nur zu errei
hen, indem dervariable Anteil des Le
kstroms gegenüber der Restkonduktanz k0
 verkleinert wird. Man muÿalso kmax
 deutli
h verringern und im glei
hen Verhältnis die Pumprate zurü
knehmen. Dasdynamis
he Modell wird dadur
h viel langsamer reagieren, was aber dur
haus zu den beob-a
hteten Einstellungszeiten bei sol
hen CO2-unemp�ndli
hen Arten (z. B. bis zu mehrerenStunden bei Betula tortuosa) paÿt.Stomatadi
hte nst: Dieser Parameter tau
ht im Steady-State-Modell nur an einer Stelleauf, nämli
h bei der Skalierung der hydraulis
hen Widerstände von einem Stomatakomplexauf das Blatt (3.19) bzw. (3.55, 3.56). Da die Hydraulik so eingestellt ist, daÿ E keine Auswir-kung hat (Abs
hnitt 3.4.3), bleibt nur der Ein�uÿ auf die peristomatäre Transpiration. EineVerdopplung von nst halbiert s
heinbar die Intensität der Luftfeu
htereaktion, weil si
h derVolumenstrom auf doppelt so viele Zellen verteilt und damit der Abfall des Potentials proZelle nur no
h halb so groÿ ist. Genauer betra
htet gilt dies aber nur bei unveränderter Gröÿeder Stomata. Meist sind die Stomata aber kleiner, je gröÿer ihre Di
hte ist. Damit steigt au
hder Widerstand (Rs, Rg, Rp) an. Das die Luftfeu
htereaktion bestimmende Verhältnis R=nständert si
h dann kaum.I
h habe nst für den Grund-Parametersatz deshalb eher niedrig gewählt. Die meistens be-oba
hteten gröÿeren Di
hten würden eine zu groÿe peristomatäre Leitfähigkeit erfordern. Inder Tat liegen die gröÿten Probleme dieses Modells in demMe
hanismus der Luftfeu
htereakti-on, der so ni
ht ganz ri
htig sein kann. Mangels besserer Erkenntnisse in der Stomatafors
hungmuÿ i
h diesen Me
hanismus lassen wie er ist und als einen � immerhin funktionierenden �Platzhalter für die wahren Prozesse ansehen.3.4.6 Verglei
h zwis
hen dem dynamis
hen und dem Steady-State-ModellBisher habe i
h hauptsä
hli
h mit dem Steady-State-Modell gearbeitet, um die Grund-Pa-rameterisierung zu erhalten. Wie ist na
h all den Näherungen denn die Übereinstimmungzwis
hen dem Steady-State-Modell und dem dynamis
hen Modell? Wie wirken si
h die kon-stanten Volumina im Steady-State-Modell aus?Dazu habe i
h eine Verglei
hsre
hnung dur
hgeführt. Das dynamis
he Modell wird mit demRunge-Kutta-Verfahren 4. Ordnung integriert. Der Zeits
hritt beträgt �t = 0:1 se
. Na
h 500bis 10000 se
 errei
ht das System das dynamis
he Glei
hgewi
ht.75



0

50

100

150

200

0 50 100 150 200

g s
t (

k m
,P

A
R
 h

al
bi

er
t)

gst (generisch)

0

50

100

150

200

0 50 100 150 200

g s
t (

K
m

,C
i h

al
bi

er
t)

gst (generisch)

Ci-Reaktion
D-Reaktion

Abbildung 3.15: Oben: Modellverhalten na
h Halbierung von Km;PAR im Verglei
h zum Grund-Parameter-satz. Die Leitfähigkeit gst steigt insgesamt, da die glei
he Li
htmenge zu einer gröÿeren Ö�nung führt. ImBerei
h hoher Li
htstärken bleiben die Leitfähigkeiten unverändert ho
h. Im mittleren Li
htberei
h steigt dieLeitfähigkeit auf hohe Werte und verändert die Energiebilanz dur
h die latente Wärme. Diese beiden Aspektesorgen für die Streuung bei hohen Leitfähigkeiten.Unten: Modellverhalten na
h Halbierung von Km;Ci . Die Leitfähigkeit steigt insgesamt an. Während die Luft-feu
htereaktion glei
h stark bleibt, wird die Ci-Reaktion wie beabsi
htigt s
hwä
her, allerdings nur bei höherenCi-Werten (niedrigeren Leitfähigkeiten).
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Die Initialisierung des dynamis
hen Systems ist ni
ht ganz trivial. Aus den drei Glei
hun-gen nt = ng+ns, ng = 
gVg und ns = 
sVs sieht man, daÿ von den se
hs Unbekannten o�enbardrei beliebig vorgegeben werden müssen. Man kann z. B. vorgeben:� Konzentrationen und ein Volumen: 
g ; 
s; Vg oder Vs� Teil
henzahlen und ein Volumen: ng; ns; Vg oder Vs� Volumina und eine Teil
henzahl oder Konzentration: Vg; Vs; 
g oder 
s oder ng oder nsIst das Ionensystem dann s
hon nahe am Glei
hgewi
ht (d. h. innerhalb eines Kompar-timents passen Konzentrationen und Volumina zueinander), so kommt es ni
ht zu extremenWasser�üssen.Na
h einigen Versu
hen habe i
h die Anfangsbedingungen so gewählt, daÿ alle Ionen inden S
hlieÿzellen sind, weil i
h dann wenigstens eine Vorstellung über die Volumina habe. DasS
hlieÿzellenvolumen ist entspre
hend ho
h, darf aber ni
ht maximal sein (sonst ist pg =1).Das damit festgelegte Gesamtvolumen an Wasser ist willkürli
h, spielt aber keine allzu groÿeRolle. Es ist Vg = (V 0g + V maxg )=2, Vs = V 0s , ng = neqt , ns = 0, Tl = Ta.Dabei ist die äquivalente Gesamtmenge Ionen neqt ni
ht der Wert des Steady-State-Modellsnt, denn dort sind die Volumina starr. Vielmehr bere
hne i
h aus den Drü
ken der Steady-State-Lösung die entspre
henden Volumina laut Dru
k-Volumen-Kurven und setze dann neqt =
gVg + 
sVs.Das Steady-State-Modell liefert erhebli
h höhere Leitfähigkeiten als die dynamis
he Versi-on (Abb. 3.16, oben), weil die Zellen ni
ht na
hgeben können und darum die Ionenkonzentra-tionen ni
ht verdünnen. Vor allem bei den S
hlieÿzellen ist der Verdünnungse�ekt ents
hei-dend. Man kann lei
ht überprüfen, daÿ hier der wesentli
he Unters
hied liegt, wenn man dasdynamis
he Modell einmal mit �maxg = 1:1 statt 2 laufen läÿt.Da si
h die beiden Varianten aber nur um eine konstante Vers
hiebung unters
heiden,ist es mögli
h, sie aneinander anzuglei
hen. Die Vers
hiebung wird dur
h niedrigere Wertevon �0s , des immobilen osmotis
hen Dru
ks der Nebenzellen, kompensiert. Für den Grund-Parametersatz genügt eine Änderung um 0.5 MPa von 1.25 auf 0.75 MPa (Abb. 3.16, unten).Wir erhalten also das erfreuli
he (und zeitsparende!) Ergebnis, daÿ mit dieser kleinen Än-derung ein mit dem Steady-State-Modell ermittelter Parametersatz au
h für das dynamis
heModell benutzt werden kann.

77



0

0.05

0.1

0.15

0.2

0 0.05 0.1 0.15 0.2

g s
t (

dy
na

m
is

ch
es

 M
od

el
l)

gst (Steady-State-Modell)

0

0.05

0.1

0.15

0.2

0 0.05 0.1 0.15 0.2

g s
t (

dy
na

m
is

ch
es

 M
od

el
l)

gst (Steady-State-Modell)Abbildung 3.16: Verglei
h zwis
hen dem dynamis
hen und dem Steady-State-Modell anhand einer Mon-te-Carlo-Simulation. Die Leitfähigkeit, die si
h im dynamis
hen Modell einstellt, ist um nahezu konstant90 mmol m�2 s�1 niedriger (oben). Diese Vers
hiebung kann über eine andere immobile Ionenkonzentrationausgegli
hen werden. In der unteren Abbildung wurde �0s um 0.5 MPa verkleinert.
78



Kapitel 4Material und Methoden zurBestimmung der ModellparameterDie Modellierung der drei Teilsysteme und ihre Synthese zum Gesamtmodell hat zu einerUnzahl von Parametern geführt, die zwar im Prinzip alle meÿbar sind � da sie konkretenStrukturen oder Vorgängen im Blatt entspre
hen �, aber nur mit enormem experimentellenAufwand vollständig erfaÿt werden können. Glü
kli
herweise reagiert das Modell unters
hied-li
h sensitiv auf die einzelnen Gröÿen, und au
h aufgrund der Fragestellung der Arbeit lassensi
h die Parameter in wi
htige und weniger wi
htige aufteilen. Unter ökologis
hen Gesi
hts-punkten kommt es weniger auf eine exakt na
hgebildete physiologis
he Mas
hinerie an als aufden resultierenden Sto�austaus
h. So ist es weniger wi
htig, ob nun viele kleine oder wenigegroÿe Stomata den Gasaustaus
h regeln, und ob die Ö�nung s
hon dur
h niedrige Drü
keund Ionenkonzentrationen oder dur
h höhere bewirkt wird. Hier genügt es, plausible Werteeinzusetzen, die das allgemeine Funktionieren des Modells gewährleisten. In meiner Arbeitstehen die Regelfunktionen des Ionenhaushaltes abhängig von Li
ht, CO2 und Bodenwasserund die hydraulis
he Luftfeu
htereaktion im Vordergrund, die zusammen ents
heidend für denGasaustaus
h sind.Daher konnte im letzten Kapitel ein funktionierendes Grundsystem unter Verwendung vonLiteraturdaten und S
hätzwerten aufgebaut werden. Das artabhängige Regelverhalten kommtin dem zu bestimmenden Parametersatz zum Ausdru
k. Seine Werte müssen wir aus spezi-ellen Experimenten ableiten, in denen Stomata kontrollierten Umweltbedingungen ausgesetztwerden. In diesem Kapitel bes
hreibe i
h unsere Messungen des Gaswe
hsels von Blättern,und wie sie ausgewertet wurden, um die artabhängigen Modellparameter zu bestimmen.4.1 Anforderungen an ExperimenteDie Aufgabe besteht darin, die neun Parameter gmax, k0o , kmax
 , k , T0, gp, Km;PAR,Km;Ci undnst artabhängig so festzulegen, daÿ das Gaswe
hselverhalten der Art für ökologis
he Belangeausrei
hend bes
hrieben wird. Diese Parameter können folgendermaÿen aufgeteilt werden:� gmax skaliert die Leitfähigkeit und kann aus dem Gaswe
hsels eines Blattes unter ö�nen-den Bedingungen abgelesen werden (wenig CO2, viel Li
ht, Luft- und Bodenfeu
hte).� Km;Ci , Km;PAR und gp sind für Reaktionen auf die Umwelt des Blattes zuständig. ZurBestimmung müssen die Faktoren CO2, Li
ht und Luftfeu
hte variiert werden. Die Ein-79



zelprozesse sind in vivo ni
ht zugängli
h, daher muÿ die Stomatareaktion als Ganzes ausGaswe
hseldaten ermittelt werden.� k bestimmt die Reaktion auf die Bodenfeu
hte. Zur genauen Parameterisierung sindMeÿdaten des wurzelnahen Bodenwasserpotentials  r nötig.� k0o , kmax
 und T0 sind Hilfsparameter, um die Ionendynamik auf die Umweltreize ab-zustimmen und um das Stomataverhalten in Bezug zu der Umgebungstemperatur zusetzen.� nst kann mikroskopis
h gemessen werden.Es gibt no
h keine Methode, um das Wasserpotential  r in Wurzelnähe � zudem repräsen-tativ für die Gesamtp�anze � zu messen. k bleibt mit Hilfe von Literaturdaten artunabhängigfestgelegt (ges
hehen in der Grund-Parameterisierung).Die Stomatadi
hte nst beein�uÿt re
hneris
h nur die Luftfeu
htereaktion. Aufgrund desoft beoba
hteten Zusammenhangs mit der Gröÿe der Stomata ist nst in erster Näherung un-wirksam (vgl. Abs
hnitt 3.4.5).I
h verzi
hte darum auf die experimentelle Bestimmung vonnst. Die anderen Parameter können damit vollständig aus Gaswe
hseldaten abgeleitet werden.Der Parameter kmax
 muÿ nur dann separat angepaÿt werden, wenn die Dynamik, also dieReaktionszeiten stimmen müssen. Das kann na
hträgli
h ges
hehen, denn für Steady-State-Werte ist nur das Verhältnis zu k0o ents
heidend. Im Rahmen dieser Arbeit verzi
hte i
h aufdynamis
he Aspekte. Der Wert der Grund-Parameterisierung wird für kmax
 beibehalten.Für die verbleibende Parameterisierung werden nur Steady-State-Werte aus Gaswe
hsel-messungen benötigt.4.1.1 Mathematis
he Verfahren zur Bestimmung der ParameterDie Bestimmung der Parameter eines Modells hängt stark von der Bes
ha�enheit der Glei
hun-gen ab. Im Idealfall lassen si
h Bedingungen s
ha�en, so daÿ die Glei
hungen na
h einzelnenKoe�zienten aufgelöst und diese bere
hnet werden können. Das ist bei diesem Modell für diemeisten Koe�zienten ni
ht aussi
htsrei
h, vor allem wegen der Rü
kkopplung der Transpi-ration auf die Leitfähigkeit und wegen der mehrstu�gen Verre
hnung der Koe�zienten dereinzelnen mikroskopis
hen Prozesse zu den makroskopis
h beoba
hteten Gasaustaus
hwerten.In sol
hen Fällen werden übli
herweise mehrdimensionale Fit-Algorithmen wie der Leven-berg-Marquardt-Algorithmus eingesetzt, mit denen Modellergebnisse an experimentelle Datenangegli
hen werden. Dabei nehmen die Erfolgsaussi
hten des Verfahrens s
hnell ab, je mehrKoe�zienten glei
hzeitig angepaÿt werden müssen. Je unabhängiger si
h die Koe�zientenauswirken, desto besser lassen sie si
h bestimmen. Die Sensitivitätsanalyse (Abs
hnitt 3.4.5)hat aber gezeigt, daÿ beträ
htli
he We
hselwirkungen zwis
hen den Koe�zienten bestehen.Dadur
h ist das automatis
he Anpassen der Koe�zienten ni
ht mehr geeignet, artspezi�s
heUnters
hiede aufzude
ken, da eine gewisse Mehrdeutigkeit entsteht.Der Ausweg besteht in der obigen Aufteilung der Parameter. Zuerst wird der unabhän-gige Parameter gmax ermittelt. Dann sind die Umweltreaktionen anhand von ausgewählten�Referenzdaten� einzustellen, die mögli
hst isolierte Prozesse zeigen: im Idealfall liegen CO2-,Li
ht- und Luftfeu
htereihen unter jeweils konstanten restli
hen Bedingungen vor, die ni
htvon einem Tagesgang der Leitfähigkeit überlagert sind. Bei den Hilfsparametern genügt es,wenn T0 ein vernünftiger S
hätzwert bleibt. Also bleibt nur die maximale Pumprate k0o übrig,um das Leitfähigkeitsniveau insgesamt zu justieren.80



4.1.2 We
hselwirkung zwis
hen UmweltfaktorenWill man die Übereinstimmung zwis
hen Modell und Messung untersu
hen, ist der ersteS
hritt � die s
hwä
hste Forderung �, daÿ die Reaktion auf einzelne Umweltfaktoren für eineinzelnes Blatt ri
htig wiedergegeben wird. Das ist erfüllt, denn im Kapitel Modellbildungwurde gezeigt, daÿ das Modell (zumindest für C3-P�anzen) qualitativ ri
htig auf einzelneUmweltfaktoren reagiert, und da für jeden Umweltfaktor mindestens ein justierbarer Parame-ter zuständig ist, läÿt si
h das Modell lei
ht an eine sol
he Meÿreihe anglei
hen.Im nä
hsten S
hritt wird die We
hselwirkung zwis
hen mehreren Umweltfaktoren betra
h-tet. Das Modell soll wiederum Meÿdaten korrekt wiedergeben. Die S
hwierigkeit liegt darin,konsistente Meÿwerte zu bekommen, weil die Anzahl der erforderli
hen Messungen erhebli
hzunimmt. Mit wa
hsender Meÿdauer wird das Ergebnis überlagert dur
h langsame Änderun-gen von ni
ht erfaÿten inneren und äuÿeren Ein�üssen. Diese Drift, der Tagesgang, kann nurerkannt werden, indem man regelmäÿig zu Referenzbedingungen zurü
kkehrt. Der Zeitauf-wand für einen Meÿwert hängt von der Relaxationszeit bis zum Errei
hen eines Steady-Stateder Austaus
hwerte ab. So rei
ht na
h unseren Erfahrungen ein Meÿtag zwar gerade aus, umKombinationen zweier Umweltfaktoren in je drei Stufen aufzunehmen, aber dann bleibt keineZeit mehr für die Referenzpunkte.Ideal wären parallele Messungen an mehreren Blättern, die über gemeinsame Referenzbe-dingungen verglei
hbar gema
ht werden. Die Kosten einer sol
hen Apparatur wären freili
hum ein Vielfa
hes höher. Daher muÿ mit der vorhandenen Gaswe
hselmeÿanlage (s. u.) se-quentiell gemessen werden. Für eine ausrei
hende Datenmenge sind mehrere Meÿtage nötig.Dabei gewinnt ni
ht nur das Wetterges
hehen an Ein�uÿ, sondern die Variabilität zwis
henvers
hiedenen Blättern kommt hinzu, da na
h jedem Meÿtag das Blatt für Analysezwe
kegeerntet werden muÿ, um den Bezug auf Blatt�ä
he und Blattgewi
ht herzustellen.Trotz alledem liegt dieser Arbeit die Annahme zugrunde, daÿ ein Parametersatz ausrei
ht,um das Verhalten von Blättern einer Art sinnvoll zu bes
hreiben. Unter dieser Voraussetzungfassen wir Messungen ni
ht nur an einem Individuum, sondern an vers
hiedenen Individueneiner Art an mehreren Standorten zu einem Ganzen zusammen. Also müssen wir insgesamtmit folgenden Komplikationen im Datenbestand re
hnen:� Driften des Blattverhaltens aufgrund ni
ht erfaÿter Umweltein�üsse,� Variationen zwis
hen vers
hiedenen Blättern eines Individuums,� Variationen zwis
hen vers
hiedenen Individuen einer Art.Diese Punkte s
hränken die Genauigkeit ein, mit der die We
hselwirkung von Umweltfak-toren im Modell beurteilt werden kann. Zum S
hluÿ muÿ diskutiert werden, ob die genanntenVariationen klein genug sind, um die artspezi�s
he Parameterisierung zu re
htfertigen.4.2 Vorhandenes Datenmaterial aus unseren MeÿkampagnenSeit 1994 haben wir in unserer Arbeitsgruppe Meÿkampagnen in vers
hiedenen Teilen der Erdedur
hgeführt. Die zentrale Frage war: ist die Stomatareaktion auf CO2 (und die CO2-Abhän-gigkeit der Photosynthese) artspezi�s
h, eventuell sogar spezi�s
h für Vegetationstypen oderKlimazonen? Dazu muÿten wir Arten aus mögli
hst vers
hiedenen Klimazonen untersu
hen.Da jede Meÿreihe einen ganzen Tag dauerte, konnte in der Regel nur eine CO2-Reihe pro Art81



aufgenommen werden. Wenn es aber die Zeit erlaubte, haben wir zusätzli
he Messungen beireduzierten Li
htverhältnissen vorgenommen sowie Meÿorte zu einer anderen Jahreszeit (mitveränderten Feu
htebedingungen) erneut besu
ht.4.2.1 Zur Brau
hbarkeit für die Parameterisierung des ModellsMit den Meÿkampagnen steht Datenmaterial in Form von CO2-Reihen zur Verfügung. MeinEntwurf des Stomatamodells wurde stark dur
h die Erfahrungen aus den Meÿkampagnenbeein�uÿt. So entstand 1997 die erste Umsetzung des Modells in ein Computerprogramm zueinem Zeitpunkt, als der Groÿteil der Experimente s
hon abges
hlossen war.In meiner Arbeit steht das Stomataverhalten unter Berü
ksi
htigung vieler Umweltfakto-ren � ni
ht nur des CO2 � im Vordergrund. Für die Parameterisierung des Stomatamodells sinddarum Experimente erforderli
h, die ni
ht nur die CO2-Konzentration, sondern Kombinationenvon Umweltfaktoren dur
hvariieren, um deren Zusammenwirkung auf die Leitfähigkeit einesBlattes systematis
h abzutasten. Darum haben wir in den Meÿkampagnen ab 1996 auÿer derregulären CO2-Meÿreihe regelmäÿig Varianten bei veränderter Luftfeu
hte und reduziertemLi
ht hinzugefügt. Wir begannen auÿerdem mit begleitenden Messungen des Wasserpotentialsvon Blatt- und Bodenproben, aber diese Methode war damals bei uns no
h im Erprobungs-stadium, so daÿ diese Daten hier ni
ht eingehen können.Aus dem Fundus der erhobenen Daten steht mir daher eine Auswahl von Arten zur Ver-fügung, für die mehr als eine CO2-Reihe vorliegt. I
h betra
hte unsere Messungen also unterdem Aspekt, wie die CO2-Reaktion dur
h We
hselwirkung mit den Reaktionen auf Li
ht,Luftfeu
hte oder Bodenwasser beein�uÿt wird. In der Diskussion werde i
h darauf eingehen,wel
he dedizierten Messungen einen direkteren Zugang zu einzelnen Modellprozessen bietenwürden, und mit wel
hen Experimenten man
he Modellannahmen überprüfbar wären � Mes-sungen also, die aus Zeitgründen ni
ht mehr realisiert werden konnten. Do
h zunä
hst zumvorhandenen Datenmaterial.4.2.2 Verwendete Arten und StandorteDie Tabelle 4.1 gibt eine allgemeine Übersi
ht über die von unserer Arbeitsgruppe untersu
htenArten und die Meÿstandorte. Für die Paraguay-Exkursion habe i
h nur das Meÿprogrammmitfestgelegt. An den anderen Messungen bis 1998 war i
h direkt beteiligt.Fettgedru
kt sind die Arten, die si
h für die Parameterisierung des Modells eignen (auf-grund einiger in Abs
hnitt 4.3 genannten Kriterien). I
h stelle diese Arten nun kurz vor.Eine detaillierte Aufstellung der zugehörigen Meÿreihen �ndet si
h am Ende des Kapitels inAbs
hnitt 4.5 und speziell in den Tabellen 4.2 bis 4.6 auf S. 97�101.Quer
us ilex, die Steinei
he, ist ein immergrünes Hartlaubgewä
hs der mediterranen Regi-on. Sie stellt einen Bestandteil der potentiell natürli
hen Vegetation des engeren mediterranenBerei
hes dar und bildete vor der Rodung dur
h den Mens
hen mehr oder weniger di
hte Be-stände. Wir haben Messungen an ihrem nördli
hsten natürli
hen Vorkommen, dem Hang amWestufer des Gardasees, in der Toskana bei geothermis
hen CO2-Quellen und an gep�anztenIndividuen im Freiland des Palmengartens in Frankfurt sowie im eigenen Garten nahe beiGieÿen dur
hgeführt.Q. myrsinifolia, ebenfalls immergrün, kommt in den warmtemperierten Lorbeerwäldern imSüden Chinas und Japans vor. Diese Gebiete sind vom ostasiatis
hen Monsun beein�uÿt, dasRegenmaximum fällt im Sommer. Die immergrünen Ei
hen besetzen zwar die weniger feu
hten82



Standorte, aber Sommertro
kenheit kommt hier ni
ht vor. Im Freiland des Palmengartensuntersu
hten wir ein Exemplar, das dort neben der Steinei
he steht.Q. robur, die Stielei
he, und Fagus sylvati
a, die Rotbu
he, sind die bekannten Hauptver-treter der temperierten Laubwälder Mitteleuropas. Für die Stomatareaktion könnte interessantsein, daÿ die Bu
he andere Li
htansprü
he als die Ei
he hat. Sie kann im Gegensatz zur Ei
heau
h unter einem Kronenda
h erfolgrei
h heranwa
hsen, während die Ei
he auf Lü
ken imBestand angewiesen ist, die sie dann ausfüllen kann. Für die Messungen haben wir Ei
henund Bu
hen in der Umgebung von Gieÿen verwendet.Betula tortuosa, die Polarbirke, ist bestandesbildend in den subpolaren BirkenwäldernNordskandinaviens und Kareliens, auf Island und Südgrönland. Diese Bestände stellen dort diepolare Baumgrenze dar. Wir haben Birken des Ho
hstauden-Birkenwaldes auf relativ nähr-sto�rei
her Braunerde und des Zwergstrau
h-Birkenwaldes auf nährsto�armem Podsol beiAbisko, S
hweden untersu
ht. An die Birkenwälder s
hlieÿt si
h die Zwergstrau
htundra an,deren Weidengestrüppe mit B. nana, der Zwergbirke, das Bild bestimmen.Luehea divari
ata (Tilia
eae) ist eine der vielen Arten der Kronens
hi
ht im halbimmer-grünen subtropis
hen Sekundärregenwald Paraguays. Ne
tandra megapotemi
a (Laura
eae)gehört zur unteren Baums
hi
ht dieses Waldes. Wir untersu
hten diese Arten in Ost-Para-guay.Ein no
h unbestimmter Baum (Herbar-Nr. 73) war Gegenstand unserer Messungen aufden Campos Cerrados in Nordost-Paraguay. Die Vegetation dort ist savannenartig, und diemeisten Bäume errei
hen mit 3 bis 4m nur die Gröÿe höherer Sträu
her.Aspidosperma quebra
ho-blan
o (Apo
yna
eae), der immergrüneQuebra
ho blan
o, kommtauf den weniger salzigen Böden in den Tro
kenwäldern des Cha
o Boreal vor. Wir haben einExemplar gegen Ende der Tro
kenzeit im September und no
hmals im November untersu
ht.4.2.3 ApparaturZur Messung des Gaswe
hsels diente das Kompakt-Miniküvettensystem CMS-400 und Zube-hör der Firma Walz (Heinz Walz GmbH, Ei
henring 6, 91090 E�eltri
h). Das CMS-400 ist eino�enes System mit einem Zweikanal-Di�erenz-Analysator BINOS 100/4P (vgl. Anhang F.1).Zur Herstellung der Meÿluft wurden der Gasmis
her GMA-3 und die Kältefalle KF-1 benutzt,mit denen CO2- und Feu
htegehalt der Luft eingestellt werden können. Als Meÿkammer ver-wendeten wir die Blattküvette mit ange�ans
htem Klimaaggregat GK-1 und einem Halogen-Li
htaufsatz mit Neutralgrau-Filtern zur Kontrolle der Li
htintensität. Die Gasaustaus
hda-ten und Umgebungsparameter wurden während der Messung mit einem mobilen PC über eineserielle S
hnittstelle aufgezei
hnet.Die Komponenten der Anlage sind detailliert in Anhang F.2 bes
hrieben.4.2.4 Dur
hführung der MessungenFast alle Messungen wurden im Freiland dur
hgeführt. Gasmis
her, Miniküvettensystem, Ein-gangsfeu
hteregelung und CO2-Gas�as
he wurden dazu entweder fest in einem Transportfahr-zeug oder auf einen Wagen mit Luftreifen montiert, der auf einigermaÿen ebenem Geländelei
ht in die Nähe der zu messenden P�anzen gebra
ht werden kann. Die Küvette wurde über5m lange Te�ons
hläu
he und Kabel anges
hlossen und auf einem stabilen Stativ mit S
hwenk-kopf befestigt. Da vor allem an Bäumen gemessen wurde, diente eine ausziehbare Klappleiterzum einen dazu, die Äste besser zu errei
hen, zum anderen, um die Äste gegen Windbewe-83



Tabelle 4.1: Meÿorte, Vegetationstypen, Zeitraum und untersu
hte Arten. Zur Parameterisierung eignen si
hnur die fett hervorgehobenen Arten, weil dort mehrere Meÿreihen mit unters
hiedli
hen Umweltbedingungen(Li
ht, Luftfeu
hte oder Bodenwasser) vorliegen. Die Auswahlkriterien sind in Abs
hnitt 4.3 bes
hrieben.Abisko, Lappland; Zwergstrau
h-Tundra und Zwergstrau
h- bzw. Ho
hstauden-Birkenwald. 08/96Betula nana Betula tortuosaGieÿen; temperierter laubwerfender Wald und immergrüner Nadelwald. 09/97 u. 07�08/98Fagus sylvati
a Quer
us roburPi
ea abies Pinus sylvestrisDolomiten, Seiser Alm und Val di Tires; Alpine Nadelgehölze und Hopfenbu
henwald. 07/94Pi
ea abies Pinus 
embra Ostrya 
arpinifoliaMuslone, NW-Ufer des Gardasees; mediterrane Kulturp�anzen und Hartlaubvegetation. 08/94 u. 05/95Olea europaea Laurus nobilis Quer
us ilexOr
iati
o, Toskana; Steinei
henwald bei einer geothermis
hen CO2-Quelle. 09/96Quer
us ilexPalmengarten, Frankfurt; Hartlaubvegetation im Freiland aus vers
h. Winterregengebieten der Erde. 07/96 u.09/96 Quer
us ilex Umbellularia 
aliforni
a (Mittelmeer/Kalif.)Quer
us a
uta Quer
us myrsinifolia China und JapanColonia Indepeden
ia, Paraguay (150 km östl. von Asun
ión); degradierter halbimmergrüner subtropis
herRegenwald. 09�10/94Helietta api
ulata Luehea divari
ata Kronens
hi
htParapiptadenia rigida Tabebuia ipeNe
tandra megapotemi
a untere Baums
hi
htPeltophorum dubium Terminalia tri�ora Sukzessionsp�anzenCampos Cerrados, etwa 30 km nordöstli
h von Santa Rosa in Nordost-Paraguay. 10/94Mandevillea velutina Myri
aria spe
. strau
hartigBauhinia (?) spe
. unbestimmter Baum 1 bzw. kleine BäumeMoquinia (?) spe
. unbestimmter Baum 2Filadel�a im Cha
o Boreal; tropis
her Tro
kenwald. 07/94 (Ende der Tro
kenzeit) und 09/94 (Beginn derRegenzeit)Chorisia insignis S
hinopsis balansae laubwerfendS
hinopsis lorentziiCapparis spe
iosa Aspidosperma quebra
ho-blan
o immergrün
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gungen abspannen und stabilisieren zu können. Ein Partyzelt und ein Tarp s
hützten denMeÿgerätewagen und die Küvette vor Witterungsein�üssen. Als Stromversorgung setzten wirbenzinbetriebene Stromgeneratoren (Honda EX1000) ein.Zu Beginn einer Meÿreihe wurden ein oder mehrere gesunde, ausgewa
hsene Blätter indie Blattküvette eingespannt, wobei wir na
h Mögli
hkeit versu
hten, ein Signal von minde-stens 10 ppm CO2 und 1000 ppm Wasserdampf zu errei
hen. Leider war es gelegentli
h wegenBlattstellung und -abstand kaum mögli
h, mehrere Blätter glei
hzeitig einzuspannen (z. B.bei Olea europaea).Eine Meÿreihe bestand aus einer Serie von Umgebungsbedingungen für das Blatt, bei de-nen wir normalerweise die Stomatareaktion bis zum Einstellen eines stabilen Glei
hgewi
hts-zustands abgewartet und ans
hlieÿend den Di�erenz-Nullpunkt bestimmt haben. Von der In-betriebnahme bis zum ersten Meÿwert vergingen ein bis zwei Stunden. Wegen der niedrigenmorgendli
hen Lufttemperatur bestand oft Kondensationsgefahr. Wir konnten daher ni
ht be-liebig früh beginnen. Mit dur
hs
hnittli
hen Reaktionszeiten von 45 min und einer Spülzeitvon 15 min bei der Nullpunktsmessung kamen wir auf etwa 8 Meÿs
hritte pro Tag. Mit einemKontrollexperiment (Abs
hnitt 4.2.11) haben wir exemplaris
h für Quer
us ilex demonstriert,daÿ si
h ein über 11 Stunden hinweg eingespanntes Blatt ohne S
häden oder Ermüdungser-s
heinungen wie kurzfristig eingespannte Blätter verhält.Na
h der Messung wurden Blatt�ä
he und Fris
hgewi
ht bestimmt. Das Blatt wurde jena
h Mögli
hkeiten in Ethanol oder �üssigem Sti
ksto� konserviert, um später Tro
kenge-wi
ht, Kohlenhydratgehalte und C:N-Verhältnisse zu bestimmen (die in dieser Arbeit ni
htverwendet wurden). Von anderen Blättern des glei
hen Individuums wurden Abzüge mit Na-gella
k genommen, um später Stomatadi
hten im Meÿokular auszuzählen. Auÿerdem wurdenBlatteile in Glutaraldehyd konserviert, um daraus horizontale S
hnitte und Quers
hnitte zupräparieren.Eine Arbeitsanweisung für den Aufbau, die Inbetriebnahme und Kalibrierung der Gerätegebe i
h in Anhang F.3 an.4.2.5 DatenerfassungEin Datensatz der Meÿapparatur besteht aus:CO2abs [ppm℄ CO2-Konzentration Ca im Gasgemis
hdCO2, dH2O [ppm℄ Di�erenzen zwis
hen Meÿ- und ReferenzgasFlow [ml/min℄ Fluÿrate des MeÿgasesTdp [°C℄ Taupunkttemperatur der KältefalleTleaf [°C℄ Blattemperatur TlrelH [%℄ relative Feu
hte in der KüvetteT
uv [°C℄ Temperatur in der Küvette TaL
uv [µE m�2 s�1℄ Li
ht in der KüvetteQext [µE m�2 s�1℄ Li
ht im FreienText [°C℄ AuÿentemperaturTmin [°C℄ Temperatur an den Kühlrippen in der KüvetteDie letzten zwei Werte dienen der Überwa
hung von Kondensationsbedingungen in denS
hläu
hen im Freien bzw. im Küvetteninneren. Die Meÿdaten wurden auf einem portablenPC online graphis
h dargestellt, um das Errei
hen des Steady-States beurteilen zu können.85



Abbildung 4.1: Die X11-Anwendung viewer zur Meÿdatenanalyse.Die von Walz mitgelieferte MS-DOS Software blo
kiert den PC und ist emp�ndli
h gegenÜbertragungsfehler auf der seriellen S
hnittstelle. Es werden nur die aktuellen Meÿdaten miteiner kurzen Vorges
hi
hte angezeigt. Die Skalierung der A
hsen muÿ vorab festgelegt werdenund kann dana
h ni
ht mehr verändert werden, ohne die Erfassung abzubre
hen. Ein Anhängenvon Meÿdaten an eine bestehende Messung ist ni
ht mögli
h. Eine begleitende re
hnergestützteAuswertung ist ebenfalls ni
ht vorgesehen.Darum habe i
h die Datenerfassung dur
h ein selbstentwi
keltes Programm (re
eiver)ersetzt, das als Hintergrundprozeÿ unter Linux läuft und fehlertolerant ständig die S
hnitt-stelle überwa
ht. Wa
kelkontakte am Kabel und ähnli
hes störten die Erfassung daraufhinni
ht mehr. Die abgefragten Datensätze werden formatiert in eine ASCII-Datei ges
hrieben,Anhängen ist mögli
h. Das Programm bere
hnet Mittelwerte der Maÿdaten und zusätzli
heinen mittleren Trend der CO2- und H2O-Austaus
hdaten, so daÿ man eine quantitative Hilfebekommt, das Errei
hen des Steady-States zu beurteilen.Die Daten können über ein zweites Programm (viewer) betra
htet werden (Abb. 4.1). Eshandelt si
h um eine X11-Anwendung, die mehrfa
h parallel laufen kann. Dadur
h könnenau
h alte Messungen mit neuen vergli
hen werden. Das Programm ist au
h in der Lage, eineaktuelle Messung zu verfolgen, also regelmäÿig die Anzeige zu aktualisieren. Man hat mehrereDiagramme glei
hzeitig und kann jederzeit die A
hsenskalierung ändern. Es ist mögli
h, stattder Zeit auf der x-A
hse au
h Phasendiagramme (zwei Meÿgröÿen gegeneinander aufgetragen)darzustellen.Glei
hzeitig wurden die Steady-State-Werte hands
hriftli
h protokolliert. Im Protokollbu
hwurden auÿerdem der Luftdru
k, der Bewölkungsgrad, Erntedaten, Kommentare zu Individu-um und Standort und besondere Ereignisse vermerkt. Jede Meÿreihe ist dur
h eine eindeutigelaufende Nummer gekennzei
hnet. 86



4.2.6 AuswertungDie Bere
hnung der Gaswe
hsel-Meÿdaten folgt im wesentli
hen der S
hilderung von Ball(1987). Sie wird in Anhang G bes
hrieben. Dort habe i
h au
h eine Fehlerre
hnung beigefügt.Der prinzipielle Ablauf der Bere
hnung beginnt mit einer konzentrationsabhängigen Geräte-korrektur der Austaus
hwerte. Aus dH2O, Fluÿrate Flow und Blatt�ä
he kann die Transpi-ration E bere
hnet werden. Aus dCO2, Flow und Blatt�ä
he wird A bere
hnet. Unter derAnnahme, daÿ die Interzellularen zu 100% wasserdampfgesättigt sind, kann über die Blatt-temperatur Tleaf der wirksame Gradient D für die Transpiration abgeleitet werden. Damitwird die Leitfähigkeit für Wasserdampf gw bestimmt. Über das Verhältnis der Di�usionsko-e�zienten kann die Leitfähigkeit g
 für CO2 bere
hnet werden, mit deren Hilfe si
h aus derAustaus
hrate A und der Auÿenkonzentration Ca die interzellulare CO2-Konzentration Ci er-gibt. Dieser wi
htige Wert steht leider am Ende einer Kette von Glei
hungen, in denen Fehlerum Fehler zusammenkommen und die Unsi
herheit für Ci stark erhöhen.Die Auswertung ges
hieht mit von mir entwi
kelten C-Programmen unter Unix auf derBasis von Textdateien, die die vers
hiedenen Bere
hnungsstadien einer Meÿreihe enthalten. DieTextdateien erlauben eine einfa
he Weiterverarbeitung und eine bequeme Kurvenanpassungund graphis
he Darstellung mit Gnuplot.4.2.7 Aufbau der MeÿreihenFür systematis
he Untersu
hungen der CO2-Reaktion der Stomata und der Photosynthesewählten wir mögli
hst optimale Bedingungen, d. h. eine Temperatur, die der produktivstenPhase der P�anze entspri
ht, einen konstanten Taupunkt Tdp, der zu einer Eingangsfeu
h-te von über 50% führt (die aber dur
h die Kondensationsproblematik na
h oben begrenztist), und Li
ht im Berei
h der Sättigung der Photosynthese. Wir wählten folgende Konzen-trationen für CO2abs: die heutigen Umgebungswerte von etwa 360 ppm, die für die Mittedes nä
hsten Jahrhunderts erwartete doppelte Konzentration (700) sowie die Konzentrationwährend der letzten Eiszeit (200), und s
hlieÿli
h die Grenzwerte 1300 (nahe der Sättigungder Photosynthese) und 100 ppm (nahe des CO2-Kompensationspunktes der Photosynthe-se). Die Konzentrationen wurden in vers
hiedenen Folgen angeboten, je na
hdem, wie s
hnelldie Stomata reagierten und wieviel Zeit zur Verfügung stand. Die kürzeste Folge war 360�700�1300�360�200�100�360 ppm, wobei der 360er-Wert wiederholt angeboten wurde, um denTagesgang der Leitfähigkeit zu verfolgen. Wenn ausrei
hend Zeit war, wurden weitere 360er-Konzentrationen zwis
hen 700�1300 und 200�100 einges
hoben.Am Ende der Meÿreihe stand die Messung der Respiration bei ausges
haltetem Li
ht undverdunkelter Küvette. Rei
hte die Zeit, wurde hier eine Temperaturreihe aufgenommen.Weitere Meÿreihen wurden bei reduzierten Li
htbedingungen dur
hgeführt. Für man
heArten wurden Messungen zu einer anderen Jahreszeit wiederholt, um den Ein�uÿ des Boden-wassers qualitativ zu untersu
hen (allerdings ohne das Bodenwasserpotential bestimmen zukönnen).4.2.8 Ergänzungen im Meÿablauf ab 1996Zur Abs
hätzung der Stomatareaktion auf die Luftfeu
hte dienten zusätzli
he kurze Meÿreihen(360�700�200�360 ppm) bei geringerer Eingangsfeu
hte.Wie unten in Abs
hnitt 4.2.10 genauer bes
hrieben wird, stellte si
h heraus, daÿ es wi
h-tig ist, die Kurve des CO2-Austaus
hs A gegen Ci im niedrigen Konzentrationsberei
h gut87



zu kennen, um die Glaubwürdigkeit der bere
hneten Ci-Werte zu beurteilen. Wir führten zu-sätzli
he Messungen bei 150, 50 und etwa 0 ppm dur
h, wobei hier die Stomatareaktion ni
htabgewartet wurde.4.2.9 Ergänzungen im Meÿablauf ab 1998Mit der Fertigstellung der ersten Modellversion Ende 1997 zeigte si
h ein Problem bei derParameterisierung des Modells für besonders CO2-emp�ndli
he Arten wie z. B. Quer
us ilex.Die Eingangs-Luftfeu
hte mit konstanter Taupunkttemperatur addiert si
h mit der Transpi-rationsfeu
hte zur Luftfeu
hte in der Küvette. Bei hohem CO2-Angebot s
hlieÿen die Stomatadieser Arten stark. Damit sinkt der Transpirationsanteil und die Luftfeu
hte insgesamt. Dieresultierende S
hwankung der Luftfeu
hte kann bis zu 15% r. F. betragen (vgl. Tabelle 4.2).Da sowohl steigendes Ci als au
h sinkende Luftfeu
hte zu sinkender Leitfähigkeit führen,ist die Trennung der beiden Prozesse in reinen CO2-Reihen s
hwierig. Die seit 1996 dur
h-geführten Messungen bei geringerer Eingangsfeu
hte rei
hten zur Trennung ni
ht aus, wennsie am glei
hen Tag (und daher vor oder na
h der Standard-Meÿreihe) stattfanden und einTagesgang der Leitfähigkeit überlagert war.Bei den Experimenten ab 1998 haben wir deshalb begonnen, dur
h Anpassung der Ein-gangsfeu
hte die Luftfeu
hte bzw. das De�zit D über eine CO2-Reihe hinweg konstant zu hal-ten. Wegen der langen Einstellzeiten des Wassersignals ist das nur mit begrenzter Genauigkeitmögli
h. Ein ständiges Na
hregeln hätte die Meÿdauer stark verlängert, darum wurde beimWe
hsel der CO2-Konzentration glei
hzeitig die Eingangsfeu
hte entspre
hend verändert. Wirversu
hten, die Absenkung der Küvettenfeu
hte dur
h die verminderte Transpiration bei ho-hem CO2 zu s
hätzen (vgl. Abs
hnitt F.3.2 im Anhang) und dur
h Erhöhung des Taupunktesvorbeugend gegenzusteuern; umgekehrt bei fallender CO2-Konzentration.An Quer
us ilex wurden 1998 zusätzli
he Meÿreihen bei konstantem CO2, aber variablerLuftfeu
hte (p406) bzw. variablem Li
ht (p420b) dur
hgeführt, um die Parameterisierungfür diese Art zu unterstützen. Bei Li
ht-Serien verändert si
h die Blattemperatur um biszu 5K. Um die variable Einstrahlung zu kompensieren, haben wir bei Meÿreihe p420b dieKüvettentemperatur so angepaÿt, daÿ die Blattemperatur auf �0:5K stabilisiert war.4.2.10 Ursa
hen für Auswertungsprobleme und AbhilfeDas häu�gste Problem bei der Auswertung der Meÿdaten ist die Unsi
herheit der Bere
hnungvon Ci, die im Extremfall negative Werte für die Konzentration liefert. Das Problem entsteht,wenn die Leitfähigkeit für Wasserdampf � ebenfalls ein indirekt ermittelterWert � unters
hätztwird. Die Ursa
hen dafür sind:� das Wassersignal dH2O ist zu klein, weil das Equilibrium mit den Ober�ä
hen in denGaswegen no
h ni
ht errei
ht ist (vermeidbar dur
h längeres Warten).Die langsame Equilibrierung der beteiligten Ober�ä
hen sorgt für lange Wartezeitensowohl beim Tro
knen für die Nullpunktsbestimmung als au
h beim eigentli
hen Meÿsi-gnal. Folgli
h wird der Nullpunkt lei
ht zu groÿ, das Meÿsignal dagegen zu klein ange-nommen und so die Di�erenz glei
h doppelt unters
hätzt. Der Fehler kann 50�100 ppmbetragen.� das Wassersignal dH2O ist zu klein, weil die Dru
kverhältnisse bei Di�erenz- und Null-punktsmessung ni
ht übereinstimmen (vermeidbar dur
h exaktes Arbeiten).88



Glei
he Dru
kverhältnisse sind sehr wi
htig, da der IR-Gasanalysator eigentli
h Teil
hen-zahlen sieht, die mit dem Dru
k zunehmen. Der Dru
k in Meÿ- und Referenzkammerkann zwar ni
ht direkt gemessen werden, aber man kann die Fluÿraten so justieren,daÿ sie bei beiden Messungsarten mögli
hst glei
h sind. Ohne diese Justierung kann derWasseraustaus
h lei
ht um 50�100 ppm unters
hätzt werden.� die Blattemperatur Tleaf ist ni
ht repräsentativ und wird übers
hätzt (selbst bei Mehr-fa
hmessung s
hwer vermeidbar).Dur
h den Li
htabfall zum Küvettenrand hin und die Einspannung der Blätter vomRand her wird der Blattberei
h in der Mitte am wärmsten und am Rand am kältestensein. Bei voller Li
htintensität müssen unbedingt Messungen an mehreren Stellen, kei-nesfalls nur in der Mitte, gema
ht werden, um eine mittlere Temperatur s
hätzen zukönnen. Die Blattemperatur kann ohne weiteres um 3K fals
h gemessen werden. EinTeil davon ist au
h auf die Zirkulationsverhältnisse um das Blatt zurü
kzuführen. Beigeringer Li
htintensität sind die Unters
hiede der Blattemperatur wesentli
h kleiner, sodaÿ eine Messung u. U. genügt. Um eine Vorstellung von der Verteilung der Einstrah-lung zu erhalten, haben wir Qext in der Küvette gemessen, dana
h s
hwarze Folie in dieKüvette eingespannt und die Temperatur an mehreren Punkten gemessen. (Abb. 4.2).Ungünstig für eine repräsentative Temperaturmessung wirkt si
h aus, daÿ der Sensorni
ht jeden Punkt in der Küvetten�ä
he errei
hen kann.Ein zu kleines Wassersignal hat direkt eine zu kleine Leitfähigkeit zur Folge. Au
h eine zugroÿe Blattemperatur vermindert die s
heinbare Leitfähigkeit, weil der Sättigungsdampfdru
kin den Interzellularen und damit der Gradient für Wasserdampf übers
hätzt wird, der danngemessen am Austaus
h eine zu kleine Leitfähigkeit na
h si
h zieht.Die zu kleine Leitfähigkeit für Wasserdampf bedeutet eine ebenso zu kleine Leitfähigkeitfür CO2. Mit dem CO2-Austaus
h A = g
(Ca � Ci) folgt daraus stets ein zu groÿer GradientCa �Ci, so daÿ man im Extremfall negative Werte für Ci erhält.Es ist sehr hilfrei
h, die Gültigkeit des ermitteltenWertes für Ci anhand von A(Ci)-Kurvenzu überprüfen, die fast immer gutartige Sättigungsfunktionen sind � solange die Photosynthesenur dur
h die Stomata limitiert wird und ni
ht auf andere Weise, z. B. dur
h Endprodukt-hemmung (Pammenter et al., 1993) oder dur
h no
h ni
ht zurü
k in den Zyklus geführtesGly
erat (Harley und Sharkey, 1991; Grüters et al., 1998). So lassen si
h man
he Messungenna
hträgli
h über das Wassersignal korrigieren.Typis
herweise tritt das Problem bei Hartlaubgewä
hsen und hohen Ci-Werten zu Tage.Hier wird ein besonders ungünstiges Verhältnis von Wasser- zu CO2-Austaus
hsignal errei
ht.Die Blattemperatur wird übers
hätzt, wenn der Temperatursensor an einer ungünstigen Stelledes Blattes anliegt, oder wenn die heterobaren Blätter mit ihren Bezirken unters
hiedli
h rea-gieren (pat
hiness) und abs
hnittsweise unters
hiedli
he Temperaturen aufweisen (vgl. Jones,1999).4.2.11 Verglei
h von langfristig und kurzfristig eingespannten BlätternHier sei vorab ein wi
htiges Ergebnis genannt, weil es von Bedeutung für den prinzipiellenMeÿablauf ist: wir untersu
hten, ob man ein Blatt überhaupt einen ganzen Tag lang untervoller Li
hteinstrahlung eingespannt lassen kann, oder ob es mit der Zeit anders reagiert alsBlätter, die nur kurzfristig eingespannt wurden. Da si
h keine Unters
hiede ergaben (Abb. 4.3),hielten wir dieses zeit- und probensparende Vorgehen für gere
htfertigt.89
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Abbildung 4.3: Die Stomataleitfähigkeit bei einer Auÿenkonzentration Ca von 360 und 700 ppm im Tages-verlauf: ein 11 Stunden lang unter voller Beleu
htungsintensität eingespanntes Blatt (�; Meÿreihe p420) imVerglei
h zu fünf kurzfristig eingespannten Blättern (■, ●, ▲, ▼, ◆; Meÿreihe p419).Links: gute Übereinstimmung der Leitfähigkeiten auf �15% sowohl bei Ca = 360 (Ci zwis
hen 205 und 245)als au
h bei Ca = 700 (Ci zwis
hen 340 und 395 mit einem Ausruts
her bei 440).Re
hts: Hier ist die Unsi
herheit der Leitfähigkeit laut Fehlerre
hnung mit eingezei
hnet (ni
ht etwa eine stati-stis
he Standardabwei
hung!). Das dur
hgehend eingespannte Blatt (�) wurde ungefähr im Stundenrhythmusabwe
hselnd 360 und 700 ppm CO2 ausgesetzt. Die Meÿwerte zu beiden Konzentrationen sind jeweils dur
heine Linie verbunden. Bei den fünf einzelnen Blättern wurde zuerst 360, dann 700 ppm angeboten. Dana
hwurde das Blatt gewe
hselt. (Beim letzten Blatt muÿte die Messung s
hnell beendet werden, da die Sonneuntergegangen war und die Lufttemperatur �el. Der gezeigte Wert entspri
ht mögli
herweise no
h ni
ht ganzdem endgültigen Glei
hgewi
htswert.)Bei den Einzelblättern s
hwankte die äuÿere Einstrahlung in die Küvette zwis
hen 16:30 und 18:30 Uhr sehrstark. Beim dur
hgehend eingespannten Blatt traten zwis
hen 15:30 und 16:30 Uhr unerklärli
he Wellenbewe-gungen im Wassersignal und in der relativen Feu
hte auf. � Im Rahmen der Meÿungenauigkeit kann man ni
htfeststellen, daÿ das 11 Stunden lang eingespannte Blatt irgendwel
he S
häden oder Ermüdungsers
heinungengegenüber den anderen, kürzer belasteten Blättern aufweisen würde.90



4.3 Methode der ParameterisierungIn den vorangegangenen Abs
hnitten wurde bes
hrieben, wel
he Anforderungen eine Parame-terisierung an Experimente stellt, und wie wir unsere Meÿkampagnen aufgebaut und s
hritt-weise verbessert haben, um diesen Anforderungen gere
ht zu werden. Es folgt die konkreteMethode, um S
hritt für S
hritt die Parameterisierung anhand geeigneter Meÿdaten dur
hzu-führen.4.3.1 VoraussetzungenAufgrund der ursprüngli
hen Fragestellung für die Meÿkampagnen bestehen fast alle Meÿrei-hen aus Folgen unters
hiedli
her CO2-Konzentrationen. Grundsätzli
h wurde die erste Meÿ-reihe einer Art bei maximaler Li
htintensität dur
hgeführt.Nur in man
hen Fällen wurden Varianten bei weniger Li
ht oder anderer Luft- oder Bo-denfeu
hte dur
hgeführt. Sol
he Zusatzmessungen sind erforderli
h, um eine Referenzparame-terisierung für die Art zu erstellen. Damit wird die Gesamtheit der Messungen auf wenigeArten einges
hränkt.Zusätzli
h muÿ bea
htet werden, daÿ gelegentli
h Werte im Laufe der Messung nur zurUntersu
hung der Photosynthese dienen und ni
ht bei Steady-State-Leitfähigkeiten erhobenwurden. Diese transienten Daten werden ausgesondert, da die Parameterisierung mit demSteady-State-Modell erfolgt.Fehlen Varianten, so bleiben die entspre
henden Parameter auf dem Grundwert. Das Mo-dell kann dann auf man
he Umweltfaktoren ni
ht artspezi�s
h reagieren. Das gilt grundsätzli
hfür k , bei dem unsere Experimente gar keine Mögli
hkeit der Bestimmung bieten.4.3.2 PlausibilitätsprüfungAlle Meÿreihen zu einer Art werden zuerst auf Brau
hbarkeit untersu
ht. Dazu muÿ die A(Ci)-Kurve ein vernünftiges Sättigungsverhalten zeigen. Na
h oben links zurü
kgebogene Kurvenwerten wir als Indikator für unzuverlässige Ci-Werte. Betro�en sind nur die Meÿpunkte beiCa � 360 ppm. Bei niedrigeren CO2-Konzentrationen hat der Fehler der Werte nur kleinenEin�uÿ, so daÿ die Anfangssteigung (�Carboxylierungse�zienz�) der Kurve immer re
ht gutstimmt (soll heiÿen, zu anderen Messungen paÿt).4.3.3 KorrekturmaÿnahmenSofern brau
hbare Meÿreihen als Anhaltspunkt existieren, ist es unter Umständen mögli
h,unbrau
hbare Reihen zu korrigieren. Die Korrektur basiert auf den oben genannten Annahmenüber die Ursa
he des Fehlers. Um mögli
hst wenig Willkür ins Spiel zu bringen, sind nur zweiMaÿnahmen getro�en worden, die getrennt oder kombiniert eingesetzt werden:I) Erhöhung des H2O-Di�erenzsignals dH2O um 50 ppm (um Adsorptionsverluste oderunglei
he Dru
kverhältnisse paus
hal zu kompensieren)II) Ersetzen der gemessenen Blattemperatur dur
h den Mittelwert aus ihr und der Küvet-tentemperatur (Tleaf+T
uv)=2 (d. h. Halbierung der Übertemperatur, um ni
ht reprä-sentative Blattemperaturmessungen auszuglei
hen)III) Korrekturen I und II glei
hzeitig 91



Der E�ekt der Korrektur ist stets eine Erhöhung von gw und Ci. Angewendet wird diejenigeMindestkorrektur, die eine wenigstens lineare oder in die Sättigung gehende A(Ci)-Kurveliefert. Können au
h beide Maÿnahmen zusammen das ni
ht errei
hen, wird die Meÿreiheverworfen.4.3.4 Maximale Leitfähigkeit gmaxAus den in Frage kommendenMeÿreihen wird der Maximalwert der Leitfähigkeit gmax gesu
ht.Dieser Wert kann nur bei guten Bedingungen angenommen werden. Bei wenig Li
ht, niedrigerLuftfeu
hte oder tro
kenem Boden wird die gemessene Leitfähigkeit wahrs
heinli
h unter demMaximum bleiben. Darum werden nur Reihen mit voller Beleu
htungsstärke berü
ksi
htigt.4.3.5 Aufspaltung der Meÿreihen in Referenz- und Verglei
hsdatenZur Parameterisierung werden mögli
hst wenige Meÿreihen als Referenz herangezogen: eineGrundmessung mit mögli
hst wenig Tagesgang der Leitfähigkeit bei Ca = 360 ppm sowieMeÿvarianten für unters
hiedli
he Umweltreaktionen.Die restli
hen Meÿreihen werden hinterher als Verglei
hsdaten verwendet, um das Modell-verhalten unabhängig (bis auf den s
hon festgelegten Wert gmax) testen zu können.4.3.6 Erster S
hätzwert für das Wasserpotential  rMangels Meÿdaten wird das wurzelnahe Bodenwasserpotential auf  r = �0:5MPa für ehergut wasserversorgte Verhältnisse oder auf  r = �1:0MPa für tro
kene Verhältnisse gesetzt.(Der permanente Welkepunkt bei A
kerp�anzen liegt bei -1.5 MPa.)4.3.7 Einstellung der UmweltreaktionenEine Dur
hsi
ht der Meÿdaten gibt bereits Hinweise auf starke Luftfeu
hte-, Li
ht- oder CO2-Reaktionen. Die Reaktionsintensitäten für Li
ht, Feu
hte und Ci werden manuell dur
h kleineKorrekturen an einzelnen Parametern eingestellt (Parameter ändern, Modellauf dur
hführen,Daten und Modellergebnis verglei
hen). Man muÿ ständig die Pumpintensität k0o na
hregeln,da fast jede Parameteränderung die Leitfähigkeit als Ganzes vers
hiebt (wie in der Sensitivi-tätsanalyse (Abs
hnitt 3.4.5) gezeigt wurde).Die Reaktion auf das wurzelnahe Bodenwasserpotential kann mit dem vorliegenden Da-tenmaterial ni
ht parameterisiert werden und muÿ entweder beim Grundwert belassen werden(was hier ges
hieht) oder mit Hilfe von Literaturdaten für die glei
he oder eine eng verwandteArt aus der Reduktion der Leitfähigkeit pro MPa abges
hätzt werden.Mögli
hst wenige Parameter werden von der Grund-Parameterisierung aus verändert, umdie ents
heidenden artspezi�s
hen Unters
hiede deutli
her hervortreten zu lassen. Eine Über-si
ht der erhaltenen Parametersätze ist in Tabelle 5.1 auf S. 131 zu �nden.4.3.8 Neuer S
hätzwert für das WasserpotentialNa
h der Parameterisierung kann man den Wert für die maximale Pumprate k0o mit anderenParameterisierungen verglei
hen. Bei groÿen Abwei
hungen wäre eine denkbare Ursa
he, daÿdas wurzelnahe Wasserpotential  r für alle Meÿreihen zu der betra
hteten Art vom gesetztenWert abwei
ht, denn es hat im wesentli
hen eine vers
hiebende Wirkung.92



Für jede Meÿreihe einer Art wird darum derjenige Wert für  r bestimmt, der die Abwei-
hungen der Modellergebnisse von den gemessenen Leitfähigkeiten (im Mittel für diese Meÿ-reihe) minimiert. Das kann dur
h manuelles Probieren oder automatisiert als Nebenproduktder inversen Modellierung (Abs
hnitt 4.4.2; Mittelwert der dort bere
hneten  r) ges
hehen.Die erhaltenen Werte sind am Ende des Ergebniskapitels in Tabelle 5.2 auf S. 132 zusammen-gestellt.Dann werden die erhaltenen Wasserpotentiale vergli
hen. Bei Bedarf werden die Potentialemehr oder weniger negativ gesetzt und die Pumprate k0o angegli
hen. Insbesondere sollten keinepositiven Werte für  r auftau
hen.4.4 Bestimmen des Wasserpotentialverlaufs mit inverser Mo-dellierungIm vorigen Abs
hnitt wurde ein mittlerer Wert von  r bestimmt, der optimal für die Meÿrei-he als Ganzes ist. Betra
htet man die einzelnen Meÿwerte, so bleibt eine mehr oder wenigergroÿe Abwei
hung zumModell. In vielen Fällen hat die Abwei
hung systematis
hen Charakter.Morgens werden meist gröÿere, abends kleinere Leitfähigkeiten beoba
htet, als das Modell beikonstantem  r vorhersagt. Dieser Tagesgang ist am deutli
hsten si
htbar, wenn im Tagesver-lauf wiederkehrende Bedingungen in der Küvette ges
ha�en werden und do
h die Leitfähigkeitstetig sinkt.4.4.1 Ursa
he des Tagesganges im ModellAls eine mögli
he Ursa
he hatte i
h s
hon in Abs
hnitt 3.1.7 die Ausbeutung des wurzelnahenBodenwasservorrates genannt. Im Modell, wie es in dieser Arbeit benutzt wird (d. h. ohneendogene Rhythmen und ohne ABA-Haushalt im Blatt), gibt es keine andere treibende Kraft,die den Tagesgang verursa
hen kann.Für die folgende Betra
htung gehe i
h davon aus, daÿ ein Meÿfehler in den Daten vonuntergeordneter Bedeutung ist. Sind aber die Daten verläÿli
h, muÿ i
h annehmen, daÿ dieAbwei
hung der gemessenen Leitfähigkeiten von den Modellergebnissen allein dur
h ni
hterfaÿte zeitli
he Änderungen von  r während der Messung hervorgerufen werden.4.4.2 Inverse ModellierungDarum führe i
h den obigen Gedanken weiter und bestimme zu jedem Meÿpunkt einer Rei-he das erforderli
he wurzelnahe Wasserpotential  r, um die Unters
hiede zwis
hen Messungund Modell vers
hwinden zu lassen. Diese Vorgehensweise heiÿt �inverse Modellierung�, weilrü
kwärts vom Modell-Output (Leitfähigkeit) auf den erforderli
hen Modell-Input (Wasser-potential) ges
hlossen wird. Die Modellglei
hungen können für diesen Fall ni
ht analytis
hinvertiert werden. Da aber die Leitfähigkeit monoton von  r abhängt (vgl. Abb. 3.13 unten),ist es mögli
h, den gesu
hten Wert von  r dur
h Intervalls
ha
htelung zu bestimmen. Dafürwird ein separates kleines Programm dem eigentli
hen Modell vorges
haltet.Der Folge der Meÿpunkte entspre
hend entsteht ein zeitli
her Verlauf des Wasserpotentials(relativ zum gesetzten Bezugswert, d. h. abhängig vom gewählten k0o).93



4.4.3 Beurteilung des WasserpotentialverlaufesIm Ergebnisteil wird für jede Meÿreihe gezeigt, inwieweit dieser Potentialverlauf der Erwar-tung entspri
ht, daÿ  r an den Wurzeln in der Regel morgens am hö
hsten ist und im Laufedes Tages abnimmt. Es kann au
h plausibel sein, daÿ aufgrund des Wetterges
hehens die Tran-spirationsbedingungen stark s
hwanken und somit die Ausbeutung der wurzelnahen Vorrätevers
hieden s
hnell ges
hieht. Bei wenig Einstrahlung und/oder hoher Luftfeu
hte sollte diePotentialkurve wesentli
h �a
her ausfallen, eventuell kann sogar Wasser s
hneller aufgefülltals verbrau
ht werden.Der erhaltene Potentialverlauf mit der Zeit wird darum mit dem Wetterges
hehen korre-liert und bewertet. Abwei
hungen vom plausiblen Verlauf zeigen S
hwä
hen der Parameteri-sierung. Der Potentialverlauf wird glei
hzeitig mit dem Verlauf der anderen treibenden Kräftekorreliert, um einzelne Umweltfaktoren zu isolieren.1)Aus den Ergebnissen werden in der Diskussion gezielte Experimente abgeleitet, die einer-seits die Parameterisierung erlei
htern würden und andererseits klären könnten, wie sinnvolleine mögli
he Anwendung dieses Verfahrens für die S
hätzung des Wasserpotentials wäre.4.4.4 Sensitivitätsanalyse für gw( r)Es ist von Bedeutung, wie emp�ndli
h die Leitfähigkeit auf kleine Änderungen von  r reagiert.Die si
herli
h vorhandene Meÿungenauigkeit wird bei der inversen Modellbildung vollständig inS
hwankungen von  r abgebildet, die einem plausiblen Tagesgang überlagert sind. Darum wirdfür die Referenz-Meÿreihen an Quer
us ilex untersu
ht, wel
he Auswirkung eine Änderung von r um �0.1 MPa für die Leitfähigkeit hätte.Das Ergebnis wird an dieser Stelle vorgezogen, um den Zusammenhang zu erhalten (vgl.Abbildung 4.4). Im Mittel führen 0.1 MPa zu einer relativen Änderung der Leitfähigkeit von15% (bis über 30% bei kleinen Leitfähigkeiten). Umgekehrt ausgedrü
kt: eine Meÿunsi
herheitder Leitfähigkeit von �15% führt zu einer Rauhigkeit des Verlaufs von  r von 0.1 MPa.4.5 Die Meÿreihen im einzelnen4.5.1 Verwendete Meÿreihen an Q. ilexVon allen Arten haben wir Quer
us ilex am gründli
hsten untersu
ht, da die Steinei
he eineausgeprägte CO2-Reaktion zeigt und damit eine typis
he Reihe von Meÿproblemen verursa
ht(Abs
hnitt 4.2.10). Auÿerdem kam sie an den natürli
hen CO2-Quellen in der Toskana vor,so daÿ wir an ihr au
h Langzeite�ekte von erhöhten CO2-Konzentrationen studieren konnten.Hier gehen aber nur die Meÿreihen an Bäumen unter normalen CO2-Konzentrationen ein.In Tabelle 4.2 auf S. 97 sind die zur Parameterisierung geeigneten Meÿreihen mit Datum,Ort und Bedingungen aufgeführt. Die artabhängige Parameterisierung ist für Q. ilex am wei-testen entwi
kelt, einerseits wegen der zusätzli
hen Li
ht- und Luftfeu
htereihen, andererseitswegen der Anzahl Individuen, die untersu
ht wurden.1)Wenn z. B.  r jedesmal negativer würde, wenn Ci steigt und umgekehrt, deutete das auf eine zu unemp-�ndli
he CO2-Reaktion hin. Denn das Modell würde die Leitfähigkeit von si
h aus ni
ht genügend absenken,und um den niedrigen Meÿwert zu errei
hen, muÿ im Modell ein tro
kenerer Boden herhalten.94
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Ci [ppm]Abbildung 4.4: Auswirkung einer Veränderung des bere
hneten wurzelnahen Bodenwasserpotentials  r um�0.1 MPa, dargestellt als Fehlerbalken des Modellergebnisses (Leitfähigkeit gw) für die Referenz-Meÿreihenp136a, p136b, p137, p420b) für Q. ilex.4.5.2 Betula tortuosa und Betula nanaWir haben Ende Juli / Anfang August 1996 nördli
h vom Polarkreis in S
hweden Meÿreihenan B. tortuosa und B. nana dur
hgeführt (Tabelle 4.3).B. tortuosa wurde an zwei Standorten untersu
ht. Die Reihen p106 und p107 gehören zueinem Baum auf nährsto�armem Podsol bei Abisko. Der Baum hat einen deformierten Wu
hsund steht am Rand einer baumlosen Flä
he mit lei
hter Neigung, hangaufwärts s
hlieÿt si
hein li
hter Zwergstrau
h-Birkenwald an.Die Reihen p108 und p109 wurden an einem unteren Ast eines groÿen, aufre
ht gewa
hse-nen Baumes auf Braunerde bei Björkliden gemessen. Der Baum wä
hst amWaldrand an einemOsthang; die gesamte Hangseite lag na
hmittags ab 16 Uhr im S
hatten. Der ans
hlieÿendeWald ist ein verhältnismäÿig üppiger Ho
hstauden-Birkenwald.Der Meÿort für B. nana liegt auf einem Ho
hplateau nördli
h an der Landstraÿe zwis
henBjörkliden und der Landesgrenze zu Norwegen. Die Zwergbirkensträu
her waren kaum mehrals 40 
m ho
h. Die mehr oder weniger pfenniggroÿen Blätter haben fast keinen Stiel. Siekönnen deswegen und wegen der kleinen Flä
he ni
ht einzeln eingespannt werden. Wir muÿtenbei den Reihen p110 und p111 ganze Zweige mit 10 bis 20 Blättern einspannen. Dadur
h warim Gegensatz zu allen anderen Experimenten die Blattstellung natürli
h � und ni
ht horizontalausgebreitet. Die Li
htintensität bzw. der ParameterKm;PAR ist deshalb ni
ht mit den anderenParameterisierungen verglei
hbar. Das würde au
h für Nadelbäume gelten.4.5.3 Quer
us myrsinifoliaAn Quer
us myrsinifolia haben wir im Juli und September 1996 gemessen. Es handelt si
hum einen 6m hohen Baum am Citrus-Haus in der Nähe der Steinei
he der Reihe p124, derebenfalls am Na
hmittag von der groÿen Kastanie bes
hattet wird. Es stehen nur Meÿreihenbei voller Beleu
htung zur Verfügung (Tabelle 4.4).95



4.5.4 Quer
us robur und Fagus sylvati
aIn Wäldern aus der Umgebung von Gieÿen haben wir an Q. robur einige Messungen imAugust 1996, 1998 und 1999 dur
hgeführt (Tabelle 4.4). Die Meÿreihen von 1996 auf demGelände des Feldlabors des Institutes am S
hi�enberg dienen als Referenz. p114 liefert zweiLuftfeu
hten bei vollem Li
ht, p115 liefert volles und reduziertes Li
ht. Im Sommer 1998 habenwir an einem na
h Nordwesten o�enen Waldrand bei Gieÿen gemessen. Ein Jahr später fandendie Messungen Ende Juli im botanis
hen Garten statt, an denen i
h ni
ht mehr persönli
hbeteiligt war. � Die Bu
henmessungen (Tabelle 4.5) fanden stets zur glei
hen Zeit wie dieEi
henmessungen statt. Wieder dienen die Feldlabor-Messungen von 1996 als Referenz, dahier sowohl Li
ht- als au
h Luftfeu
htestufen vorliegen.4.5.5 Luehea divari
ata und Ne
tandra megapotemi
aLuehea divari
ata ist einer der Bäume, die während der Paraguay-Exkursion im Herbst 1994mehrfa
h untersu
ht wurden (Tabelle 4.6). Die erste Messung p053 fand zu Beginn des Auf-enthaltes in Colonia Indepeden
ia statt. Einige Zeit später wurden am glei
hen Individuumna
heinander die Reihen p064, p065 und p067b aufgenommen. Die letzten beiden sind Mes-sungen bei reduziertem Li
ht. Der Baum befand si
h in seinem individuellen �Spätherbst�,d. h. mehr als die Hälfte der Blätter war bereits abgefallen.Für Ne
tandra megapotemi
a stehen drei Meÿreihen zur Verfügung (Tabelle 4.6). p062bwurde am 23.10.1994 bei vollem Li
ht und 74�80% r. F. gemessen. Die Reihe beginnt mittags,na
hdem zuvor ein Meÿblatt abgerissen war. Eine Wo
he später wurden die beiden Reihenp068 bei 224 µE m�2 s�1 und 69�73% sowie p069 bei vollem Li
ht und ebenfalls 69�73%aufgenommen.4.5.6 Baum der Campos CerradosAn einem unidenti�zierten Baum der Campos Cerrados, Herbar-Nr. 73, haben wir drei Meÿrei-hen aufgezei
hnet (Tabelle 4.6). Alle Messungen wurden dur
h Gewitter stark behindert undsind daher unvollständige CO2-Reihen. Die Reihe p074 (volles Li
ht, 62�69% r. F.) begannvormittags bei mittlerer Bewölkung, Temperaturen um 35 °C und Windstärke 3�4. Mittagsnahm die Bewölkung ras
h zu und ein Gewitter zog auf. Die Temperatur �el auf 28 °C. Eskam aber ni
ht zu Kondensation, da die Eingangsfeu
hte einen Taupunkt von 18 °C, die Kü-vettenluft von unter 22 °C hatte.Am nä
hsten Na
hmittag wurde die Reihe p075 begonnen, die mit den fehlenden niedrigenCO2-Konzentrationen begann. Gegen Ende wurde versu
ht, au
h die hohen Konzentrationenno
hmal anzufahren, aber ein erneutes Gewitter zwang dazu, die Messungen um 17:20 zubeenden. Die Reihe p076 wurde bei 213 µE m�2 s�1 aufgenommen.4.5.7 Aspidosperma quebra
ho-blan
oDer Cha
o Boreal wurde zweimal besu
ht, zuerst im September 1994 gegen Ende der Trok-kenzeit, dann imNovember in der Regenzeit. Für Aspidosperma quebra
ho-blan
o wurde je eineMeÿreihe bei vollem Li
ht aufgezei
hnet. Die Reihe p050 entstand am Ende der Tro
kenzeit,die Reihe p084 im November in der Regenzeit (Tabelle 4.6). Li
ht- und Luftfeu
htestufen sindfür diese Art ni
ht vorhanden. 96



Tabelle 4.2: Liste der an Quer
us ilex dur
hgeführten Meÿreihen na
h Standorten mit dem Datum der Messung, den Li
ht- und Feu
hteverhältnissen in derKüvette und sonstigen Bemerkungen. Ist ni
hts weiter angegeben, handelt es si
h um CO2-Serien in der in Abs
hnitt 4.2.7 bes
hriebenen Weise. PAR-Angaben(L
uv, Li
ht-Serie) in µE m�2 s�1. ppm-Angaben beziehen si
h auf CO2abs. Koordinaten aus Meÿtis
hblättern und Regionalkarten.Reihe Datum L
uv relH [%℄ T
uv [°C℄ BemerkungenQuer
us ilexMuslone, Garda-See, 45°42'15�N, 10°41'05�E, 400m ü.NN. Baum am Steilhang.p041 10.08.94 voll 58�71 27 zwei BlätterPalmengarten, Frankfurt/Main, 50°7'30�N, 8°37'30�E. Solitär am Citrus-Haus, ab 13:30 Uhr im S
hatten der Kastaniep124aIII 04.09.96 voll 52�60 27p124bIII voll 29�30 27Or
iati
o bei Volterra, Tos
ana, 
a. 43°26'N, 10°43'E, 300m ü.NN. Baum im Wald oberhalb der CO2-Quellenp136a 24.09.96 voll 50�62 20 Probleme mit CO2abs wegen Stromausfall tags zuvorp136b voll 35�50 20p137I 25.09.96 210 50�54 20Fernwald-Steinba
h, Behringstr. 2, 50°33'15�N, 8°46'20�E, 250m ü.NN. Zweijähriger Baum.p400 20.07.98 voll 60, 70 30 360 ppm, relH konstant geregelt. Sehr tro
kenp400 voll 70 30 700 ppmp406 27.07.98 halb Serie 24 360 ppm, Luftfeu
hte-Serie: 60�48�38�37�22�55%p406 halb 55�68 24 90�30 ppmp419 19.08.98 voll 66�69 24 Einzelblätter bei 360 u. 700 ppmp420 20.08.98 voll 67�68 24 Ein Blatt alternierend bei 360 und 700 ppmp420b 20.08.98 Serie 52�68 24�27 Li
ht-Serie: 2100�1080�580�300�2100, Tleaf auf 
a. 27.5 °C geregelt
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Tabelle 4.3: Liste der an Betula tortuosa und B. nana dur
hgeführten Meÿreihen na
h Standorten mit dem Datum der Messung, den Li
ht- und Feu
htever-hältnissen in der Küvette und sonstigen Bemerkungen. Ist ni
hts weiter angegeben, handelt es si
h um CO2-Serien in der in Abs
hnitt 4.2.7 bes
hriebenenWeise. ppm-Angaben beziehen si
h auf CO2abs. Koordinaten aus Meÿtis
hblättern abgelesen.Reihe Datum L
uv relH [%℄ T
uv [°C℄ BemerkungenBetula tortuosaAbisko, Nords
hweden, 68°20'50�N, 18°49'25�E, 400m ü.NN. Freistehender Baum am Rand des o�enen Waldes.p106b 30.07.96 voll 66�75 15p107 31.07.96 voll 50�62 14 360�700�200�1500�360 ppm, letzter Wert spätabendsBjörkliden, Nords
hweden, 68°24'30�N, 18°41'20�E, 400m ü.NN. Freistehender Baum am Osthang, na
hmittags Hangs
hatten.p108 01.08.96 voll 53�56 14 360�700�200�360�140 ppmp108 voll 50�52 14 spätabends: 360�1500 ppmp109 02.08.96 320 50�54 14 360�700�200 ppmBetula nanaBei Björkliden, 68°26'N, 18°30'E, 400m ü.NN. Bodende
kender Strau
h auf o�enem Plateau.p110 03.08.96 voll 58�63 14 360�700�200�100�360�1500 ppmp111 05.08.96 320 61�62 14 360�700�200 ppm
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Tabelle 4.4: Liste der an Quer
us myrsinifolia und Q. robur dur
hgeführten Meÿreihen na
h Standorten mit dem Datum der Messung, den Li
ht- undFeu
hteverhältnissen in der Küvette und sonstigen Bemerkungen. Ist ni
hts weiter angegeben, handelt es si
h um CO2-Serien in der in Abs
hnitt 4.2.7bes
hriebenen Weise. ppm-Angaben beziehen si
h auf CO2abs. Koordinaten aus Meÿtis
hblättern abgelesen.Reihe Datum L
uv relH [%℄ T
uv [°C℄ BemerkungenQuer
us myrsinifoliaPalmengarten, Frankfurt/Main. Solitär am Citrus-Haus, ab 12:30 Uhr im S
hatten der Kastanie.p100 15.07.96 voll 69�79 25p101a 16.07.96 voll 35�42 25 360�700�200 ppmp101b voll 52�60 25p122I 02.09.96 voll 66�72 23p123a 03.09.96 voll 35�42 23 360�700�200 ppmp123b voll 53�61 23 360�700�200 ppmp123
I voll 69�77 23 360�700�200 ppmQuer
us roburS
hi�enberg, Feldlabor der Univ. Gieÿen, 50°33'30�N, 8°42'55�E, 200m ü.NN. Baum am Waldrand.p114a 19.08.96 voll 53�61 23 360�700�200�360 ppmp114b voll 69�77 23 abs
hlieÿend: 1500 ppmp115a 20.08.96 320 69�79 23 360�700�200�360 ppmp115b voll 35�42 23 360�200�700 ppmp115b voll 79 23 letzter Wert bei Luftfeu
hte von p115aFernwald-Alba
h, Sportplatz, 50°33'10�N, 8°48'20�E, 230m ü.NN. Baum am Waldrand, ab 15 Uhr im Sonnens
hein.p404 24.07.98 voll 75�79 24p405a 26.07.98 voll 52�57 24 unterbro
hen dur
h Li
htserieGieÿen, Botanis
her Garten, 50°35'15�N, 8°40'50�E, 160m ü.NN.p431 1999 voll 73�80 24p432 1999 voll 74�80 24
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Tabelle 4.5: Liste der an Fagus sylvati
a dur
hgeführten Meÿreihen na
h Standorten mit dem Datum der Messung, den Li
ht- und Feu
hteverhältnissen inder Küvette und sonstigen Bemerkungen. Ist ni
hts weiter angegeben, handelt es si
h um CO2-Serien in der in Abs
hnitt 4.2.7 bes
hriebenen Weise. ppm-Angaben beziehen si
h auf CO2abs.Reihe Datum L
uv relH [%℄ T
uv [°C℄ BemerkungenFagus sylvati
aS
hi�enberg, Feldlabor der Univ. Gieÿen, 50°33'30�N, 8°42'55�E, 200m ü.NN. Baum am Waldrand.p117a 21.08.96 voll 48�49 23 360�700�200�360 ppmp117b 300 69�70 23 360�700�200�360 ppmp117b voll 69 23 abs
hlieÿend: 1500 ppm (dana
h Li
htserie)p119b 22.08.96 halb 69�75 23 360�700�200�360�1500�150�360 ppmp121 29.08.96 voll 57�67 23Fernwald-Alba
h, Wald hinter Sportplatz, 50°33'15�N, 8°48'45�E, 240m ü.NN.p402 22.07.98 voll 75�78 26p403a 23.07.98 voll 39�40 26 360�700�200�360 ppmp403a voll 47 26 360 ppm (letzter Wert der Reihe)p403b voll 58�59 26 360�700�1400 ppmp403
 voll 52�57 23 360�700�200�100�20 ppmp413 14.08.98 voll 56 25 360�700�200 ppm, abgebro
hen: zu geringe LeitfähigkeitFernwald-Alba
h, Li
htung �im blinden Lo
h�, 50°33'50�N, 8°49'55�E, 240m ü.NN. Baum na
h Westen freistehendp418 18.08.98 voll 78�83 25Gieÿen, Botanis
her Garten, 50°35'15�N, 8°40'50�E, 160m ü.NN.p429 1999 voll 75�78 22 Teil 1: 360�700�360�1250�360 ppmp430 1999 voll 76�81 22 Teil 2: 360�200�360�100�360 ppm
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Tabelle 4.6: Liste der an Luehea divari
ata, Ne
tandra megapotemi
a, an einem Baum der Campos Cerrados und an Aspidosperma quebra
ho-blan
o dur
hge-führten Meÿreihen na
h Standorten mit dem Datum der Messung, den Li
ht- und Feu
hteverhältnissen in der Küvette und sonstigen Bemerkungen. Ist ni
htsweiter angegeben, handelt es si
h um CO2-Serien in der in Abs
hnitt 4.2.7 bes
hriebenen Weise. Koordinaten sind GPS-Messungen.Reihe Datum L
uv relH [%℄ T
uv [°C℄ BemerkungenLuehea divari
ataColonia Indepeden
ia, 150 km östli
h von Asun
ión, Paraguay, 25°42'43�S, 56°12'24�W, 
a. 200m ü.NN.p053 12.10.94 voll 53�64 30p064 24.10.94 voll 62�70 25p065 25.10.94 216 65�81 25p067b 27.10.94 58 61�76 25 Ne
tandra megapotemi
ap062b 23.10.94 voll 74�80 30p068 28.10.94 224 69�73 25p069 29.10.94 voll 69�73 25 unbestimmter Baum (Herbar-Nr. 73)Campos Cerrados, 30 km nordöstli
h von Santa Rosa, Nordost-Paraguay, 23°33'47�S, 56°16'21�W, 
a. 250m ü.NN.p074 06.11.94 voll 62�69 30 360�600�360�1200�360 ppmp075 07.11.94 voll 57�61 30 360�200�360�100�360�600�360 ppmp076 08.11.94 213 58�64 30 alle Messungen wegen Gewittern abgebro
henAspidosperma quebra
ho-blan
oCha
o Boreal, 8 km nordwestli
h von Filadel�a, Nordwest-Paraguay, 22°18'27�S, 60°03'31�W sowie 22°19'19�S, 60°03'17�W, 
a. 100m ü.NN.p050 17.09.94 voll 53�58 30 Ende der Tro
kenzeitp084 18.11.94 voll 54�58 30 Regenzeit
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Kapitel 5ErgebnisseIn diesem Kapitel stelle i
h die Ergebnisse der Parameterisierung für die ausgewählten Artenvor. Die Darstellung folgt den im vorigen Kapitel bes
hriebenen Vors
hriften zur Parame-terisierung (Abs
hnitt 4.3 und zur Bestimmung des zeitli
hen Verlaufs von  r mit inverserModellierung (Abs
hnitt 4.4). Zum besseren Verständnis habe i
h die einzelnen S
hritte fürdie erste Art, Quer
us ilex, ausführli
h kommentiert. Das gilt au
h für die Diagramme, diedie Verhältnisse sehr komprimiert wiedergeben und daher erklärungsbedürftig sind. Am Endeder Arbeit be�ndet si
h eine ausklappbare Seite mit detailliert bes
hrifteten Diagrammen undErklärungen, die als Legende benutzt werden kann. Die restli
hen Arten werden in knapperForm behandelt. Am Ende des Kapitels sind die Parametersätze pro Art und die mittlerenWert von  r pro Meÿreihe tabellaris
h zusammengefaÿt.5.1 Ergebnisse für Quer
us ilexQ. ilex zeigt eine starke Reaktion auf Ci, reagiert allgemein s
hnell und ist an Sommertrok-kenheit angepaÿt. Die Leitfähigkeit ist auÿerdem stark li
htabhängig.5.1.1 Korrekturen an MeÿreihenDie bere
hneten Daten der Meÿreihen p124 und p137 muÿten korrigiert werden. Das Ausmaÿdieser Eingri�e zeigt Abb. 5.1. Kleine Punkte markieren die A(Ci)- und gw(Ci)-Kurven meh-rerer (unkorrigierter) Freilandmessungen bei vollem Li
ht. Bei den beiden Meÿreihen werdenaus den Austaus
hdaten zu niedrige, zum Teil sogar negative Werte für Ci bere
hnet. DieReihe p137 muÿ mit Korrekturverfahren I, p124 sogar mit dem kombinierten Verfahren IIIkorrigiert werden. Dann reihen si
h die Messungen gut in die anderen Ergebnisse ein.5.1.2 Referenz-ParameterisierungI
h habe aus den Meÿreihen in Tabelle 4.2 drei Reihen als Referenz ausgewählt: p136 mitzwei vers
hiedenen Stufen der Luftfeu
hte, p137 mit reduziertem Li
ht und p420b mit einerLi
htreihe. p136 und p137 fanden an aufeinanderfolgenden Tagen am glei
hen Individuumstatt, bei p420 handelt es si
h um eine gut gewässerte zweijährige Jungp�anze. Bei allendrei Reihen tritt unter wiederholten Umweltbedingungen für das Blatt in etwa die glei
heLeitfähigkeit auf, d. h. die Messungen zeigen wenig �Tagesgang�.102
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Abbildung 5.1: Korrektur der Meÿreihen p124a (oben) und p137 (unten). Zum Verglei
h: andere, unkorrigierteMessungen an Q. ilex bei vollem Li
ht (kleine Punkte).Links: A(Ci)-Kurven unkorrigiert (�) und korrigiert (●).Re
hts: Auswirkung der Korrektur auf die gw(Ci)-Kurve. � Die Leitfähigkeit bei p137 ist niedrig, weil dieseMessung bei geringer Li
htstärke stattfand. Entspre
hend niedrig ist au
h die Übertemperatur des Blattes (0.6bis 0.9 K), so daÿ Korrekturverfahren II hier wirkungslos ist. Bei p124a beträgt die gemessene Übertemperatur4 bis 5K. Pfeile kennzei
hnen den Tagesgang der Leitfähigkeiten bei 360 ppm CO2 für p124a.
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Im ersten S
hritt wurde der Grund-Parametersatz verwendet und nur die maximale Leit-fähigkeit angepaÿt (Abb. 5.2 links). Alle Messungen haben eine maximale Leitfähigkeit vongmax = 130 mmol m�2 s�1 gemeinsam. Als Bodenwasserpotential habe i
h einen Wert von r = �0:5MPa vorgegeben, der den re
ht feu
hten Bedingungen entspri
ht.S
hon in dieser Kon�guration kann das Modell die gemessenen Reaktionen qualitativ wie-dergeben. Allerdings müÿte die Leitfähigkeit bei hohem Ci stärker abnehmen. Das Modellö�net auÿerdem zuviel bei niedrigen Li
htstärken. S
hlieÿli
h fehlt der Aspekt der Leitfähig-keit am maximalen Ans
hlag (Messung bei hoher Luftfeu
hte und Ci � 250 ppm).Für die artspezi�s
he Anpassung muÿten CO2- und Li
htreaktion verstärkt werden. Dasges
hah manuell in wiederholten Modelläufen (Abs
hnitt 4.3.7). Dur
h Erhöhen von Km;Ciwird der senkende Ein�uÿ von Ci zu höheren Ci-Werten fortgeführt (bei niedrigem Ci bleibt erunverändert). Dur
h Erhöhen von Km;PAR ö�nen die Stomata erst bei stärkerem Li
ht. DieseÄnderungen vers
hieben den Arbeitspunkt des Ionenhaushaltes. Als Kompensation muÿte diePumpenstärke k0o erhöht werden. Das bringt eine wesentli
h s
hnellere Ionendynamik als inder Grund-Parameterisierung mit si
h und paÿt zu unseren Beoba
htungen, daÿ Q. ilex einesehr s
hnell reagierende Art ist. Die Einstellzeiten für neue Umweltbedingungen lagen oftunterhalb von 15 min.Das Ergebnis der artspezi�s
hen Parameterisierung ist in Abb. 5.2 (re
hts) zu sehen. Derendgültige Parametersatz für Q. ilex ist in Tabelle 5.1 auf S. 131 zu �nden.Die Parameterisierung der Umweltreaktionen auf Ci, Luftfeu
hte und Li
ht ist ausgereiztund kann die verbleibenden Abwei
hungen ni
ht erklären. Es ist z. B. ni
ht mögli
h, diegroÿen Unters
hiede zwis
hen den beiden Luftfeu
htevarianten dur
h den Parameter gp her-vorzurufen, weil dessen Wert s
hon im oberen Berei
h liegt. Auÿerdem würde das Modell soemp�ndli
h auf einen engen Berei
h der Luftfeu
hte, daÿ es unter normalen Bedingungen zueinem Kippverhalten zwis
hen maximaler und minimaler Leitfähigkeit kommen würde.
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Abbildung 5.2: Stufenweise vorgenommene Referenz-Parameterisierung für Q. ilex Details siehe Text.Links: Meÿdaten (●) und Modellergebnisse (�) mit der Grund-Parameterisierung (nur gmax wurde angepaÿt)für festes  r = �0:5MPa. Der Ein�uÿ von Ci und von PAR ist ni
ht stark genug: gw ist zu ho
h bei hohemCi und bei niedrigem Li
ht.Re
hts: Ci- und Li
htreaktion wurden verstärkt. Als Ausglei
h muÿte die Pumpenstärke k0o erhöht werden(vgl. Abs
hnitt 3.4.5). Die anderen Parameter wurden beibehalten. Die gw(Ci)-Kurven des Modells folgen denexperimentellen Kurven der Form na
h besser, sind aber vers
hoben. In der kleinen Abbildung zeigt si
h daherkeine wesentli
he Verbesserung des Modells. 104



5.1.3 Bestimmung des WasserpotentialverlaufsDie vom Modellergebnis abwei
henden Meÿdaten lassen si
h über den Freiheitsgrad �wurzel-nahes Wasserpotential� erklären. Zunä
hst wurde � wiederum manuell, vgl. Abs
hnitt 4.3.8 �pro Meÿreihe ein Wert für  r bestimmt (Abb. 5.3, links). Damit wird die Vers
hiebung dergw(Ci)-Kurven aus Abb. 5.2 (re
hts) ausgegli
hen. Die gefundenen Werte für  r sindReihe p136a p136b p137 p420b r / MPa -0.3 -0.7 -0.3 -0.6Die Übereinstimmung zwis
hen Modell und Meÿdaten ist jetzt bereits sehr gut (kleinesDiagramm: im Idealfall würden alle Punkte auf der Winkelhalbierenden liegen). Das ist so,weil die Meÿreihen keinen nennenswerten Tagesgang zeigen, d. h. reproduzierte Umweltbedin-gungen für das Blatt reproduzieren die Leitfähigkeit.S
hlieÿli
h wurde zu jedem einzelnen Meÿwert mit inverser Modellierung (Abs
hnitt 4.4.2)der optimale Wert für  r zugeordnet, indem die gesamte Abwei
hung der Modellergebnissevon den Meÿdaten dur
h Änderungen an  r kompensiert wird. Nur eine Ausnahme wurdezugelassen: die Meÿwerte für die Leitfähigkeit in Meÿreihe p136a stiegen geringfügig von 125auf 130 mmol m�2 s�1, während Ci von 50 auf 250 ppm anstieg. Dies habe i
h im Rahmender Meÿgenauigkeit als andauernde maximale Leitfähigkeit angesehen (sonst wäre ein unsinnignegatives  r ermittelt worden, um das Modellergebnis na
h unten auf die Meÿdaten zu ziehen).Man erhält damit Abb. 5.3 (re
hts).Dieser Anglei
h führt zu einem Tagesverlauf von  r, der in den folgenden Abb. 5.4 und5.5 gezeigt ist. Zusätzli
h sind die treibenden Kräfte Ci, D und PAR eingezei
hnet, um even-tuelle Korrelationen feststellen zu können. Details und eine kurze Erklärung �nden si
h in denBildunters
hriften sowie in der ausklappbaren Legende am Ende der Arbeit.
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Abbildung 5.3: Links: Jede Meÿreihe bekommt den Wert für  r zugewiesen, mit dem das Modell die Reihe alsGanzes optimal reproduziert.Re
hts: Völliger Anglei
h des Modells an die Meÿdaten unter der Annahme, daÿ das Bodenwasserpotentialfür alle verbleibenden Abwei
hungen aus Abb. 5.2 verantwortli
h ist. Ausgehend von der Referenzparamete-risierung wurde für jeden einzelnen Meÿpunkt der Wert von  r bestimmt, der das Modell mit den Meÿdatenübereinstimmen läÿt. Als Ergebnis sind (fast) alle Punkte de
kungsglei
h (siehe Text).105
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Abbildung 5.4: Bere
hneter Tagesverlauf des wurzelnahen Bodenwasserpotentials  r in den Meÿreihen p136aund p136b. Glei
hzeitig werden die treibenden Kräfte Ci, D und PAR gezeigt, um mögli
he Korrelationenaufzuzeigen. Zur Erklärung des Diagramms will i
h der Diskussion vorgreifen und die Daten bespre
hen:Das bere
hnete  r fällt bis zum frühen Na
hmittag ab und errei
ht dann einen konstanten Wert. Der letzteWert fällt no
h einmal ab (d. h. hier fällt der Meÿwert für gw deutli
h niedriger aus als vom Modell erwartet,so daÿ ein negativeres  r benötigt wird, um das Modell an die Meÿdaten anzuglei
hen).Das Wetter an diesem Meÿtag war morgens dunstig, stets bede
kt und windstill bei etwa 16 °C und 72% r. F.,so daÿ der Baum als Ganzes verglei
hsweise wenig transpirierte. Unter diesen glei
hbleibenden Bedingungen istes plausibel, daÿ si
h na
h dem Verbrau
h der unmittelbaren Wasservorräte s
hnell ein Glei
hgewi
ht zwis
henWasserverbrau
h und Na
hleitung an die Wurzeln einstellt. Der Tagesgang von  r wirkt daher sinnvoll.Der Verglei
h mit den Tagesgängen von Ci, D und PAR zeigt, daÿ hier keine dur
hgängig syn
hronen Bewe-gungen erfolgen. Das ist gut so, denn syn
hrones Verhalten ist ein Hinweis darauf, daÿ die Parameterisierungder treibenden Kraft ni
ht genau genug ist. Würde z. B.  r immer dann steigen, wenn Ci steigt, so hieÿe das,daÿ die Ci-Reaktion im Modell zu stark wäre: das Modell würde zu sehr s
hlieÿen, und beim Anglei
h an dieMeÿdaten müÿte ein positiveres  r herhalten, um die höhere gemessene Leitfähigkeit zu erzielen.106
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Abbildung 5.5: Bere
hneter Tagesverlauf des wurzelnahen Bodenwasserpotentials  r in den Meÿreihen p137und p420b.  r bleibt in beiden Fällen annähernd konstant. Das überras
ht ni
ht, da i
h für die Referenz-Parameterisierung Meÿreihen mit wenig Tagesgang der Leitfähigkeit unter Normalbedingungen ausgewählthabe.Die Reihe p137 wurde einen Tag na
h den p136-Reihen im September 1996 gemessen. An diesem Tag herrs
hteständiger Nieselregen bei 17 °C und mäÿigem Wind. Dur
h die sehr hohe Luftfeu
hte ist anzunehmen, daÿ derBaum sehr wenig transpirierte. Das paÿt zu dem wenig negativen Wert von  r.Die Meÿreihe 420b wurde im August 1998 gegen Abend aufgenommen. Der zweijährige Baum wurde kräftigbewässert und stand während der Messung komplett unter einem weiÿen Partyzelt, das die PAR laut Sensorum 75% verminderte. Au
h hier herrs
hten wohl keine starken Transpirationsbedingungen.Was die Werte von  r angeht, weise i
h darauf hin, daÿ dieses bere
hnete  r keinen festen Anhaltspunkt hat. Esist in Relation zur Pumpenstärke k0o zu sehen: wählt man eine höhere Pumpenstärke, so steigt die Leitfähigkeit� um das im Modell zu kompensieren, muÿ  r negativer gewählt werden. Man bedenke auÿerdem, daÿ dieses r sämtli
he Meÿfehler und Störungen enthält: eine gewisse S
hwankungsbreite muÿ man  r zugestehen, bevorman auf veränderte Wasserverhältnisse an den Wurzeln s
hlieÿt.107



5.1.4 Anwendung auf andere MeÿreihenDas Modell wird nun in der Referenz-Parameterisierung auf weitere Meÿreihen an Q. ilexangewendet. Die Reihen p419 und p420, gemessen an demselben Individuum wie p420b, zeigenau
h keinen Tagesgang und lassen si
h vom Modell sehr gut reproduzieren (Abb. 5.6).Wesentli
h interessanter sind Meÿreihen an Steinei
hen von fremden Standorten. In unse-rer ersten Meÿkampagne im August 1994 haben wir am Steilhang des Westufers des Gardaseesan einer Steinei
he gemessen (p041). Die letzten Nieders
hläge lagen na
h Auskunft der Ein-wohner von Muslone nur Tage zurü
k. Die Messung verlief � abgesehen von einem kurzzeitigenAusfall des Stromgenerators � problemlos und lieÿ si
h einwandfrei auswerten. Dagegen hattenwir mit der Auswertung für Olea europaea und Laurus nobilis wegen sehr niedrigen Leitfähig-keiten die oben angespro
henen Probleme, Ci vernünftig zu bestimmen.Im Juli und September 1996 führten wir Messungen im Freigelände des Palmengartensin Frankfurt dur
h. Wir interessierten uns vor allem für Arten aus den kalifornis
hen undostasiatis
hen Hartlaubwäldern, aber die Ci-Problematik tau
hte wieder auf. Um vers
hiedeneHypothesen zu testen, nahmen wir dort au
h Verglei
hsmessungen an Q. ilex vor (p124).Beide Meÿreihen zeigten von Mal zu Mal sinkende Leitfähigkeiten, wenn im Meÿablaufwieder die normale CO2-Konzentration angeboten wurde. Es handelt si
h um den sogenann-ten �Tagesgang� der Leitfähigkeit unter konstanten Bedingungen für das Blatt, der bereits inden Abs
hnitten 2.3.3 und 3.1.7 bes
hrieben wurde. Das optimale Wasserpotential  r für jededer Reihen,  r = �0:95MPa für p041 und �1:25MPa für p124, minimiert die mittlere Abwei-
hung des Modellergebnisses von den Meÿdaten, kann aber diesen Tagesgang ni
ht erklären.Trägt man Modell- und Meÿdaten gegeneinander auf, kommen die Punkte symmetris
h umdie 1:1-Linie zu liegen (zu sehen in der jeweils re
hts oben eingesetzten Abbildung in 5.7 oben).Wird jeder Datenpunkt über  r an die Messung angegli
hen, erhält man einen vorwiegendfallenden Tagesverlauf, der im unteren Teil der Abbildung 5.7 dargestellt ist.
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Abbildung 5.6: Verglei
hsdaten für Q. ilex na
h Anpassung von  r (oben) sowie der bere
hnete Tagesverlauf.Links: Meÿreihen p400 und p406 im Garten im Juli 1998. Der sehr tro
kene Boden bei p400 wurde in denfolgenden Tagen regelmäÿig bewässert. p406 zeigt s
hon höhere Leitfähigkeitswerte (und folgeri
htig wenigernegatives  r).Re
hts: Meÿreihen p419 und p420 im Garten im August 1998. Hier wurden nur zwei CO2-Konzentrationenangeboten und immer wieder gewe
hselt. Es tritt kein nennenswerter Tagesgang auf. (Bei p419 s
hwankt  r et-was stärker. Es waren na
heinander mehrere Blätter eingespannt, so daÿ die Streuung auf kleinen individuellenUnters
hieden beruhen könnte.) 109
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Abbildung 5.7: Verglei
hsdaten für Q. ilex na
h Anpassung von  r (oben) sowie der bere
hnete Tagesverlauf.Links: Meÿreihe p041 am Gardasee im August mit einem mittleren  r = �0:95MPa. Der Pfeil na
h obenbedeutet, daÿ au
h jeder positivere Wert von  r im Modell zur ri
htigen (weil maximalen) Leitfähigkeit führenwürde. Zu Reihe p041 steht keine Wetterinformation zur Verfügung.Re
hts: Meÿreihe p124 im Palmengarten im September mit  r = �1:25MPa. Hier tritt ein starker Tagesgangauf. Der Baum stand ab 13:30 Uhr im S
hatten einer groÿen Kastanie.110



Alle folgenden Ergebnisse der Messungen, der Parameterisierung und der Bestimmung desWasserpotentialverlaufs werden nur no
h knapp bes
hrieben.5.2 Ergebnisse für Quer
us myrsinifoliaDas Verhalten von Quer
us myrsinifolia in CO2-Reihen erinnert stark an Q. ilex. Die Reaktionist ausgeprägt und ras
h.Korrekturen an Meÿreihen. p122 und p123
 muÿten mit Verfahren I korrigiert werden:das Wassersignal wurde um 50 ppm erhöht, weil der Austaus
h aufgrund der hohen Luftfeu
htesehr klein war. Bei p123a und p123b war die Luft tro
kener (und das Signal damit gröÿer).Sie blieben unkorrigiert.Die Messungen an Quer
us myrsinifolia im Juli � die ersten im Jahr 1996 � sind dur
h eineverstellte CO2-Absolutkalibrierung am Binos 100 stark verzerrt, wie wir bei der nä
hsten Ei-
hung mit Prüfgasen feststellen muÿten. Diese Abwei
hung betri�t die Absolutkonzentrationund den davon abhängigen Korrekturfaktor für den gemessenen CO2-Austaus
h, aber ni
ht denrestli
hen Datensatz. Die Septembermessungen sind dagegen korrekt. Unter der Annahme, daÿsi
h der Kompensationspunkt der Bruttophotosynthese (bere
hnet aus CO2-Austaus
h zzgl.separat gemessener Respiration) bei einem Individuum ni
ht wesentli
h geändert hat, konntenwir einen O�set von 100 ppm bestimmen. Wir haben versu
hsweise den Wert CO2abs ent-spre
hend vers
hoben und auf Anhieb eine gute Übereinstimmung der A(Ci)-Kurven erzielt.Das spri
ht dafür, daÿ die Steigungskomponente der Absolutkalibrierung wenig betro�en war.Einige korrigierte Juli-Ergebnisse werden hier gezeigt, sind aber mit Vorsi
ht zu betra
hten.Referenz-Parameterisierung. Die September-Meÿreihen p122 und p123 zeigen wenig Ta-gesgang und dienen daher als Referenz.Die Parameterisierung für Q. ilex wurde nur an das höhere gmax von 190 mmol m�2 s�1angepaÿt und die Pumpenstärke lei
ht gesenkt (Tab. 5.1). Das Modell liefert s
hon ein brau
h-bares Ergebnis, da kaum Tagesgang vorhanden ist (Abb. 5.8).Die Juli-Messungen p100 und p101 dienen zum Verglei
h. Die Transpiration war insgesamtstärker, so daÿ die Reihen unkorrigiert bleiben konnten (bis auf die Gesamtvers
hiebung von
o2abs). Die Messungen zeigen einen stärkeren Tagesgang. Die Modellergebnisse und derbere
hnete Verlauf von  r wird in Abb. 5.9 gezeigt.Reihe p100 p101 p122 p123 r / MPa -1.0 -1.0 -1.2 -1.0
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Abbildung 5.8: Verglei
hsdaten für Q. myrsinifolia, gemessen an zwei aufeinanderfolgenden Tagen im Septem-ber 1996. Der Baum lag ab 12:30 im S
hatten der groÿen Kastanie.Links: Meÿreihe p122 ist eine komplette CO2-Serie, für die  r = �1:2MPa gesetzt wurde. Das Wetter warwindig bei 19 °C.Re
hts: Meÿreihe p123 mit drei Feu
htestufen. Der Tag war zunä
hst kühl (20 °C) und windstill, na
hmittagsab 14:30 Uhr stieg die Lufttemperatur auf 23 °C.  r = �1:0MPa.112
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Abbildung 5.9: Verglei
hsdaten für Q. myrsinifolia, gemessen an zwei aufeinanderfolgenden Tagen im Juli 1996.Links: Die Meÿreihe p100 ist eine komplette CO2-Serie bei hoher Luftfeu
hte. Die Meÿdaten zeigen einendeutli
hen Tagesgang bei Normalkonzentration. Entspre
hend fällt in der unteren Abbildung das bere
hnete r kontinuierli
h ab (der Pfeil na
h oben bedeutet wieder, daÿ au
h jeder positivere Wert mögli
h ist). DerTag war we
hselnd bewölkt bei Temperaturen um 25 °C.Re
hts: Meÿreihe p101 mit zwei vers
hiedenen Luftfeu
hten. Trotz höherer Feu
hte stellen si
h beim zweitenTeil der Messung niedrigere Leitfähigkeiten ein (im Gegensatz zum Modell, das hohe Werte erwartet): ein Indiz,daÿ au
h hier ein starker Tagesgang auftritt, au
h wenn es ni
ht direkt an wiederkehrenden Normbedingungenüberprüfbar ist. 113



5.3 Ergebnisse für Betula tortuosa und Betula nanaDie Messungen an beiden Birkenarten zei
hnen si
h dur
h eine eher geringe Ci-Reaktion undlange Wartezeiten auf Steady-State-Werte aus. Die Leitfähigkeit ist s
hon bei geringem Li
ht-angebot gesättigt. Dur
h das von Q. ilex stark vers
hiedene Verhalten ist B. tortuosa beson-ders geeignet, um die Artabhängigkeit der Parameter festzustellen. Alle Meÿreihen (Tab. 4.3)sind unkorrigiert brau
hbar.Referenz-Parameterisierung. Als Referenz für B. tortuosa dienen p108 bei vollem undp109 bei reduziertem Li
ht, da kaum Tagesgang auftritt. Na
h der Parameterisierung wirddas Modell auf p106 und p107 (volles Li
ht, vers
hiedene Luftfeu
hten) angewendet.Für B. tortuosa habe i
h aus der Gesamtheit der Messungen gmax zu 280 mmol m�2 s�1bestimmt. Den relativ feu
hten Bodenverhältnissen entspre
hend begann i
h mit dem Stan-dardwert  r = �0:5MPa.In der Grund-Parameterisierung fällt der Unters
hied zwis
hen den Li
htvarianten zu groÿaus, und die CO2-Reaktion ist zu stark. Darum habe i
h die artspezi�s
hen Werte für Km;PARund Km;Ci niedriger gesetzt. Na
h der erforderli
hen Anpassung der Pumpenstärke wurde r für jede Reihe optimiert (siehe Tabelle unten). Damit führt der Parametersatz zu demModellverhalten in Abb. 5.10 (links oben).Reihe p106b p107 p108 p109 p110 p111 r / MPa -0.3 -0.5 -0.6 -0.3 -0.4 -0.4Bestimmung des Wasserpotentialverlaufs. Die inverse Modellierung führt zu einemVerlauf für  r, der jeweils lei
ht fallend ist, bis s
hlieÿli
h spät abends (p108) bzw. na
h demAufzug von di
hter Bewölkung mittags (p109) ein Anstieg folgt (Abb. 5.10, links unten).Anwendung auf andere Meÿreihen. Das Modell liefert für die Reihen p106b und p107erwartungsgemäÿ ein mittleres Verhalten, das dur
h Optimierung im Tagesgang der Meÿdatenzentriert werden kann (Abb. 5.10, re
hts oben). Der Verlauf des Wasserpotentials ist dur
hgän-gig fallend (Abb. unten). Allerdings erzwingt die hohe Leitfähigkeit bei p106b beinahe positiveWerte für  r (wobei i
h daran erinnere, daÿ  r aufgrund der willkürli
hen Pumpenstärke k0ound des Literaturwertes für k als relatives Maÿ anzusehen ist).Modi�kationen für Betula nana. Die Zwergbirke Betula nana reagiert no
h langsamerund no
h weniger auf CO2. Wir fanden fast keinen Unters
hied zwis
hen den Beleu
htungs-varianten p110 und p111. Km;Ci und Km;PAR wurden no
hmals verringert und gmax auf190 mmol m�2 s�1 gesetzt. Das optimale Wasserpotential liegt bei  r = �0:4MPa. Der be-re
hnete Tagesgang von  r ist �a
h (Abb. 5.11).
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Abbildung 5.10: Referenz- und Verglei
hsdaten für B. tortuosa na
h Anpassung von  r (oben) sowie der be-re
hnete Tagesverlauf. Links: Die Meÿreihen p108 und p109 dienen wegen des kleinen Tagesganges als Referenz.Das Wetter: bei p108 wolkig, ab 13:30 Uhr Nieselregen; bei p109 zunä
hst heiter, ab 12 Uhr bede
kt. Es bliebtro
ken. Die Lufttemperatur lag bei knapp 15 °C.Re
hts: Die Meÿreihen p106b und p107 wurden bei zwei vers
hiedenen Luftfeu
hten aufgenommen. Beidezeigen einen Tagesgang (oben, Pfeile). Die Meÿtage waren sonnig bei 13 bis 15 °C. � Der letzte Wert von p107wurde na
h einer längeren Respirationsmessung mit z. T. re
ht hohen Blattemperaturen in der Dämmerunggemessen. 115
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Abbildung 5.11: Referenzdaten für B. nana na
h Anpassung von  r (oben) sowie der bere
hnete Tagesverlauf.Die Meÿreihen p110 und p111 gehören zu vers
hiedenen Li
htstärken. Die Leitfähigkeit unters
heidet si
h aberkaum. Die hohe CO2-Konzentration am Ende der Reihe p110 führt selbst na
h über zwei Stunden ni
ht zueiner deutli
hen Reaktion. Das Wetter: bei p110 wolkig, windig und regneris
h bei 9 bis 12 °C. Der Strau
hwar mit dem Partyzelt abgede
kt. Bei p111 war das Wetter weiterhin windig, aber mit 13 °C etwas wärmer.
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5.4 Ergebnisse für Quer
us roburQ. robur reagiert verglei
hbar stark auf Ci wie die immergrünen Ei
henarten. Die Meÿreihen(Tab. 4.4) sind unkorrigiert brau
hbar.Referenz-Parameterisierung. Viele der Reihen weisen das Phänomen auf, daÿ der ersteDatensatz bei Ca = 360 ppm eine viel höhere Leitfähigkeit hat als die späteren Datensätze. Dawir die Feu
htevarianten für die Parameterisierung brau
hen, müssen wir in Kauf nehmen, daÿhier eine Art Tagesgang vorliegt, den wir eigentli
h bei der Auswahl der Meÿreihen vermeidenwollten. I
h habe mi
h für die Reihen p114 und p115 als Referenz ents
hieden.Die maximale Leitfähigkeit wird von den jeweils ersten Messungen bei 360 ppm vorgegebenund beträgt gmax = 220 mmol m�2 s�1. Mit der glei
hen CO2-Intensität, aber reduzierterLi
htemp�ndli
hkeit wie Q. ilex ist eine befriedigende Parameterisierung gefunden. Da aberbei p114 die morgens gemessene tro
kene Variante eine höhere Leitfähigkeit hat als die feu
hteVariante na
hmittags, muÿ im Modell  r na
hmittags erhebli
h niedriger liegen. Bei p115 läÿtsi
h dagegen kein Unters
hied feststellen.Reihe p114a p114b p115a p115b r / MPa -0.95 -1.2 -0.75 -0.7Bestimmung desWasserpotentialverlaufs. Der groÿe Unters
hied von  r bei den beidenVarianten von p114 löst si
h bei der individuellen Optimierung von  r auf in eine plausible,glei
hmäÿige Abnahme des wurzelnahen Potentials (Abb. 5.12, links unten).Die Messung p115a liefert bei reduziertem Li
ht zunä
hst zwei niedrige Leitfähigkeiten.Erst bei Ca = 200 ppm gehen die Stomata weit auf, als wäre plötzli
h eine Reizs
hwelleübers
hritten worden. Dieses Verhalten äuÿert si
h in einem Peak von  r (Abb. 5.12, re
htsunten). Interessant ist, daÿ p115 die einzige Meÿreihe ist, bei der der erste Datenpunkt ni
hterhebli
h höher als der Rest liegt (und die einzige Reihe bei reduziertem Li
ht), und daÿ derletzte Datenpunkt bei hoher Feu
hte die Leitfähigkeit fast unverändert läÿt.Anwendung auf andere Meÿreihen. Die zu den Reihen p404 und p405 gehörende Ei
hewar ab etwa 15 Uhr der Sonne voll ausgesetzt. Bei p404 beginnt zu dieser Zeit eine deutli
heAbnahme von  r. p405 ist an dieser Stelle dur
h eine Li
htserie unterbro
hen. Na
h demdunkelsten Wert der Li
htserie wird am frühen Abend wieder volles Li
ht angeboten, und dieStomata ö�nen wieder weit, was si
h hier dur
h erneut hohes  r ausdrü
kt (Abb. 5.13 links).Zu Beginn der Reihe p405 haben wir die Leitfähigkeit bei Ca = 360 ppm etwas längerbeoba
htet. Der anfängli
h hohe Wert geht im Laufe einer Stunde um über 30% zurü
k.Ein Jahr später fanden die Messungen Ende Juli im botanis
hen Garten statt. Hier zeigtsi
h das Phänomen der hohen erstenWerte besonders extrem (Reihen p431 und p432, Abb. 5.13re
hts).Die reihenspezi�s
hen Werte für  r sindReihe p404 p405a p431 p432 r / MPa -0.9 -0.8 -1.2 -1.3
117



0

50

100

150

200

250

0 100 200 300 400 500 600 700 800

g w
 [

m
m

ol
 m

-2
 s

-1
]

Ci [ppm]

volles Licht

h = 53...61 %

h = 69...77 %

g w
 M

od

gw Exp

0

50

100

150

200

250

0 100 200 300 400 500 600 700 800

g w
 [

m
m

ol
 m

-2
 s

-1
]

Ci [ppm]

PAR = 320

volles Licht
h = 44...55 %

h = 73...82 %

h = 79 %, volles Licht

g w
 M

od

gw Exp

0

500

1000

1500

2000

5

10

15

20

0/25

200

400

600

800

1000

-1.5

-1.0

-0.5

0

10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21

P
A

R
 [

µE
 m

2  s
-1

] 
   

   
   

   
   

 D
 [

m
m

ol
 m

ol
-1

] 
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
  C

i [
pp

m
] 

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

 ψ
 [

M
Pa

] 
   

 

Uhrzeit

p114a
p114b

0

500

1000

1500

2000

5

10

15

20

0/25

200

400

600

800

1000

-1.5

-1.0

-0.5

0

11 12 13 14 15 16 17 18 19

P
A

R
 [

µE
 m

2  s
-1

] 
   

   
   

   
   

 D
 [

m
m

ol
 m

ol
-1

] 
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
  C

i [
pp

m
] 

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

 ψ
 [

M
Pa

] 
   

 

Uhrzeit

p115a
p115b

Abbildung 5.12: Referenzdaten für Q. robur na
h Anpassung von  r (oben) sowie der bere
hnete Tagesverlauf.Links: p114a und p114b bei vollem Li
ht und zwei Feu
htestufen. Re
hts: p115a bei reduziertem Li
ht undhoher Luftfeu
hte sowie p115b bei vollem Li
ht und niedriger Luftfeu
hte. Zum S
hluÿ no
h ein Wert bei hoherLuftfeu
hte, was aber die Leitfähigkeit ni
ht wieder steigert.Das Wetter: Temperaturen um 27 °C bei klarem Himmel im Spätsommer.118
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Abbildung 5.13: Verglei
hsdaten für Q. robur na
h Anpassung von  r (oben) sowie der bere
hnete Tagesverlauf.Links: p404 und p405a (Juli 1998). Ab etwa 15 Uhr wird der Waldrand von der Sonne bes
hienen. Bei p405awird die Meÿreihe von 15 bis 17 Uhr dur
h eine Li
htserie unterbro
hen. Na
h dem s
hwa
hen Li
ht kurz vor17 Uhr ö�nen die Stomata unter vollem Li
ht wieder mehr als zuvor.Re
hts: p431 und p432 (Sommer 1999) bei sonnigem Wetter um 25 °C. In beiden Fällen ist die Leitfähigkeitzu Anfang sehr ho
h, sinkt aber innerhalb von zwei Stunden auf Werte ab, die im Laufe des Tages annäherndwieder errei
ht werden. 119



5.5 Ergebnisse für Fagus sylvati
aDie Bu
henmessungen (Tab. 4.5) bieten das uneinheitli
hste Bild aller Meÿdaten. Mal s
heintdie CO2-Reaktion sehr stark, mal ist sie s
hwa
h. Die Reihe p117b wurde bei reduziertem Li
htgemessen, p119 bei halbierter Li
htintensität. Alle anderen Meÿreihen gehören zu vollem Li
ht.Es gibt einige Luftfeu
hte-Varianten.Referenz-Parameterisierung. Wie bei der Stielei
he dienen die 1996er-Messungen, hierp117, p119 und p121, als Referenz.Die maximale Leitfähigkeit der einzelnen Reihen ist unters
hiedli
h. Für die Parameteri-sierung zählt wie immer der hö
hste Wert, gmax = 90 mmol m�2 s�1. Die Li
htreaktion iststärker als bei Q. robur, die CO2-Reaktion entspri
ht eher der Grund-Parameterisierung. Daswurzelnahe Bodenwasserpotential wird auf den mittleren Wert  r = �1:0MPa gesetzt. Bisauf die angepaÿte Pumpenstärke sind die restli
hen Parameter identis
h mit Q. robur.Die ans
hlieÿende reihenspezi�s
he Anpassung von  r zeigte, daÿ gar keine Änderung mehrnötig war, es ist Reihe p117a p117b p119b p121 r / MPa -1.0 -1.0 -1.0 -1.0Bestimmung des Wasserpotentialverlaufs und Verglei
hsdaten. Bei den Bu
hen-Meÿreihen wirkt der Verlauf von  r völlig unsinnig. Es gibt keine einheitli
he Tendenz undkeine Zusammenhänge mit demWetterges
hehen. Das gilt au
h für die Verglei
hsreihen. Derenreihenspezi�s
hen Werte für  r sindReihe p402 p403a p403b p403
 p413 p418 p429 p430 r / MPa -0.8 -0.9 -0.9 -0.7 -1.2 -1.2 -0.7 -1.2Die Meÿdaten und Tagesverläufe von  r �nden si
h in den Abb. 5.14 bis 5.16.
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Abbildung 5.14: Referenzdaten für F. sylvati
a na
h Anpassung von  r (oben) sowie der bere
hnete Tagesver-lauf. Links: Die Meÿreihe p117 mit einer tro
kenen Variante bei vollem Li
ht und einer feu
hten Variante bei300 µE m�2 s�1. Lufttemperatur um 22 °C, Küvettentemperatur 23 °C.Re
hts: die Reihen p119 und p121. p119 wurde einen Tag na
h p117 bei bewölktem Himmel und 21 °C gemessen.Die Messung von p121 war eine Wo
he später (Ende August), das Wetter mit 16 °C bereits erhebli
h kühler.Entspre
hend muÿte au
h die Küvettentemperatur auf 16 °C gesenkt werden.121
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p403cAbbildung 5.15: Verglei
hsdaten für F. sylvati
a na
h Anpassung von  r (oben) sowie der bere
hnete Tages-verlauf. Links: p402 mit mehreren Blattemperaturmessungen für die ersten vier Meÿwerte. Dargestellt sind nurdie Extreme (wobei der kleinste Wert für Tleaf den gröÿten/positivsten Werten für gw, Ci und  r entspri
ht).Das Wetter ist zuerst wolkig, ab 14 Uhr dann bede
kt. Bei lei
htem Wind liegen die Temperaturen um 24 °C.Die Küvettentemperatur beträgt 26 °C.Re
hts: die dreigeteilte Reihe p403 mit 40 und 58% r. F. Der Tag beginnt mit S
hleierwolken, ist mittagsbereits bede
kt und geht ab 15 Uhr in Nieselregen mit Windböen über. Erst gegen 18 Uhr ist es wieder trok-ken. Von anfangs 25 °C fällt die Temperatur beim Regen auf 18 °C, so daÿ wir die Küvettentemperatur auf23 °C abgesenkt haben. 122
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Abbildung 5.16: Verglei
hsdaten für F. sylvati
a na
h Anpassung von  r (oben) sowie der bere
hnete Tages-verlauf. Links: Die Meÿreihen p413 (tro
ken) und p418 (feu
ht). Die Anpassung von  r für p413 liefert einenau�älligen Peak, der si
h relativiert, sobald man si
h die Werte der Leitfähigkeit ansieht und die Unsi
herheitbei diesem kleinen Signal berü
ksi
htigt. Für p418 ist der Verlauf von  r �a
h bis lei
ht fallend. Das Wetter:tro
ken, ni
ht allzu warm bei 23 bis 27 °C.Re
hts: die Reihen p429 und p430 mit jeweils re
ht hoher Anfangsleitfähigkeit. Das bere
hnete  r bewegt si
hfür p430 lei
ht fallend, aber bei p429 komplementär zu Ci, was für si
h genommen den Ans
hein erwe
kt, alssei die CO2-Reaktion zu s
hwa
h, so daÿ vermeintli
he Bodentro
kenheit na
hhelfen muÿ. Das Wetter: sonnigmit Hö
hstwerten um 25 °C. Die Sonne fällt ab 12 Uhr auf den gesamten Baum.123



5.6 Ergebnisse für Luehea divari
ataAlle Meÿreihen (Tab. 4.6) sind unkorrigiert verwendbar. Die Stomata reagieren sehr stark aufCO2, stärker als die der Ei
hen. Dagegen spielt die Li
htintensität keine groÿe Rolle.Referenz-Parameterisierung. Die Meÿreihen p064 (bei vollem Li
ht) und p065 (PAR =216 µE m�2 s�1) zeigen wenig Tagesgang und dienen als Referenz.gmax beträgt 250 mmol m�2 s�1. Weil si
h die unters
hiedli
he Li
htsituation fast ni
htauf die Leitfähigkeit auswirkt, wird Km;PAR sehr klein.Für die Luftfeu
htereaktion muÿ i
h die Reihe p053 hinzunehmen, obwohl sie einen ausge-prägteren Tagesgang zeigt. Sie wurde bei tro
kener Luft gemessen, und ihr Leitfähigkeitsniveauliegt niedriger. Die minimale Leitfähigkeit ist na
h Körner (1995) bei tropis
hen Bäumen höherals bei Bäumen aus temperierten Klimaten. Das läÿt eine gröÿere peristomatäre Leitfähigkeitgp zu, die i
h auf den doppelten Wert der Ei
hen setze, um einen Beitrag zur Absenkung derLeitfähigkeit bei p053 zu erhalten.Bestimmung des Wasserpotentialverlaufs. Der optimale Wert für die Referenz-Meÿrei-hen ist  r = �0:3MPa. Der bere
hnete Tagesverlauf zeigt zwei Ausreiÿer und ist ansonstenruhig (Abb. 5.17 links). Der erste Ausreiÿer ist die Niedrig-Ci-Messung bei p064, in der dasExperiment keine Steigerung der Leitfähigkeit gegenüber dem nä
hsthöheren Ci zeigt, wäh-rend das Modell weit ö�net. Beim zweiten Ausreiÿer, dem zweiten Meÿwert in p065, liefertdie Messung glei
hzeitig wenig Leitfähigkeit und ein ungewöhnli
h kleines Ci.Reihe p053 p064 p065 p067 r / MPa -0.7 -0.3 -0.3 -0.4Anwendung auf weitere Meÿreihen. In den Reihen p053 und p067b ist der Tagesgangausgeprägter. Bei p053 muÿ das Modell über ein negativeres  r �heruntergeholt� werden.1)Das bere
hnete Ausglei
hs- r fällt lei
ht ab. Das Modell verhält si
h bei p067b ganz andersund läÿt  r hin und her s
hwanken. Eine direkte Korrelation mit eine Eingangsgröÿe wirdni
ht deutli
h. Das s
hwa
he Li
ht bei p067b von 58 µE m�2 s�1 wurde womögli
h überlagertvon Seitenli
ht, das in die Küvette eindrang.

1)Das Modell liefert aufgrund der um 5K höheren Temperatur eine gröÿere Pumpenaktivität und � trotzder verstärkten Luftfeu
htereaktion � eine höhere Leitfähigkeit. Dieser Unters
hied besteht im Experimento�enbar ni
ht. 124
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Abbildung 5.17: Referenz- und Verglei
hsdaten für L. divari
ata na
h Anpassung von  r (oben) sowie derbere
hnete Tagesverlauf. Links: Die Meÿreihen p064 und p065 dienen wegen des kleinen Tagesganges als Refe-renz. Das Wetter: p064 bewölkt 50%, von 14:00 bis 15:30 25%, dann stark zunehmend bis bede
kt. Windstill.p065 ab 10 Uhr über 70% bewölkt, fast windstill. Die Küvettentemperatur wurde passend zur Lufttemperaturauf 25 °C gesetzt.Re
hts: Die Meÿreihen p053 und p067b wurden bei höherer Temperatur bzw. wenig Li
ht aufgenommen. Beidezeigen einen Tagesgang (Pfeile). Das Wetter: bei p053 sonnig mit na
hmittags au�ris
hendem Wind, seit mehrals einer Wo
he kein Regen. p067b sonnig, Windstärke 3. Die Küvettentemperatur betrug bei p053 30 °C, beip067b 25 °C. 125



5.7 Ergebnisse für Ne
tandra megapotemi
aDie Meÿreihen sind unkorrigiert verwendbar. Das Stomataverhalten ähnelt dem Verhalten vonLuehea divari
ata.Referenz-Parameterisierung. Die Reihen p068 und p069 dienen als Referenz. Ausgangs-punkt für die Parameterisierung ist der Satz für L. divari
ata.Zuerst wurde gmax = 270 mmol m�2 s�1 gesetzt. Die CO2-Reaktion muÿte etwas abge-s
hwä
ht werden. Die Li
htreaktion verhält si
h wie bei L. divari
ata, es gibt also kaum Un-ters
hiede zwis
hen den Leitfähigkeiten bei vollem und s
hwa
hem Li
ht.Bestimmung des Wasserpotentialverlaufs. Die optimalen Bodenwasserpotentiale  rwurden pro Reihe wie folgt bestimmt:Reihe p062b p068 p069 r / MPa -0.8 -0.7 -0.8Es gibt keinen Hinweis darauf, warum bei p068 andere, günstigere Bedingungen geherrs
hthaben sollten. Im Gegenteil, das Wetter war hier am sonnigsten und wärmsten. Andererseitsist die Di�erenz von 0.1 MPa gering. Es kann si
h ohne weiteres um die S
hwankungen dermaximalen Leitfähigkeiten zwis
hen vers
hiedenen Blättern handeln.Die bere
hneten Tagesgänge von  r sind konstant (Abb. 5.18 links unten).Anwendung auf weitere Meÿreihen. Hier bleibt nur die Reihe p062b übrig, die einenstarken Tagesgang zeigt. Mit einem festen  r von -0.8 MPa kann das Modell dem ni
ht na
h-kommen (Abb. 5.18, re
hts oben). Der bere
hnete Tagesverlauf von  r ist wie bei p067b sehruneben und s
hwankt um etwa 0.2 MPa um einen glei
hmäÿigen Abfall herum (Abb. 5.18re
hts unten).5.8 Ergebnisse für einen Baum der Campos CerradosParameterisierung. Die beiden unvollständigen CO2-Reihen p074 und p075 zeigen einenstarken Tagesgang, der bei p076 fehlt. Mit p076 alleine ist eine vernünftige Parameterisierungaber ni
ht mögli
h. Darum wurden alle drei Reihen benutzt, ein unabhängiger Verglei
h fehlt.gmax wurde auf 260 mmol m�2 s�1 gesetzt. Die CO2 und Li
htreaktionen sind s
hwa
h,sieht man einmal vom vorletzten Meÿwert in p075 ab, der für Ca = 625 ppm ein sehr niedrigesCi hat (Abb. 5.19 re
hts oben). Aber die A(Ci)-Kurven geben keinen Hinweis auf Meÿproble-me.Bestimmung des Wasserpotentialverlaufs. Das Bodenwasser wurde wegen der Staunäs-se und den ständigen Regenfällen zuerst auf  r = �0:5MPa gesetzt, dann auf �0:4MPaangepaÿt. Reihe p074 p075 p076 r / MPa -0.4 -0.4 -0.4Das bere
hnete  r zeigt einen lei
ht fallenden Verlauf für p074 und p075 (Abb. 5.19 linksunten). Bei den kühleren Bedingungen von p076 bleibt  r annähernd konstant.126
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Abbildung 5.18: Referenz- und Verglei
hsdaten für N. megapotemi
a na
h Anpassung von  r (oben) sowieder bere
hnete Tagesverlauf. Links: Die Meÿreihen p068 und p069 dienen wegen des kleinen Tagesganges alsReferenz. Das Wetter: p068 sonnig mit einer lei
hten Brise, 27�29 °C. p069 anfangs klar, Bewölkung nimmt ab12:30 ras
h zu, s
hlieÿli
h bede
kt. Kühler als p068 mit nur 20�25 °C.Re
hts: Die Meÿreihe p062b liefert Verglei
hsdaten mit starkem Tagesgang. Der Tag ist warm (29 °C) undzunä
hst stark bewölkt bei Windstärken um 3. Ab 15 Uhr geht die Bewölkung zurü
k bis auf unter 20% gegenAbend. Passend dazu ist ein Rü
kgang des bere
hneten  r zu verzei
hnen.127
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Abbildung 5.19: Referenzdaten für einen Baum der Campos Cerrados na
h Anpassung von  r (oben) sowie derbere
hnete Tagesverlauf. Links: Die Meÿreihen p074 und p075 bei vollem Li
ht, re
hts p076 bei reduziertemLi
ht. Das Wetter: Lufttemperaturen um 35 °C und mittlere Bewölkung. Bei p074 lei
hter Wind, ab 13 UhrTemperatursturz und bede
kter Himmel. Bei p075 fast windstill, ab 17 Uhr vers
hwindet die Sonne hinterGewitterwolken. Bei p076 anfangs bede
kt, Windstärke 4 und nur 26 °C, ab 14 Uhr mittlere Bewölkung undTemperaturanstieg auf 30 °C bei abnehmendem Wind. Entspre
hend bleibt  r fast konstant. � Alle Messungenwurden wegen Gewittern abgebro
hen. 128



5.9 Ergebnisse für Aspidosperma quebra
ho-blan
oIn der Tro
kenzeit (p050) war die Stomataleitfähigkeit sehr gering, eine Ö�nung konnte nurmit sehr niedrigen Ci-Werten errei
ht werden.Parameterisierung und Wasserpotentialverlauf. Die Li
ht- und Luftfeu
htereaktionkann mit den zwei Meÿreihen ni
ht parameterisiert werden. Mangels Daten greife i
h aufdie Parameterisierung für die an Sommertro
kenheit angepaÿte Steinei
he zurü
k und änderezunä
hst nur die Referenztemperatur. Es zeigt si
h, daÿ die CO2-Reaktion zu stark ist, darumsetze i
h Km;Ci von 500 auf 300 ppm. Das unbekannte Bodenwasser wird nun mit dem Modellbestimmt; die Werte  r = �1:3 bzw.�0:5MPa liefern eine gute Übereinstimmung des Modellsmit den Meÿdaten (Abb. 5.20 links oben).Reihe p050 p084 r / MPa -1.3 -0.5Das bere
hnete wurzelnahe Wasserpotential fällt in beiden Fällen nur lei
ht ab (Abb. 5.20re
hts).Die Leitfähigkeit bei p050 in der Tro
kenzeit beträgt au
h unter ansonsten guten Bedin-gungen ni
ht mal ein Viertel der Werte von p084 in der Regenzeit.2) Das gilt für normale CO2-Konzentrationen. Bei anderen Konzentrationen zeigt si
h sehr s
hön, daÿ die Umweltfaktorenni
ht unabhängig wirken; genauer: daÿ die Reduktion aufgrund des tro
kenen Bodens ni
htpaus
hal einen Faktor 4 darstellt. Niedriges CO2 läÿt die Stomata nämli
h auf immerhin 36%des Regenzeit-Wertes ö�nen, während hohes CO2 den Faktor auf 6�7 erhöht. In meinem Mo-dell liegen die Verhältnisse no
h extremer auseinander (Faktor 2 bei niedrigem, Faktor 10 beihohem CO2).Interessant ist au
h der Ein�uÿ der Tro
kenheit auf die Photosynthese. Die A(Ci)-Kur-ven zeigen, daÿ die Photosynthese um etwa 40% gedrosselt wird (ni
htstomatäre Limitation;Abb. 5.20 links unten).

2)Natürli
h ist die Leitfähigkeit in der Tro
kenzeit normalerweise no
h niedriger, denn die Bedingungen, vorallem die Luftfeu
htigkeit, unters
heiden si
h au
h. 129
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Abbildung 5.20: Meÿdaten für A. quebra
ho-blan
o. Links oben: Das Modell reproduziert die gemessenengw(Ci)-Kurven, na
hdem  r auf �1:3 MPa für p050 und �0:5 MPa für p084 festgelegt wurde. Links unten:Die ni
htstomatäre Limitation der Photosynthese in der Tro
kenzeit beträgt etwa 40%. Wird nämli
h dieA(Ci)-Kurve von p050 mit dem Faktor 1.6 skaliert, entspri
ht sie der Kurve (Fit an Sättigungsfunktion) vonp084. Re
hts: bere
hneter Tagesverlauf von  r. Das Wetter: p050 von 13:30 bis 16:30 starke Bewölkung, vorvier Tagen Regen. p084 ganztags bede
kt, Böiger Wind um Mittag, na
h 16 Uhr ruhiger.
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5.10 Tabellaris
he Übersi
ht über die ErgebnisseDie wesentli
hen Ergebnisse sind die artspezi�s
hen Parametersätze und die bere
hneten wur-zelnahen Bodenwasserpotentiale  r. Die Parametersätze sind in Tab. 5.1 zusammengefaÿt.Die mittleren Werte von  r sind für jede Meÿreihe in Tab. 5.2 angegeben, die bere
hnetenzeitabhängigen Werte sind in den vorangegangenen Abbildungen bei den jeweiligen Meÿreihenzu �nden und werden hier ni
ht wiederholt.Tabelle 5.1: Parametersätze für alle untersu
hten Arten im Verglei
h zur Grund-Parameterisierung. Der Flä-
henbezug bei B. nana (in Klammern) unters
heidet si
h von den anderen Arten und deshalb ni
ht direktverglei
hbar.
g max mmolm�2 s�1 k0 o mols�1 kmax 
 m3 s�1 k  µmolm�3 MP

a�1
T 0 °C g p mmolm�2 s�1 K m;PAR µEm�2 s�1 K m;C i ppm n st m�2 Parametersatz218 3000 10�2 170 20 3 300 300 108 Grund-Param.130 4800 10�2 170 20 3 800 500 108 Q. ilex190 4500 10�2 170 20 3 800 500 108 Q. myrsinifolia280 2100 10�2 170 15 3 200 200 108 B. tortuosa(190) 2100 10�2 170 15 3 100 100 108 B. nana220 4000 10�2 170 20 3 400 500 108 Q. robur90 3000 10�2 170 20 3 300 300 108 F. sylvati
a250 4000 10�2 170 25 6 40 600 108 L. divari
ata270 3500 10�2 170 25 6 40 300 108 N. megapotemi
a260 2300 10�2 170 30 3 200 100 108 Cerrado-Baum180 4800 10�2 170 30 3 800 300 108 A. quebra
ho-blan
o
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Tabelle 5.2: Optimierte Werte des wurzelnahen Bodenwasserpotentials  r [MPa℄ für alle Meÿreihen.Art Referenzdaten Verglei
hsdatenReihe  r Reihe  rQuer
us ilex p136a -0.3p136b -0.7p137 -0.3p420b -0.6 p041 -0.95p124 -1.25p400 -1.6p406 -0.7p419 -0.67p420 -0.67Quer
us myrsinifolia p122 -1.2p123 -1.0 p100 -1.0p101 -1.0Betula tortuosa p106b -0.3p107 -0.5 p108 -0.6p109 -0.3Betula nana p110 -0.4p111 -0.4Quer
us robur p114a -0.95p114b -1.2p115a -0.75p115b -0.7 p404 -0.9p405a -0.8p431 -1.2p432 -1.3Fagus sylvati
a p117a -1.0p117b -1.0p119b -1.0p121 -1.0 p402 -0.8p403a -0.9p403b -0.9p403
 -0.7p413 -1.2p418 -1.2p429 -0.7p430 -1.2Luehea divari
ata p064 -0.3p065 -0.3 p053 -0.7p067 -0.4Ne
tandra megapotemi
a p068 -0.7p069 -0.8 p062b -0.8Cerrado-Baum p074 -0.4p075 -0.4p076 -0.4Aspidosperma quebra
ho-blan
o p050 -1.3p084 -0.5
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Kapitel 6DiskussionNa
h der Entwi
klung des Stomatamodells und seiner Anwendung auf Meÿdaten komme i
hnun zurü
k auf die Erwartungen, die amAnfang an das Modell gestellt wurden. Seine Vorhersa-gequalität und die im Ergebnisteil damit verbundene Bestimmung des wurzelnahen Wasserpo-tentials  r stehen im Vordergrund der Diskussion. Weitere Themen sind die nun erforderli
henExperimente, um das Modell besser zu parameterisieren und zu testen, die Me
hanismen desModells sowie seine Eignung zur Kopplung mit gröÿeren ökologis
hen Modellen.6.1 Die Vorhersagequalität des ModellsIn der Einleitung wurde der Anspru
h formuliert, daÿ das Stomatamodell eine für ökologis
heFragestellungen hinrei
hend genaue Vorhersage der Leitfähigkeit eines Blattes liefern soll. Ha-ben wir dieses Ziel errei
ht? Eine umfassende Antwort könnten wir geben, wenn wir Meÿdatenfür einen repräsentativen Quers
hnitt von Umweltbedingungen vorliegen hätten und diesemit den Resultaten eines parameterisierten Modells verglei
hen würden. Die verö�entli
htenDaten in der Fa
hliteratur s
heiden für diesen Verglei
h aus, da wir uns erstens auf s
hon para-meterisierte Arten bes
hränken müssen und zweitens die Literaturdaten keinen vollständigenSatz von Eingangsgröÿen für das Modell liefern. Wir müssen uns daher auf unseren eigenenDatenbestand stützen und diskutieren die im vorigen Kapitel vorgestellten Ergebnisse.6.1.1 Modellierung einzelner MeÿreihenAllgemein lassen si
h Meÿreihen ohne Tagesgang wesentli
h besser vom Modell reproduzieren.Es existieren Daten, für die si
h das Modell ni
ht gut anpassen läÿt, z. B. die Ei
hen- undBu
henmessungen 1998 und 1999 mit ihren anfängli
h sehr hohen Leitfähigkeiten. Dann sindentweder im Modell ni
ht alle erforderli
hen Prozesse abgebildet, oder die We
hselwirkung derProzesse stimmt ni
ht � oder die Meÿdaten sind inkonsistent.1) Es stellt si
h also die Frage:sind die wesentli
hen Prozesse gut erfaÿt?Für Parameterisierung, Betrieb und Beurteilung des Stomatamodells fehlt zuerst eine we-sentli
he Information: es konnten ni
ht alle Eingangsgröÿen gemessen werden. Wenn man vonden Unsi
herheiten bei Blattemperatur, gw und Ci absieht, bleibt das unbekannte wurzelnaheBodenwasserpotential  r. Wo Informationen fehlen, müssen Annahmen getro�en werden. Es1)In diesem Abs
hnitt will i
h annehmen, daÿ die Meÿdaten verläÿli
h sind; die Dur
hführung der Experi-mente wird später diskutiert. 133



gibt zwei Mögli
hkeiten: entweder ist  r während einer Meÿreihe im wesentli
hen konstantoder ni
ht. I
h habe beide Varianten untersu
ht, die i
h im folgenden zusammenfasse undkommentiere.Parameterisierung für konstantes  r. Bei jeder Meÿreihe habe i
h zuerst einen Wertfür  r anhand der vermuteten Bodenfeu
hte geraten. Prinzipiell müÿte man für jede Meÿreiheeinen eigenen, optimalen Parametersatz bestimmen, um hier diskutieren zu können, ob dasModell die Daten wiedergeben kann. Dann würde aber ni
ht genug Datenmaterial über dieWe
hselwirkung zur Verfügung stehen. Glü
kli
herweise reagieren die Stomata vers
hiedenerIndividuen derselben Art re
ht ähnli
h.2) Daher habe i
h das Modell mit den Referenz-Meÿrei-hen einer Art parameterisiert. Die intraspezi�s
he Variation führt vor allem zu einem fals
henNiveau der Leitfähigkeit, so daÿ man näherungsweise zu einer individuellen Parameterisierungkommt, wenn man das Niveau mit Hilfe von  r ri
htig einstellt. (Wie in der Sensitivitätsana-lyse gezeigt wurde, entspri
ht das in etwa einem individuellen Parametersatz mit veränderterPumpenstärke.)Nun kann man die Modellergebnisse mit den Daten verglei
hen. Die Abwei
hung ist inden Abbildungen jeweils als oben re
hts eingefügter quadratis
her Plot zu erkennen. BeimDur
hblättern des Ergebnisteils zeigt si
h, daÿ die Streuung dur
hweg beträ
htli
h ist.Die häu�gste Ursa
he für die Abwei
hungen ist das Phänomen, das wir als �Tagesgang�der Leitfähigkeit bezei
hnet haben. Unter wiederkehrenden Umgebungsbedingungen für dasuntersu
hte Blatt wird ni
ht wieder die glei
he Leitfähigkeit errei
ht. Sehr oft sinkt die Leitfä-higkeit im Laufe des Tages. Im Extremfall nimmt die Leitfähigkeit innerhalb von zwei Stundenauf ein Drittel bis ein Viertel ab (p431, p432).3) Es gibt im Modell tatsä
hli
h keinen Pro-zeÿ, der das erklären könnte. Das Verhalten wirkt wie eine Ermüdungsers
heinung (fallendePumpenstärke). Im Verglei
h zeigt die Photosynthese keinerlei Anzei
hen von Veränderungen,d. h. die Meÿwerte bleiben auf der A(Ci)-Kurve.Beim glei
hen Individuum kann der Tagesgang sehr unters
hiedli
h ausgeprägt sein (z. B.p100/p122, p053/p064), erst re
ht bei mehreren Individuen der glei
hen Art (p106b/p108).Bei Meÿreihen mit reduziertem Li
ht ist der Tagesgang meistens gering (p068, p069, p076,p137). Gelegentli
h steigt die Leitfähigkeit zuerst an, bevor sie absinkt (p115a, p402) oders
heint si
h zu Beginn von neuen Bedingungen kurzfristig zu erholen (p124a/b).Von geringerer Bedeutung sind die Abwei
hungen aufgrund etwas stärkerer oder s
hwä
he-rer individueller Reaktionen (die wir in unseren Daten vor allem für die Ci-Reaktion feststellenkönnen) als der artspezi�s
hen Parameterisierung entspri
ht.Im Plot ni
ht mehr erkennbar sind die Unters
hiede zwis
hen mehreren Meÿreihen anglei
hen Blatt, sofern jeder Teilreihe ein eigenes  r zugeordnet wird. Die spätere Reihe hathäu�ger ein negativeres  r (p136a/b, p101a/b, p114a/b, selten ein positiveres (p403a/b/
).Insgesamt ergibt si
h mit fest zugeordnetem  r die wenig befriedigende Situation, daÿtrotz dieses Freiheitsgrades ein quantitativ beträ
htli
her Ein�uÿ in der Stomatareaktion vomModell ni
ht wiedergegeben werden kann. Wüns
henswert wäre ein Maÿ für die ungefähreLage des Niveaus von  r und no
h mehr die Kenntnis für seine S
hwankung von Tag zu Tag.2)Zum Beispiel ist die CO2-Reaktion ähnli
h stark oder s
hwa
h ausgeprägt. Wie weit ein einheitli
her oderartspezi�s
her Parametersatz tragfähig ist, wird weiter unten diskutiert.3)Die Meÿreihennummern sind in den Tabellen 4.2 bis 4.6 zusammengestellt. Die zugehörigen Ergebnis-Diagramme �ndet man direkt über das Abbildungsverzei
hnis am Anfang, in dem ebenfalls die Nummernaufgeführt sind. 134



Dann wäre eine genauere Aussage über Qualitäten und S
hwä
hen der Prozeÿbes
hreibungenmögli
h.Bere
hnung eines freien  r. I
h habe gerade festgestellt, daÿ der Groÿteil der Abwei
hun-gen zwis
hen Modell und Experiment auf den Tagesgang zurü
kgeführt werden kann. Direktmeÿbar ist der Tagesgang innerhalb einer Meÿreihe nur dur
h die wiederkehrenden Umge-bungsbedingungen für das Blatt. Bei Teil-Meÿreihen (a/b) mit unters
hiedli
hen Luftfeu
hte-oder Li
htstufen kommen keine identis
hen Bedingungen mehr vor. Denno
h haben wir häu�geine generelle Abnahme des Leitfähigkeitsniveaus gesehen � was besonders frappierend ist,wenn die Bedingungen si
h eigentli
h verbessert haben (p101a/b, p114a/b: zuerst tro
kene,dann feu
hte Luft; denno
h erst höheres, dann niedrigeres Niveau).Unsere Hypothese für den meist fallenden Tagesgang ist eine Abnahme der Wasserver-fügbarkeit an den Wurzeln, da die Gesamttranspiration des Baumes im Laufe des Tages dasWasser in der Umgebung der Wurzeln verbrau
ht und die Na
hleitung im Boden dur
h Di�usi-on in der Bodentextur begrenzt ist. Damit würde  r fallen und auf die Leitfähigkeit einwirken.Ents
heidend hierfür ist die Gesamttranspiration des Baumes und die Wassersättigung des Bo-dens. Die Gesamttranspiration hängt von Wind und Wetter ab. Na
hts wird kaum transpiriert,so daÿ ein Gradient zwis
hen Bodenvolumen und unmittelbarem Wurzelberei
h näherungs-weise ausgegli
hen wird. Dazu trägt ein Anheben von Wasser aus tieferen Bodens
hi
htenüber das Wurzelsystem bei, womit dur
haus 25% der Tagestranspiration transportiert werdenkönnen (Caldwell et al., 1998). Bei feu
hten Böden sind die groÿen Poren wassergefüllt, Na
h-leitung an die Wurzeln ist kein Problem, und  r entspri
ht im wesentli
hen dem mittlerenBodenwasserpotential, d. h. es sollte über den Tag hinweg konstant bleiben. In tro
knendenBöden bleibt das Wasser in den feinen Poren zurü
k, wo es vom negativer werdenden Ma-trixpotential festgehalten wird. Dur
h die ers
hwerte Na
hleitung wird  r bei glei
hzeitigemWasserverbrau
h des Baumes über den Tag hinweg immer negativer. Diese Ein�üsse auf denWassertransport dur
h P�anzen werden z. B. au
h in einem dedizierten Modell von Johnsonet al. (1991) bes
hrieben.Die Hypothese habe i
h überprüft, indem für jeden Datenpunkt ein Wert von  r ermitteltwurde, der Modell und Experiment in Übereinstimmung bringt. Der zeitli
he Verlauf von  rers
heint in der weit überwiegenden Zahl der Fälle sinnvoll (was glei
h im einzelnen belegtwird). Das spri
ht dafür, daÿ die Wasserverfügbarkeit an den Wurzeln in der Tat ein wesent-li
her Grund für die Abwei
hungen zwis
hen Modell und Experiment ist. Demzufolge sind dieim Modell berü
ksi
htigten Prozesse � wenn man sie um diese Bodenwasserdynamik ergänzt� au
h in der Natur die wesentli
hen Prozesse.Zu den einzelnen Arten:� Q. ilex (vier Individuen). Se
hs von sieben Zeitreihen von  r sind fallend oder unverän-dert. Nur eine Reihe (p124a) zeigt einen lei
hten Anstieg, der zeitli
h ungefähr mit derBes
hattung des gesamten Baums zusammenfällt. Das spri
ht für die Hypothese, wennau
h der Übergang zwis
hen p124a und p124b unverstanden bleibt.� Q. myrsinifolia (ein Individuum). Die allgemeine Tendenz ist an allen vier Meÿtagenfallend. Ausreiÿer gehen auf niedrige Ci-Werte zurü
k, bei denen entgegen der Modell-erwartung die Leitfähigkeit ni
ht besonders angestiegen ist. Mögli
herweise kommt hierwie bereits angedeutet ein konkurrierender gegenläu�ger CO2-Me
hanismus zum Tragen.Es kommt mittags ebenfalls zur Bes
hattung des Baumes, und gegen 13 Uhr �ndet man135



in der Tat lei
ht erhöhte Werte für  r. Bei p122 �ndet eine Aufwärtsbewegung um 15Uhr statt, der im Na
hhinein kein au�älliges Ereignis zugeordnet werden kann.� B. tortuosa (zwei Individuen). Die Tagesgänge sind allgemein nur lei
ht fallend. DerNieselregen während p108 paÿt zu dem �a
hen Tagesgang, der gegen Sonnenuntergangetwas ansteigt.� B. nana (ein Individuum).  r ist konstant. Der sump�ge Boden der Zwergstrau
htundraist wassergesättigt. Die Hypothese wird bestätigt.� Q. robur (zwei Individuen). Von se
hs Meÿreihen zeigen fünf ein fallendes  r, die Reihep115 hat bis 13:30 Uhr bei reduziertem Li
ht einen kontinuierli
hen Anstieg, fällt dannaber bei vollem Li
ht wie die anderen ab. Viellei
ht ma
ht si
h hier ein Ein�uÿ zusätz-li
her, bis zum Mittag zunehmender Einstrahlung in die Küvette bemerkbar, der beivoller Beleu
htung untergeht.� F. sylvati
a (zwei Individuen). Diese se
hs Meÿreihen geben das uneinheitli
hste Bild.p403 beginnt �a
h, na
h einer Regenpause und einem Temperatursturz ist  r wesentli
hpositiver. Das ers
heint plausibel. Ebenfalls gutartig sind die Tagesgänge bei drei anderenMessungen. Dagegen zeigt p402 (ähnli
h wie p115) ein Maximum gegen 15:30 Uhr. Fürp429 bewegt si
h  r vollständig komplementär zu Ci und deutet � aber nur für dieseeine Meÿreihe � auf eine zu niedrige Ci-Reaktion hin.Die Meÿdaten aus Paraguay haben den Vorteil, daÿ hier ganz konsequent jeder zweite Wert einReferenzmeÿpunkt bei Ca � 360 ppm ist, wodur
h die Drift der Leitfähigkeit direkt si
htbarist, ohne einen Zeitverlauf des Potentials  r zu bere
hnen.� L. divari
ata (ein Individuum). Der Tagesgang bei den vier Meÿreihen ist plausibel. Jeein Meÿwert bei p064 und p065 �el deutli
h niedriger aus als erwartet, so daÿ ein Aus-reiÿer im Verlauf von  r entsteht. Die Tro
kenheit in den Tagen vor der Messung p053kommt in den wesentli
h negativeren  r-Werten zum Ausdru
k. p067 ist bei sehr niedri-gem Li
ht (58 µE m�2 s�1) gemessen, wobei die Stomata au
h bei hohem Ci (1100 ppm)seltsamerweise ni
ht ri
htig s
hlieÿen. Der Tagesgang wird dadur
h verzerrt.� N. megapotemi
a (ein Individuum). Man �ndet zweimal einen �a
hen, einmal (p062)einen fallenden Tagesgang. Von der Wettersituation her sollte man nur einen �a
henTagesgang vermuten, da es bei p069 kühl und bewölkt bis bede
kt war, bei den anderenaber sonnig und warm. Abermals tau
ht das Phänomen auf, daÿ die Stomata bei hohemCi (1000 ppm), diesmal aber vollem Li
ht, weniger s
hlieÿen als das Modell erwartet.� unbestimmter Baum auf den Campos Cerrados. Die drei Messungen liefern einen fast�a
hen Tagesgang. Der Baum reagiert insgesamt s
hwa
h, au
h auf Ci, was folgendesZitat aus einem P�anzenführer bestätigt: �Interessant ist die Tatsa
he, daÿ die P�anzender Cerrados keineswegs an groÿe Tro
kenheit angepaÿt sind. Sie verfügen ni
ht wieandere P�anzen in Tro
kengebieten über die Fähigkeit, ihre Transpiration wesentli
heinzus
hränken.� (Fukarek et al., 1995).� A. quebra
ho-blan
o (ein Individuum). Die nur unter vollem Li
ht dur
hgeführten Mes-sungen zeigen beide ein fallendes  r. Der Unters
hied zwis
hen Tro
kenzeit und Regen-zeit wird s
hön dur
h die relative Lage der beiden Kurven wiedergegeben.136



Die absolute Lage von  r ist zwar insofern willkürli
h, als daÿ sie in Kombination mitdem Parameter Pumpenstärke zum Einstellen des Leitfähigkeitsniveaus verwendet wurde.Aber innerhalb einer Art, also bei konstanter Pumpenstärke, kann die Lage von  r einengroben Hinweis auf das Ausmaÿ der intraspezi�s
hen Variation (s. u.) geben. Dazu muÿ dieBodenfeu
hte und der Wasserverbrau
h des Baumes einges
hätzt werden können. Wenn wirbeispielsweise Grund zur Annahme haben, daÿ die Wasserverfügbarkeit an den Wurzeln fürzwei Meÿtage ähnli
h sein sollte, und  r trotzdem in beiden Reihen stark unters
hiedli
heWerte annimmt, spri
ht das für groÿe individuelle Unters
hiede. Desglei
hen, wenn der Bodenbei einer von zwei Messungen viel feu
hter sein müÿte, aber  r deutli
h negativer ist. Dastri�t auf die Reihenpaare p136/p137, p114/p115, p429/p430 zu. Dagegen zeigen die Reihenp041, p050, p053, p124 ri
htig an, daÿ die Bodenverhältnisse mit Si
herheit tro
kener sind alsbei den anderen Messungen an der glei
hen Art.Unsere Hypothese, daÿ ein dynamis
hes wurzelnahes Wasserpotential kurzfristig die Sto-mata beein�uÿt, während es tagsüber abhängig von Verbrau
h und Na
hlieferung s
hwankt,bleibt damit die wahrs
heinli
he Ursa
he für den Tagesgang.6.1.2 S
hwankungen innerhalb der ArtDie Unters
hiede zwis
hen Meÿergebnissen an mehreren Blättern der glei
hen Art (meistensdes glei
hen Individuums) wurden im Ergebnisteil in der Gröÿe  r zusammengefaÿt. Auÿerdem unbekannten Bodenwasserpotential sind drei weitere Ursa
hen für s
hwankende  r-Wertedenkbar (s
hematis
h in Abb. 6.1 dargestellt):1. eine Gesamtskalierung: die maximale Leitfähigkeit gmax hängt mit der Stomatadi
hteund -gröÿe zusammen. Es ist bekannt, daÿ diese geometris
hen Randbedingungen vonBlatt zu Blatt sowie in vers
hiedenen Teilen desselben Blattes beträ
htli
h s
hwankenkönnen. Andererseits sind Di
hte und Gröÿe in der Regel gegenläu�g miteinander kor-reliert, was den Streuberei
h für gmax einengt (Weyers und Lawson, 1997).Folgerung: pro Blatt sollte dur
h geeignete Umweltbedingungen ein individueller Meÿ-wert für gmax ermittelt werden (wel
her dann ein Mittelwert für die Variation innerhalbdes Blattes ist).2. die Lage des Leitfähigkeitsniveaus: der Arbeitspunkt der Stomata ist ausbalan
iert dur
hdie relative Intensität der ö�nenden und s
hlieÿenden Ionenvorgänge und dur
h die Hy-draulik. Individuelle Unters
hiede würden zu gegeneinander vers
hobenen Niveaus füh-ren, wobei die Form der Reaktion auf einzelne Faktoren unverändert bliebe. In denvorliegenden Modellre
hnungen wird eine potentielle Vers
hiebung im Wert von  r ver-ste
kt.Folgerung: Lageunters
hiede lassen si
h nur dur
h den Verglei
h ganzer Meÿreihen alssol
he erkennen; ob es si
h tatsä
hli
h um ein verändertes Kräfteglei
hgewi
ht in derRegulation handelt, kann nur mit Meÿwerten für  r festgestellt werden.3. individuelles Sättigungsverhalten: die Form der Reaktion auf einen Umweltfaktor wirdim Modell dur
h meist additive Parameter bestimmt (Km-Werte und andere O�setswie Le
kkonduktanzen oder die immobilen Osmotika �i;0). Au
h für diese Werte isteine individuelle Streuung denkbar. Das würde si
h in gesteigerter oder abges
hwä
hterReaktionsintensität äuÿern. 137



gw gw gw gw
(a) (b) (
) (d)Ci Ci Ci CiAbbildung 6.1: Mögli
he Ursa
hen für eine intraspezi�s
he Variation. Die Ausgangskurve (gestri
helt) zeigtdie Reaktion auf Ci. Bei hohem Ci handelt es si
h um eine Sättigungsfunktion (so daÿ die Stomata ni
ht ganzs
hlieÿen). Bei niedrigem Ci s
hiebt der Ionenhaushalt den Dru
k in den S
hlieÿzellen in die �me
hanis
h-geometris
h� bedingte Sättigung der Dru
k-Leitfähigkeitskurve (nahe bei der maximalen Leitfähigkeit).(a) eine unters
hiedli
he maximale Leitfähigkeit gmax führt zu einer Skalierung von gw. (Hier wurde eineÄnderung der Anzahl identis
her Stomatakomplexe vorausgesetzt.)(b) Würde man stattdessen eine Geometrieänderung bei glei
her Anzahl Stomata annehmen, so würde nur dasEintreten der Sättigung vers
hoben.(
) eine unters
hiedli
he Balan
e der Kräfte in Ionen- und Wasserhaushalt führt zu einer Vers
hiebung derLage des Leitfähigkeitsniveaus. (Die Form der Reaktion bleibt im Prinzip glei
h und wird im oberen Berei
hnur wegen der Sättigung nahe gmax deformiert.)(d) unters
hiedli
he Werte der formbestimmenden Parameter verändern die Reaktionintensität, d. h. die CO2-Reaktion wird steiler oder �a
her. In der Regel vers
hiebt si
h au
h die Lage des Leitfähigkeitsniveaus; dieserE�ekt ist hier ni
ht dargestellt.Folgerung: nur wenn die in Abb. 6.1 gezeigten Unters
hiede der Kurvenform der einzelneng-Ci-Diagramme überdeutli
h hervortreten, wird man veränderte Parameter in Betra
htziehen. Ansonsten müssen erst die beiden anderen Fälle dur
h Messungen von gmax und r quanti�ziert werden, bevor man auf die Variationsbreite der formgebenden Parameters
hlieÿen kann.Wel
he Hinweise gibt es in den gezeigten Meÿdaten auf sol
he E�ekte? In man
hen Reihenkönnte der Wert von gmax ohne weiteres ein anderer sein. Bei p064 errei
ht gw bei dem nied-rigsten Ci ni
ht annähernd die gesetzte Obergrenze, daher wird  r sehr negativ angenommen(Abb. 5.17 links unten). Ein individueller Wert von gmax, der näher an dieser Leitfähigkeitläge, würde den Ausreiÿer vers
hwinden lassen.Bei den Messungen an Bu
hen und bei p050 ist eine Aussage über gmax gar ni
ht mögli
h,da die Leitfähigkeit insgesamt sehr niedrig liegt. Der für die Bu
he angenommene Wert von90 mmol m�2 s�1 ist deutli
h geringer als man in der Literatur �ndet (z. B. 180 bei Körner,1995). Für die Steinei
he gibt Körner einen Wert von 286 an, ebenfalls doppelt soviel wie unsereMessungen gezeigt haben. Die Ursa
he für unsere niedrigeren Meÿwerte sind mir unklar, zumaldie Umgebungsbedingungen für das Blatt bei uns günstiger gewesen sein muÿten als in den vonKörner gesammelten Studien, denn dort herrs
hte stets die Freiluftkonzentration von CO2.Unsere Meÿdaten für Betula tortuosa stimmen dagegen gut mit Daten von Matyssek etal. (zitiert in von Willert et al., 1995, Abb. 7.21) überein, die (wenn au
h für Betula pendula)ein gmax von etwa 280 und eine Abnahme auf 
a. 180 bei Ci = 1200 ppm unter ansonstenö�nenden Bedingungen fanden.Unters
hiedli
he Niveaus der Leitfähigkeit �ndet man selten. Ausgedrü
kt als Unters
hiedin  r, unters
heiden si
h die Birkenmessungen von Tag zu Tag um 0.2 oder 0.3 MPa. AndereMessungen zeigen zwar im Laufe des Tages einen starken Abfall von  r, aber am nä
hsten138



Tag sind die Startwerte wieder ähnli
h. Nur bei p429 und p430 ist ein groÿer Unters
hiedfestzustellen, do
h beginnen beide  r-Kurven bei etwa �0:4MPa.Dafür fallen glei
h mehrere Meÿreihen auf, deren Ci-Reaktion s
hwä
her ist als in derartspezi�s
hen Parameterisierung: p124, p101, p108, p431 sowie bei der Bu
he p117a, p121und p413. Interessant ist, daÿ diese Fälle fast immer mit tro
kener Luft einhergehen. Daswäre ein Hinweis auf eine fehlerhafte Kopplung der Reaktionen im Modell. (Ni
ht etwa aufeine insgesamt fals
he Parameterisierung, denn für den Groÿteil der Meÿreihen eignen si
h dieartspezi�s
hen Werte, und bei der Bu
he gibt es au
h eine Reihe, deren Ci-Reaktion stärkerausfällt als es der Parameterisierung entspri
ht, nämli
h p429).Über individuelle Abwei
hungen bei anderen Umweltreaktionen kann i
h ni
hts feststellen,da das Datenmaterial in CO2-Reihen organisiert ist.Bei der ganzen Diskussion darf man ni
ht vergessen, daÿ die Meÿdaten ni
ht den absolutenMaÿstab darstellen, an dem das Modell si
h bewähren muÿ. Im Gegenteil, der Meÿfehler fürCi bzw. gw ist teilweise ganz erhebli
h. Die stets wiederkehrende Darstellung als gw-(Ci)-Diagramm ist aber wenigstens in der Hinsi
ht von Vorteil, daÿ man eine Kurvens
har angebenkann, auf der die Meÿpunkte liegen müssen (Abb. 6.2).6.1.3 Reaktion auf UmweltfaktorenWie gut wird die Reaktion auf Umweltfaktoren im Modell wiedergegeben? Die verfügbarenDaten konzentrieren si
h auf die Ci-Reaktion. Die Wirkung von Ci hat im groÿen und gan-zen den Sättigungs
harakter, der in der Regelung von k
 angenommen wurde � vor allems
hlieÿen die Stomata ni
ht beliebig weit bei hohem Ci, es handelt si
h also ni
ht um einenexponentiellen Abfall. Bei man
hen Meÿreihen s
heint es sogar, daÿ die Sättigung abruptererrei
ht wird als es einer Sättigungsfunktion erster Ordnung entspri
ht. Das sollte allerdingsni
ht überbewertet werden, da die Ci-Werte ni
ht allzu genau vorliegen. Unsere Messungenzur CO2-Reaktion der Stomata können im besten Fall mit einzelnen Literaturdaten vergli
henwerden. So wird beispielsweise die re
ht starke Reaktion von Quer
us robur und die s
hwa
heReaktion von Betula tortuosa von Beerling et al. (1996) bestätigt, dagegen reagiert die Bu
hebei uns wesentli
h stärker.Die Reaktion in Extremberei
hen wird ni
ht völlig reproduziert. Bei p041 und p124 über-s
hreitet die Leitfähigkeit bei fallendem Ci ein Maximum, steigt also ni
ht mehr an, wie das
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Modell es haben will. Da zu Beginn der Messung ein höherer Maximalwert errei
ht wird, kanngmax diese Ers
heinung ni
ht verursa
hen. Im Modell fehlt ein Prozeÿ, der die Leitfähigkeit beikleinsten Ci-Werten wieder absinken lassen kann. Man könnte spekulieren, daÿ in diesem Fallder osmotis
he Beitrag von Malationen zurü
kgeht, die aus Hydrogen
arbonat von der PEP-Carboxylase gebildet werden. Aber es ist ni
ht klar, warum das nur bei wenigen Meÿreihenges
hehen sollte.In der Literatur �ndet man Beri
hte, daÿ die Leitfähigkeit bei extrem hohemCi (10000 ppm)man
hmal wieder ansteigt (Wheeler et al., 1999). Au
h hier kommen Prozesse ins Spiel, dieni
ht im Modell abgebildet wurden. Für ökologis
he Anwendungen s
heinen die repräsentier-ten Prozesse aber ausrei
hend zu sein. Allenfalls bei C4-P�anzen könnte Ci relativ lei
ht dieniedrigen Werte errei
hen, die gelegentli
h zu Diskrepanzen zwis
hen Modell und Messungführen.Die Güte der Li
htreaktion im Modell kann kaum beurteilt werden. Wenn Daten zu unter-s
hiedli
hen Li
htstufen vorliegen, so handelt es si
h um zwei, maximal drei Stufen, die si
hproblemlos mit einem passenden Km;PAR-Wert abbilden lassen. Die dabei erhaltene Palettevon Werten ers
heint mir allerdings sehr breit. Wenn einmal die Leitfähigkeit bei s
hwa
hemLi
ht fast glei
h groÿ ist wie bei vollem Li
ht (Luehea- und Ne
tandra-Arten), bei einer ande-ren Messung (an Q. ilex ) aber ein kleinerer Unters
hied eine viel gröÿere Wirkung hat, liegtes nahe, einen Beitrag der oben genannten �Niveau-Variation� zu vermuten. Eine Klärung desSa
hverhaltes würden gezielte Li
htreihen bringen. Man muÿ aber bea
hten, daÿ die hö
h-sten Li
htintensitäten die Blattemperatur und damit den wirksamen Feu
htegradienten starkerhöhen.Die Luftfeu
htereaktion wird ebenfalls zu grob abgetastet. Bei einigen Meÿreihen wurdemit tro
kenen Bedingungen begonnen (da die no
h niedrigen Lufttemperaturen vormittagsansonsten ein Kondensationsrisiko bedeuten würden) und na
hmittags mit feu
hteren Bedin-gungen weitergema
ht. I
h habe oben s
hon erwähnt, daÿ wir trotzdem einen Rü
kgang derLeitfähigkeit gefunden haben. Na
h dem bisherigen Stand der Wissens
haft kann die eigent-li
he Luftfeu
htereaktion dafür ni
ht verantwortli
h sein, sondern muÿ von einem stärkerenProzeÿ überlagert sein.Die regelmäÿige Rü
kkehr während einer Meÿreihe zu identis
hen Bedingungen ist der-zeit die einzige Mögli
hkeit, eine Trennung zwis
hen den Reaktionen auf die Blattumgebung(Ci, PAR und D) und Fremdein�üssen ( r oder andere, bisher ni
ht berü
ksi
htigte Gröÿen)dur
hzuführen.Zu der Reaktion auf das Bodenwasser lassen si
h nur Literaturdaten hinzuziehen, bei de-nen fast immer der Versu
h unternommen wird, einen Bezug zwis
hen dem pre-dawn waterpotential und einer (unter normalen CO2-Bedingungen und unkontrollierten Umweltfaktorengefundenen) maximalen Leitfähigkeit herzustellen. Die Abnahme der Leitfähigkeit bei aus-tro
knendem Boden verläuft langsamer als im Modell, in dem die zwei Prozesse �Tro
kenheitführt zur ABA-Produktion� und �ABA führt zum Stomatas
hluÿ� getrennt parameterisiertwurden. Mangels Meÿdaten ist der Wert von  r als relatives Maÿ zu betra
hten, dessen Höhevon der gewählten Pumpenstärke abhängig ist und dessen Verlauf von einer mehr oder wenigergesi
herten Reaktionsintensität bestimmt wird.Das temperaturabhängige Verhalten der Stomata wird in dieser Arbeit � wie in der ge-samten Literatur � stiefmütterli
h behandelt. Das hat seine Ursa
he zum einen in der gerin-gen Wirkung von kleinen Temperaturs
hwankungen und zum anderen in den experimentel-len S
hwierigkeiten einer weit abgestuften Temperaturreihe. Die Temperaturabhängigkeit derLeitfähigkeit im Modell spielt nur bei den Arten eine Rolle, wo Messungen über einen gröÿe-140



ren Temperaturberei
h vorliegen, und zwar betragen die Küvettentemperaturen (Blattempe-raturen) bei Q. ilex : 20�30 °C (21�35 °C), bei L. divari
ata und N. megapotemi
a: 25�30 °C(25�33 °C). Hohe Temperaturen gehen einher mit besonders starkem Strahlungsstreÿ und ho-hen Ci-Werten (wegen der geringen Transpirationskühlung bei fast ges
hlossenen Stomata).Die angenommene Temperaturreaktion im Modell beein�uÿt immerhin das Modellergebnis beider Parameterisierung, so daÿ die dort angepaÿten Parameter im Prinzip eine unzurei
hendeTemperaturreaktion kas
hieren könnten. Aber das läÿt si
h ohne isolierte Temperaturände-rungen s
hle
ht untersu
hen. Diese hätten laut Modell nur ö�nende Wirkungen (Abb. 3.11).Mögli
herweise ist dieser E�ekt im Modell zu stark (Meÿreihe p053, s. Fuÿnote auf S. 124)und führt zu den erhöhten Werten für gp bei Luehea und Ne
tandra.6.1.4 Unters
hiede zwis
hen den ArtenIn Tabelle 5.1 sind mehrere Fälle erkennbar. Es gibt auf der einen Seite das �Ei
hen-Verhalten�,gekennzei
hnet dur
h starke Reaktion auf Ci und späte Li
htsättigung. Genauso verhält si
hAspidosperma quebra
ho-blan
o aus dem tropis
hen Tro
kenwald.Im Gegensatz dazu steht das �Birken-Verhalten� mit s
hwa
her CO2-Reaktion und früherLi
htsättigung. Der Baum der Campos Cerrados paÿt in dieser Gruppe.Die Rotbu
he nimmt eine vermittelnde Position nahe der Stielei
he ein. Ihre Li
htreaktionist früher gesättigt, d. h. ihr Gasaustaus
h wird bei s
hwä
heren Li
htverhältnissen relativwenig begrenzt als der der Ei
he (absolut dagegen bleibt die von uns ermittelte Maximalleit-fähigkeit die niedrigste in allen vorgestellten Meÿreihen).Die Regenwald-Arten haben eine Sonderstellung dur
h die annähernd glei
he Leitfähigkeitbei vollem und stark reduziertem Li
ht. Die erhöhte peristomatäre Leitfähigkeit ist mögli
her-weise ein Artefakt, das dur
h einen übers
hätzten Temperaturein�uÿ (s. o.) entsteht.Also bes
hränken si
h Unters
hiede im Regelverhalten auf die CO2- und Li
htreaktion.Bedingt dur
h das Meÿs
hema war es natürli
h zu erwarten, daÿ die CO2-Reaktion der Artenam besten unters
hieden werden kann, und Li
htstufen sind am zweithäu�gsten.Unters
hiede in der Gesamtleitfähigkeit sind re
ht groÿ und ohne System. Die immergrünenArten de
ken die glei
he Spanne ab von 130 (Quer
us ilex ) bis 270 (Ne
tandra megapotemi
a)wie die laubwerfenden Arten von 90 (Fagus sylvati
a) bis 280 mmol m�2 s�1 (Betula tortuosa).6.1.5 ZusammenfassungAbs
hlieÿend kann i
h feststellen, daÿ die Umweltreaktionen der vorliegenden Daten vom Mo-dell zu einen groÿen Teil wiedergegeben werden. Die We
hselwirkung zwis
hen Umweltfaktorenim Modell kann ni
ht vollständig beurteilt werden, da die entspre
henden Meÿvarianten so gutwie immer vers
hiedene Blätter oder vers
hiedene Individuen umfaÿten, und stets Niveauun-ters
hiede von  r im Spiel sind.Trotz der sehr an CO2 orientierten Experimente ist die erzielte Vorhersagequalität desModells dur
haus befriedigend und ermuntert, diesen Weg weiter zu gehen. Nun sind dedizierteExperimente gefragt, die konsistentes Datenmaterial speziell zur Parameterisierung der Luft-und Bodenfeu
htereaktion und zum Abklopfen des Modells produzieren (Vors
hläge dazu imAbs
hnitt 6.3). 141



6.2 Bestimmung des Wasserpotentials  rAm Anfang der Arbeit stand die Frage, ob das Modell eine vernünftige Methode liefern kann,das wirksame Bodenwasserpotential in Wurzelnähe dur
h inverse Modellierung zu bestimmen.Handelt es si
h hier bloÿ um ein �Tuning� des Modells, oder ist die Bere
hnung von  r-Wertenzu Meÿpunkten sinnvoll?Ohne Meÿdaten für  r muÿ es bei der zugegebenermaÿen etwas willkürli
hen Parameteri-sierung der Wirkungskette von  r über Xylem-ABA auf ko bleiben, die ni
ht berü
ksi
htigt,daÿ Arten ganz unters
hiedli
h sensibel für Bodentro
kenheit sind. Darum wiederhole i
hno
hmal, daÿ die bere
hneten  r-Werte Relativwerte sind � und zwis
hen den Arten ni
htverglei
hbar sind. Sie wurden nur über die Pumpenstärke näherungsweise angegli
hen.6.2.1 VerbesserungenDamit die Bestimmung von  r über das Modell funktionieren kann, muÿ ein gutes restli-
hes Modellverhalten vorausgesetzt werden. Das bedeutet, daÿ  r so wenig wie mögli
h zumAusglei
h von Fehlreaktionen des Modells (und natürli
h au
h von Meÿfehlern) miÿbrau
htwird.Eine mögli
he Verbesserung der jetzigen Vorgehensweise könnte daher sein, die Meÿdatenmit ihrer inhärenten Streuung zuerst zu standardisieren: innerhalb einer Reihe, in der nurein Umweltfaktor (auÿer  r) verändert wird, könnte man die Meÿpunkte glätten. Man würdedazu eine Anpassung an Funktionen (vor allem Sättigungsfunktionen) verwenden, die aus einerGesamts
hau der Experimente als typis
he Reaktionsform auf diesen Umweltfaktor abgeleitetwurden. Die Funktion wäre dur
h die (angenommene) Veränderung von  r etwas verzerrt;das müÿte geeignet kompensiert werden (z. B. indem man nur Korrekturen in einem kleinenZeitfenster zuläÿt und zeitli
h entfernte Punkte � deren  r ganz anders sein könnte � ni
htmit eins
hlieÿt).Detaillierte Modelle von Wurzelsystemen (Doussan et al., 1998) in Kopplung mit me
hani-stis
hen Wassermodellen (Thornley, 1996) könnten in Zukunft dazu beitragen, eine brau
hbareempiris
he Wasserbilanz aus Angebot und Verbrau
h an der Wurzel zu bere
hnen.Letztli
h steht und fällt die Brau
hbarkeit dieses Verfahrens mit der Gültigkeit der An-nahme, daÿ  r hauptverantwortli
h für den beoba
hteten Tagesgang ist und ni
ht eine lokaleABA-Produktion im Blatt oder andere Faktoren. Si
her spielt die s
hwankende Ö�nungsbe-reits
haft dur
h endogene Rhythmen hier au
h mit hinein. Zu sol
hen Prozessen ist aber ni
htsDe�nitives bekannt, so daÿ wenigstens im Augenbli
k die einfa
hste Hypothese au
h die sinn-vollste ist. Was die lokale Synthese von ABA angeht, so wird diese nur mit Streÿsituationen(v. a. Welkestreÿ) in Verbindung gebra
ht (Hartung et al., 1998; Daeter und Hartung, 1995;Wang und Jia, 1995), die entweder dur
h geeignete Bedingungen ausges
hlossen oder erkanntwerden können.6.2.2 ZusammenfassungEs konnte gezeigt werden, daÿ die Tagesverläufe von  r in der Mehrzahl der Fälle plausibelsind. Es ist immer wieder ein Zusammenhang mit dem Wetterges
hehen zu sehen. Mit denbespro
henen Unsi
herheiten der artspezi�s
hen Parameterisierung kann die Methode aberni
ht zweifelsfrei validiert werden. Weitere Experimente, darunter au
h Bewässerungsversu
he,sind erforderli
h. 142



6.3 Aufbau der ExperimenteAus dem bisher gesagten lassen si
h die bisherigen Experimente bewerten und einige Folge-rungen für den Aufbau zukünftiger Experimente ableiten.6.3.1 Bisherige MessungenGünstig: Meÿreihen eines Umweltfaktors. Die Organisation der Meÿreihen als CO2-Reihen hatte sein Gutes. Dur
h wiederkehrende Normalkonzentrationen von Ca = 360 ppmwurde eine überlagerte Drift der Leitfähigkeit im Tagesverlauf si
htbar. Es war wi
htig, dieIntensität dieses Tagesganges zu kennen, um die Ges
hlossenheit der Meÿdaten (d. h. dieAbwesenheit von Fremdein�üssen) einzus
hätzen.Bedingt dur
h das glei
hzeitige Interesse an A(Ci)-Daten wurde auf Meÿreihen andererUmweltfaktoren verzi
htet. Die Zusatzexperimente an Q. ilex, nämli
h die einzelne Li
htreihein p420b und die Luftfeu
htereihe in p406, helfen bei der Parameterisierung des Stomata-verhaltens mehr als die kompletten CO2-Reihen bei reduziertem Li
ht und die vormittagsund na
hmittags in mehreren kurzen CO2-Reihen angebotenen Feu
htestufen, die dur
h denTagesgang ohnehin ni
ht mehr direkt miteinander verglei
hbar waren.Ungünstig: Unsi
herheit von Ci. Da Ci am Ende der Bere
hnungskette steht und si
halle Unsi
herheiten akkumulieren, ist Ci in allen Meÿdaten der gröÿte S
hwa
hpunkt. Ande-rerseits ist Ci sehr wi
htig für die Stomatareaktion, weil es bei den am Standort vorgegebenenBodenwasserbedingungen und ausrei
hend Li
ht einen viel gröÿeren Ein�uÿ auf die Leitfähig-keit hat als die Luftfeu
hte.Um Ci genauer bestimmen zu können, sind wie auf ein mögli
hst groÿes Wassersignalangewiesen. Das läÿt si
h auf drei Weisen erhalten:1. ein groÿes Feu
htede�zit D sorgt in der Regel für hohen Wasser�uÿ aus dem Blatt. �Allerdings kann ein starker Transpirationsstreÿ über längere Zeit zu ABA-Produktion imBlatt und irreversibel s
hlieÿenden Stomata führen, was im Modell ni
ht na
hvollzogenwerden kann.2. mehrere glei
hzeitig eingespannte Blätter oder allgemein eine groÿe Blatt�ä
he erhöhenden Wasseraustaus
h, aber au
h die Kopplung des Küvettenklimas an die Transpirati-on. je gröÿer die eingespannte Blatt�ä
he, desto stärker wirkt si
h die unglei
hmäÿigeBeleu
htung aus. Bei hohen Li
htstärken ist das für die Li
htreaktion ni
ht wi
htig, dadie si
h ohnehin in der Sättigung be�ndet, aber die inhomogene Verteilung der Blattem-peratur ist ein groÿes Problem.3. günstige Bedingungen für das Ö�nen der Stomata führen zu einer groÿen Leitfähigkeitund einem ordentli
hen Wassersignal.Das Stomataverhalten läÿt si
h daher prinzipbedingt bei ungünstigen Bedingungen, alsokleinen Leitfähigkeiten, s
hle
ht messen. Als S
hluÿfolgerung kann deshalb festgehalten wer-den, daÿ man bei Meÿreihen eines Umweltfaktors gut daran tut, die restli
hen Faktoren so zuwählen, daÿ ein mittleres bis hohes Grundniveau vorgegeben wird.143



Ungünstig: paralleler Verlauf von Ci und D. Wenn ein Blatt stark auf CO2 reagiertund daher seine Transpiration bei steigendem Ci eins
hränkt, sinkt die Luftfeu
hte (die si
haus Eingangsfeu
hte und transpirierterWassermenge zusammensetzt) in der Küvette ab. Dannlaufen Ci und D parallel. Das ist gut zu sehen bei den Meÿdaten von Quer
us ilex, Quer
usrobur und Luehea divari
ata.Dieses glei
hsinnige Verhalten ers
hwert die Trennung der beiden Umweltein�üsse und hatbei der Parameterisierung dazu beigetragen, daÿ vor allem mit den CO2- und Li
htparame-tern justiert wurde (Abs
hnitt 6.1.4), aber kaum mit der Luftfeu
htereaktion. Allgemein ist esbei jeder Meÿreihe eines Umweltfaktors sinnvoll, die anderen konstant zu halten, aber geradebei CO2-Reihen ist eine konstante Luftfeu
htereaktion besonders wi
htig. Die S
hwierigkeitist nur, wel
he Gröÿe letztli
h als treibende Kraft der Feu
htereaktion angesehen wird. Istes die relative Feu
hte h wie im Ball-Berry-Modell, das Dampfdru
kde�zit D, das si
h imGegensatz zu h mit der Blattemperatur verändert und im Modell die peristomatäre Tran-spiration antreibt, oder die Transpirationsrate E selber, die im Modell das Wasserpotentialabsenkt (oder absenken würde, wenn der me
hanis
he Vorteil ni
ht glei
h dem hydraulis
henWiderstandverhältnis gewählt worden wäre)?Seit 1998 haben wir dur
h Gegenregeln der Eingangsfeu
hte versu
ht, die Prozesse zutrennen. Konstanthalten von h kann mit den Meÿwerten des Miniküvettensystems alleine ge-s
hehen (weil die relative Luftfeu
hte angezeigt werden kann). Beim We
hsel zu höheren Cisteigt D um wenige Prozent, weil die Blattemperatur bei verminderter Transpiration steigt(p402, p403, p419, p420). Um dagegen D konstant zu halten, muÿ es während der Messung be-re
hnet werden. Die Luftfeu
hte muÿ dann mit Ci ansteigen (p404, p405, p418, p429�p432).Wir haben ni
ht versu
ht, die Transpirationrate E zu stabilisieren, da es wenigstens sehrs
hwierig, wenn ni
ht unmögli
h ist, für den gesamten Berei
h von Ci die glei
he Leitfähigkeitzu erhalten. Der Grund ist folgender: in Abb. 3.13 oben müÿte ein S
hnittpunkt zwis
hen derLeitfähigkeitskurvens
har g(D)-E(D) und der Vertikalen E = 
onst gefunden werden (es kannau
h zwei S
hnittpunkte geben). Das erforderli
he D würde in der Abbildung dem Kehrwertder Steigung vom Ursprung zum S
hnittpunkt entspre
hen. Bei zu groÿem Zielwert von E(Vertikale zu weit re
hts) gibt für hohes Ci keinen S
hnittpunkt mehr, d. h. diese Transpirati-on kann unter den gegebenen konstanten Li
ht-, Temperatur- und Bodenwasserverhältnissenbei keiner Luftfeu
hte errei
ht werden. Bei kleinem Zielwert von E (Vertikale zu weit links)existiert zwar der S
hnittpunkt, führt aber bei kleinem Ci zu groÿer Steigung, also sehr hoherLuftfeu
hte (mit entspre
hendem Kondensationsrisiko). Glei
hzeitig ist das Signal der Was-serdampfdi�erenz klein und führt zu unsi
heren Ci-Werten.Eine ideale Trennung der CO2- und Luftfeu
htereaktion würde also nur erfolgen, wenn manD als maÿgebli
he Gröÿe ansieht. Letztli
h ist die Luftfeu
htereaktion aber wohl do
h ni
htstark genug, daÿ die beiden Varianten D = 
onst und h = 
onst einen groÿen Unters
hiedma
hen würden.6.3.2 Wüns
heZusammengefaÿt lassen si
h folgende Wüns
he für zukünftige Experimente formulieren:� gmax sollte bei jedem Meÿblatt bestimmt werden (geeignete Bedingungen), um die intra-spezi�s
he Variation wenigstens zum Teil zu erfassen. Eventuell ist es sinnvoll, Fusi
o

ineinzusetzen, um die Pumpenaktivität auf das Maximum zu steigern (Marrè, 1979; Jahnet al., 1996). 144



� Meÿreihen mit Variation eines Umweltfaktors und Konstanthalten der anderen gestattenden besten Zugri� auf einzelne Modellparameter.� Die anderen Umweltfaktoren sind so einzustellen, daÿ die Leitfähigkeit ni
ht zu kleineWerte annimmt, um Ci mögli
hst verläÿli
h bere
hnen zu können � die Leitfähigkeitdarf aber au
h ni
ht ständig am oberen Ans
hlag sein.� Die Blattemperatur sollte genauer gemessen werden können. Mögli
herweise hilft beiausrei
hend ausgedehnten Blättern eine IR-optis
he Temperaturmessung, um repräsen-tative Werte für die Blatt�ä
he statt Punktdaten zu bekommen.� Statt vollem Li
ht verwende man lieber einen 50%-Neutralgrau�lter, um die Unsi
her-heit einer heterogenen Übertemperatur des Blattes zu halbieren (was dur
h eine ho-mogene Li
htquelle wesentli
h unterstützt würde) und somit den wirksamen Feu
hte-gradienten, gw und Ci wesentli
h zuverlässiger zu bestimmen. Die Stomatareaktion isttrotzdem in oder nahe bei der Li
htsättigung.� Als jeden zweiten Meÿwert wird ein Referenzpunkt angefahren, um den Tagesgang vonder Reaktion auf die blattnahen Umweltfaktoren zu trennen.� Den Ein�uÿ der Temperatur müÿte man isoliert untersu
hen (Temperaturreihen werfenallerdings erst re
ht die Frage auf, wel
he Maÿzahl der Luftfeu
hte konstant bleibensollte, da D besonders temperaturabhängig ist).� Proxy-Daten für  r müssen gefunden werden: das pre-dawn water potential kann evtl.als morgendli
her Anfangswert dienen (zum störenden Ein�uÿ von atmosphäris
hen Be-dingungen vgl. Sellin (1996)); Bodenproben geben Aufs
hluÿ über die Gröÿenordnungdes Potentials und liefern vermutli
h eine Grenze na
h oben ( r wird negativer sein);eine Messung der Gesamttranspiration des Baumes (Hitzepulsmethode) kann weitereHinweise für die Ausbeutung der wurzelnahen Wassermengen geben.� Veränderungen von  r werden dur
h massive Bewässerung provoziert.� Geometris
he Daten aus mikroskopis
hen Messungen werden zur Parameterisierung her-angezogen.� Me
hanis
he Daten (Dru
k-Volumen-Kurven) werden zwar nur in Ausnahmefällen meÿ-bar sein, würden aber die Problematik des me
hanis
hen Vorteils genauer beleu
hten.� ABA-Messungen im Xylemsaft würden helfen, die  r-Reaktion zu belegen und zu para-meterisieren.Was die gewüns
hten Gaswe
hselmessungen angeht, sind die drei wi
htigsten Probleme� der Zeitaufwand für mehrere Messungen, wenn man ein S
reening vieler Arten brau
ht,� die Streuung zwis
hen Individuen, die mit der Anzahl der Messungen ni
ht geringerwird,� Kondensationsprobleme, die die erzielbaren Luftfeu
hten und Temperaturen in der Kü-vette eins
hränken. 145



Die  r-bezogenen Messungen lassen si
h mit übli
hen Methoden im Feld dur
hführen.Geometris
he Daten lassen si
h na
hträgli
h anhand von La
kabzügen und S
hnitten vonBlattproben bestimmen. Die Arbeit mit Dru
ksonden an S
hlieÿ- und Nebenzellen und ABA-Analysen sind dagegen mit Si
herheit auf das Labor bes
hränkt; die benötigtenWerkzeuge sindni
ht allesamt Standardware, und die Methoden müÿten zunä
hst erstmal erarbeitet werden.6.4 Modellieransatz, -annahmenNa
h der Bespre
hung der Experimente komme i
h zu den Annahmen im Modell. Viele derAnnahmen fuÿen auf etabliertem Wissen oder wurden s
hon in Kapitel 3 begründet. Anderesind s
hli
ht Arbeitshypothesen, die einer kritis
hen Diskussion bedürfen.6.4.1 ReaktionenDie Luftfeu
hte. Die peristomatäre Transpiration ist s
hon seit Jahrzehnten ein Kandidatfür den Me
hanismus der Luftfeu
htereaktion, und au
h neuere Experimente s
hlieÿen diesenMe
hanismus ni
ht aus (Bun
e und Ziska, 1996; Yong et al., 1997). Es gibt zwar dur
hausHinweise auf eine direkte Evaporation aus der S
hlieÿzellenwand für Ei
hen-, Pappeln- undUlmenarten (Appleby und Davies, 1983) und andere P�anzen (Lös
h und Tenhunen, 1981),aber eine merkli
he Potentialabsenkung der S
hlieÿzellen aufgrund peristomatärer Transpi-ration benötigt na
h meiner Re
hnung sehr hohe hydraulis
he Widerstände, die wiederumden peristomatären Anteil des Stromes bei geö�neten Stomata stark reduzieren würden (An-hang C).In der vorgestelltenModellparameterisierungwird der andere Me
hanismus, die Absenkungdur
h die stomatäre Transpiration, regelre
ht �abges
haltet�. Das ist die Konsequenz aus derWahl des me
hanis
hen Vorteils �, der einerseits Rg=Rs ni
ht übers
hreiten darf, weil sonst dieTranspiration eine Stomataö�nung bewirkt, und andererseits die (wenigen) experimentellenBefunde auf eine untere Grenze bei etwa 2 deuten. Mit dem Kompromiÿ � = Rg=Rs hatdie stomatäre Transpiration keinen Ein�uÿ mehr auf die gewi
htete Dru
kdi�erenz �p. Dasist zumindest wa
klig zu nennen, da kleine Abwei
hungen im Bau des Blattes Reaktionen inbeide Ri
htungen zur Folge hätten: ist � morphologis
h bedingt etwas gröÿer, unterstützt dieTranspiration das Ö�nen der Stomata (eine gefährli
he Rü
kkopplung), ist � zufällig etwaskleiner, würde das S
hlieÿen bei tro
kener Luft verstärkt. Als Ingenieur würde man einenRegelme
hanismus so ni
ht konstruieren.Auÿerdem zeigen Messungen von Assmann und Grantz (1990), daÿ die Stomata bei hohemD s
hneller ö�nen, wenn ein entspre
hender Impuls kommt, da die Transpiration bei hohemD den Gegendru
k der Nebenzellen senkt. Zumindest bei den untersu
hten Arten Sa

harumspp. und Gly
ine max �ndet daher kein Aushebeln dieser Reaktion statt. Saliendra et al.(1995) benutzen eine Dru
kkammer für den Wurzelberei
h, mit der eine allgemeine Anhebungdes Wasserpotentials in der P�anze errei
ht wird. Das führte jedesmal zu einer Ö�nung derStomata � au
h hier kann das Aushebeln ni
ht zutre�end sein. Dynamis
he Betra
htungenzur Luftfeu
htereaktion, wie etwa von Grantz (1990) bes
hrieben, bieten jedenfalls am ehesteneinen Ansatzpunkt für die Bes
hreibung der Prozesse.In der Literatur �nden si
h vers
hiedene Hinweise, daÿ ABA eine aktive Reaktion aufLuftfeu
hte vermittelt (z. B. Bun
e und Ziska, 1996). Um das im Modell einzubauen, wäreder s
hon angespro
hene ABA-Haushalt erforderli
h, über den erst re
ht zuwenig bekannt ist.146



Allerdings leiten Bun
e und Ziska den Ein�uÿ von ABA aus einer fehlenden Luftfeu
htere-aktion bei sehr niedrigem Ci ab � im Verglei
h zu einer merkli
hen Reaktion bei normalenCO2-Konzentrationen. Ihre Messungen fanden bei PAR = 1100 µmol m�2 s�1, Tl = 25 °C undD < 15:7 mmol mol�1 statt. Sie fanden bei Abwesenheit von CO2 Leitfähigkeiten, die aus mei-ner Si
ht vermutli
h die maximal mögli
hen Leitfähigkeiten sind: z. B. 1270 mmol m�2 s�1 beiChenopodium album, dazu vgl. unsere Meÿdaten an der glei
hen Art (Kattge et al., 1997)).Also könnte intern sehr wohl eine Reaktion auf Luftfeu
hte vorliegen, die nur dur
h den stär-keren CO2-Ein�uÿ am Ans
hlag gehalten wird (ähnli
h wie bei unseren Meÿreihen p136a/b,wenn man nur die Meÿdaten betra
htet und Folgerungen aus Modellre
hnungen über  r bei-seite läÿt). Ein Gegenexperiment von Yong et al. (1997) zeigt denn au
h eine no
h vorhandeneLuftfeu
htereaktion in Abwesenheit von externem CO2. Darum bevorzuge i
h vorläu�g no
hpassive Me
hanismen.Die Feed forward-Reaktion, bei der die Leitfähigkeit in tro
kener werdender Luft so starksinkt, daÿ sie die Transpiration reduzieren kann, ist na
h Lös
h und Tenhunen (1981) fürmindestens 70 Arten gezeigt worden. Wir �nden bei denjenigen unserer Meÿdaten mit diesemVerhalten na
h der Parameterisierung au
h ein niedrigeres  r. Mit Luftfeu
htereihen wäre nunzu prüfen, ob die peristomatäre Transpiration ni
ht do
h verna
hlässigt werden kann.Die Li
htreaktion. Im Modell wird zwar die bekannte Sättigungs
harakteristik der Li
ht-reaktion dur
h die Steuerung der Pumpen abgebildet, aber der zusätzli
he ö�nende E�ektvon blauem Li
ht (vgl. Kapitel 2) ist ni
ht enthalten. Es wäre denkbar, daÿ blaues Li
hteinen Beitrag zum Tagesgang der Leitfähigkeit liefert, da es s
hon in sehr niedrigen Inten-sitäten wirksam ist. Dazu sollte man den Anteil an blauem Li
ht in der Küvette mit einemSpektralphotometer aufzei
hnen. Darüber hinaus könnte man versu
hen, bei Bedarf den Ta-gesgang dur
h Hinzudosieren von blauem Li
ht auszuglei
hen.Sollte si
h herausstellen, daÿ der Blauanteil im Li
ht mit dem Tagesgang des bere
hneten r korreliert, muÿ die Blauli
ht-Reaktion in das Modell aufgenommen werden. Die Li
htmes-sung in der Küvette müÿte dann um einen blauemp�ndli
hen Sensor erweitert werden.Die Me
hanik des Ö�nens. Das Konzept des me
hanis
hen Vorteils wurde aus der Lite-ratur übernommen und ist � wie i
h gezeigt habe � mit gemessenen Dru
k-Volumen-Kurvenverträgli
h. Man könnte diese Kurven aber au
h anders interpretieren: anstatt die Ö�nungs-weite von der gewi
hteten Dru
kdi�erenz abhängig zu ma
hen, könnte man annehmen, daÿsie vor allem dur
h den S
hlieÿzellendru
k bestimmt wird, und daÿ die Nebenzellen nur einemodi�zierende Rolle spielen: b = f(pg)� kps (6.1)Die Funktion f hat lei
ht sigmoiden Charakter. Die Ö�nungsweite wird bei vorhandenem Ge-gendru
k der Nebenzellen linear abgesenkt (mit konstantem Faktor k). Das entspri
ht einervertikalen statt horizontalen Vers
hiebung der Dru
k-Volumen-Kurve in Abb. 3.5. Der me
ha-nis
he Vorteil na
h Gl. 3.2 wäre damit von der Phase der Ö�nung abhängig. � wäre groÿ kurzvor Beginn der Ö�nung (Spannungsphase) und bei hohem S
hlieÿzellendru
k, da pg in beidenFällen eher wenig an der Ö�nungsweite ändern kann. � wäre klein im ras
h ansteigenden Teilvon f(pg) (Motorphase), da die relative Wirkung von pg diejenige von ps übersteigt. In diesemSinne könnte man au
h die Ergebnisse von Klein et al. (1996) verstehen, die eine sehr geringe147



Gegendru
kwirkung der bena
hbarten Epidermiszellen von Vi
ia faba festgestellt haben. Mög-li
herweise ist die Anordnung der S
hlieÿzellen im Verglei
h zur Umgebung au
h so variabel,daÿ bei man
hen Arten ein Übereinandergleiten ohne groÿen Widerstand statt�ndet.Das oben kritisierte Aushebeln der hydropassiven S
hlieÿreaktion wäre mit dieser Formu-lierung hinfällig.Diese Überlegungen haben aber eine Änderung der Steady-State-Glei
hungen zur Folge, dieja das Konzept der gewi
hteten Dru
kdi�erenz benutzen und dafür die Fallunters
heidungentre�en.Der Wasserhaushalt. Das Modell könnte in dieser Ri
htung no
h weiter vereinfa
ht wer-den. Der osmotis
he Anteil in ps ist im Modell aufgrund des groÿen Volumens s
hon gering. Inder Realität wird ein Teil der Ionen, die die S
hlieÿzelle verlassen, im Apoplasten in Komple-xen gebunden (Canny, 1995) und verliert damit die Fähigkeit, einen Beitrag zum Gegendru
kps zu leisten. Und da das e�ektive Nebenzellenvolumen ni
ht s
harf begrenzt und die Ver-dünnung ho
h ist, wäre eine sinnvolle Vereinfa
hung, diese mobile osmotis
he Komponente alsvollständig unwirksam zu erklären. ps würde dann nur no
h aus dem transpirationsabhängigenWasserpotential und dem immobilen osmotis
hen O�set bestehen (der für die Grundeinstel-lung des Systems gebrau
ht wird, s. Abb. 3.4.2).Die S
hlieÿzelle würde ihren Dru
k dagegen weitgehend unabhängig von der umgebendenEpidermis regeln. Mott et al. (1999) benutzt ein ähnli
h reduziertes Modell der Hydraulik,um die hydraulis
he Kopplung zwis
hen bena
hbarten Stomata zu untersu
hen. Das heiÿt,die Leitfähigkeit wird � in Übereinstimmung mit vers
hiedenen Wurzelteilungsexperimenten,die zwis
hen hydraulis
hem und hormonellem Bodentro
kenheitssignal unters
heiden � ni
htdirekt vom Blattwasserpotential bestimmt, wie es no
h im Modell von Stewart und Dwyer(1983) der Fall war. Im Gegensatz dazu steht die Au�assung, daÿ die Stomata mit ihrerRegelung Embolien im Xylem vermeiden helfen (Jones und Sutherland, 1991), so daÿ eineumgekehrte Kontrolle stattfände. Darum bleibt o�en, ob und wie der hydraulis
he Zustanddes ganzen Baumes (und die Baumhöhe) in Zukunft in das Modell eingebaut werden sollte.Ho
hre
hnen von einer Pore auf das Blatt. Glei
h zu Anfang von Kap. 3 ist zu lesen,daÿ die Verhältnisse an einem Stomatakomplex auf das gesamte Blatt ho
hgere
hnet werden.Diese Grundannahme würde ni
ht mehr gelten, wenn si
h Teile des Blattes unabhängig vonanderen Teilen verhielten. Nun kann gezeigt werden, daÿ die Stomata aus rein hydraulis
henGründen innerhalb eines in si
h hydraulis
h verbundenen Berei
hes zu koordiniertem Ver-halten neigen (Mott et al., 1999). Die Kopplung funktioniert über das Wasserpotential undist umso höher, je gröÿer seine Absenkung dur
h Transpiration ist. Bei homobaren Blätternsollten daher normalerweise keine Probleme auftreten, nur bei sehr hoher Luftfeu
hte könnensi
h die einzelnen Stomatakomplexe �unents
hlossen� verhalten.Bei heterobaren Blättern endet die Kommunikation der Stomata untereinander an denBlattadern. Im Extremfall können man
he Bezirke s
hlieÿen und andere ni
ht, es kommt zupat
hy stomatal 
losure. Nun hat beispielsweise Q. ilex heterobare Blätter. Die experimen-tellen Daten zeigen aber trotzdem ein � was den Gastaus
h des gesamten Blattes angeht �unau�älliges Verhalten. Denn wenn hier ein partielles S
hlieÿen vorläge, müÿten glei
hzeitigLeitfähigkeit und Photosynthese um den Anteil der inaktiven Blatt�ä
he reduziert sein, wobeiCi glei
h bleiben würde. Also müÿten gw(Ci)- und A(Ci)-Diagramme glei
hsinnig reduziertsein. Die Meÿwerte einer Reihe liegen aber im wesentli
hen auf derselben A(Ci)-Sättigungskur-148



ve (für Q. ilex s. Abb. 5.1). Zumindest in unseren Meÿdaten ist pat
hiness also kein Problem,und damit ist die Ho
hre
hnung von einer Pore auf das gesamte Blatt unter dem vermessenenBerei
h der Umweltbedingungen gere
htfertigt.6.4.2 Grenzen der GültigkeitExtreme Umweltein�üsse können im Blatt sekundäre Reaktionen auslösen, die im Modellni
ht berü
ksi
htigt sind: dazu gehören die Folgen von Hitzestreÿ oder Einfrieren der Blätter,von photooxidativen S
hädigungen, lokalem Welkestreÿ mit begleitender ABA-Produktion imBlatt oder au
h Taubildung auf der Blattober�ä
he. I
h habe au
h s
hon erwähnt, daÿ sehrhohe CO2-Konzentrationen (10000 ppm) reversibel zu einer Erhöhung der Leitfähigkeit führenkönnen, was imModell ni
ht mögli
h ist. All diese Bedingungen liegen auÿerhalb des geda
htenEinsatzberei
hes für das Modell.Eine andere Sa
he sind Spurengase mit s
hädigender Wirkung. Sie sind zwar genausowenigim Modell vorgesehen, aber da das Modell mögli
hst nahe an biologis
hen oder physikalis
henProzessen konstruiert wurde, ist es relativ lei
ht erweiterbar, um die Di�usion weiterer Gaseund ihre eventuell bekannten Angri�spunkte mit zu erfassen. Falls die S
hädigungsme
hanis-men ni
ht bekannt sind und es nur um die Auswirkung auf den Gasaustaus
h geht, wäre manmit gezielten Meÿreihen und inverser Modellierung in der Lage, der Ein�uÿ von S
hadsto�-konzentrationen auf die Einzelprozesse zu quanti�zieren.Bleiben wir aber bei �physiologis
h verträgli
hen� Bedingungen für das Blatt. Der Berei
hvon Werten, den unsere Meÿdaten abde
ken, wird vom Modell gut wiedergegeben, auÿer daÿbei kleinsten Ci-Werten das Modell immer stärker ö�net, während in der Realität der anfäng-li
he Ö�nungsdrang gelegentli
h zurü
kgeht. Es wirkt man
hmal, als wäre das Pulver s
hnellvers
hossen, oder weniger salopp ausgedrü
kt: ein nötiges Substrat für die Ö�nung stehe na
heiner Weile ni
ht mehr in ausrei
hender Menge zur Verfügung (Malat? siehe oben). KeineMeÿdaten liegen vor für sehr kühle oder sehr heiÿe Bedingungen für das Einzelblatt (im Sin-ne einer Di�erenz zu der Umgebungstemperatur). Darum kann ni
ht belegt werden, daÿ dasModell ein vernünftiges Temperaturverhalten hat. Es wäre auÿerdem fragli
h, ob Messungenan einem Blatt relevant sind, wenn es unter völlig anderen Bedingungen gehalten wird wie derRest der P�anze. Die auf der Wuns
hliste genannten Temperaturreihen würden daher wohlauf Messungen zu vers
hiedenen Jahreszeiten hinauslaufen.6.4.3 Mathematis
he Betra
htungenNäherung der konstanten Volumina. Um exakt zu bleiben, müÿte man die Volumen-abhängigkeit auss
hreiben und dann Vg und Vs über die Dru
k-Volumen-Kurven (3.12) dur
hdie Drü
ke pg und ps ersetzen. Zum Beispiel würde man folgenden Ausdru
k für �ig erhalten:�ig = �i;0g V 0g =Vg = �i;0g =�g= �i;0g � 2 �(pg=�g + �maxg )�q(pg=�g + �maxg )2 � 4 pg=�g�maxg � (6.2)Im folgenden würde man diesen Term in (3.58) einsetzen, den Nenner na
h oben bringen, na
hder Wurzel auflösen und quadrieren. Dann hätte man eine Glei
hung vierten Grades für pg,in der die Leitfähigkeit quadratis
h und linear auftau
ht. Glei
hungen vierten Grades lassensi
h zwar analytis
h lösen, aber die Lösung für pg würde mehrfa
he Wurzeln der Leitfähigkeit149



enthalten, so daÿ die simultane Lösung der Beziehung zwis
hen gewi
hteter Dru
kdi�erenzund Leitfähigkeit (3.7) unmögli
h wäre.Do
h selbst wenn wir uns hier auf eine re
ht unsinnige Näherung einlassen würden und dieDru
k-Volumen-Kurve linearisierten, wäre uns ni
ht wirkli
h geholfen: die Glei
hungen für pgund ps sind au
h no
h über die Konzentrationen gekoppelt, weil in der Steady-State-Lösungfür 
g und 
s si
h das aktuelle Volumenverhältnis � = Vs=Vg verbirgt, und zwar in einer Wurzelund im Nenner. Es ist klar, daÿ allein s
hon die Entkopplung zu komplexen Ausdrü
ken führenwürde, die wiederum die simultane Lösung mit dem Zusammenhang g-Æp verhindern würde.I
h habe es s
hlieÿli
h no
h mit der Annahme versu
ht, daÿ Vs im wesentli
h konstant bleibt.Au
h damit kommt man ni
ht weiter.Nun bestünde die Mögli
hkeit, sol
he Glei
hungssysteme mit numeris
hen Methoden itera-tiv zu lösen. I
h habe darauf aber aus zwei Gründen verzi
htet: erstens habe i
h das dynamis
heModell, mit dem das Zeitverhalten dur
h numeris
he Integration der Di�erentialglei
hungenbere
hnet werden kann; man muÿ dann abwarten, bis si
h ein Glei
hgewi
ht einstellt. DieseMethode ist si
her weniger e�zient als ein numeris
her Algorithmus zur Lösung des ni
htli-nearen Steady-State-Glei
hungssystems. Aber, und das ist das zweite Argument, ein sol
herAlgorithmus würde immer no
h zuviel Re
henzeit kosten, um das Stomatamodell als Teil-modell in einem groÿen, räumli
h und zeitli
h ho
haufgelösten Modell betreiben zu können(s. u.).4)Darum habe i
h den Weg gewählt, eine Näherungslösung für die Leitfähigkeit zu su
hen,der si
h im Verglei
h mit den dynamis
h veränderli
hen Volumina ja au
h bewährt hat. Fürzukünftige Veränderungen an den Modellglei
hungen wird allerdings eine neue Steady-State-Lösung benötigt. Wenn die Me
hanik des Ö�nens und die Luftfeu
htereaktion aber wie obenbes
hrieben vereinfa
ht wird, rü
kt eine vollständige analytis
he Lösung wieder in den Berei
hdes Mögli
hen.Unerwartetes bei der Luftfeu
htereaktion. Das Konzept für die Luftfeu
htereaktion istdie Absenkung des Wasserpotentials über das Widerstandsnetzwerk bei steigender Transpirati-on. Ihre Bere
hnung war umständli
h, weil die abnehmende Leitfähigkeit auf die Transpirationrü
kkoppelt und die Glei
hungen (3.7) und (3.57,3.58) simultan gelöst werden muÿten. Dazuhabe i
h die gewi
htete Dru
kdi�erenz �p in zwei Anteile aufgeteilt, einen von gw unabhängi-gen Anteil �pabs und einen abhängigen Anteil �plin. In einem früherem Entwi
klungsstadiumdes Modells war es so, daÿ der Luftfeu
hteein�uÿ nur über den Term mit �plin wirken würde.Deshalb muÿte �plin positiv sein, sonst wäre keine Absenkung der Leitfähigkeit erfolgt.In der jetzigen Formulierung des Modells wirkt si
h die Luftfeu
hte an den Stomata vorbei,eben peristomatär, auf die Wasserpotentiale aus. Das führt na
h (3.57,3.58) zu einer Verän-derung von beiden Anteilen von �p. Für mi
h war dabei unerwartet, daÿ es ständig zu einemnegativen linearen Anteil�plin kam und daÿ das Modell trotzdem in die ri
htige Ri
htung rea-gierte. Diese Eigens
haft will i
h anhand von Abbildung 6.3 erklären, die die mathematis
henZusammenhänge illustriert.Ents
heidend ist, daÿ beide Anteile, �plin und �pmax, mit tro
kenerer Luft negativerwerden. Die Absenkung von �pmax wird si
h als eine absolute Vers
hiebung direkter auf dieDru
kdi�erenz aus und kompensiert den lei
hten Anstieg von �p(gst).4)Denn Iterationen brau
hen je na
h den konkreten Zahlenwerten unters
hiedli
h viele Dur
hläufe, aber diegroÿen Modelle können derzeit nur auf Groÿre
hnern mit vektorieller oder paralleler Verarbeitung s
hnell genuglaufen. Die Vektorar
hitektur führt nur dann zu Laufzeitvorteilen, wenn viele Stomataleitfähigkeiten parallelbere
hnet werden können, ohne daÿ in jedem Einzelfall unters
hiedli
h viele S
hritte erforderli
h sind.150
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Abbildung 6.3: Zur Diskussion der mathematis
hen Eigens
haften der Luftfeu
hteabhängigkeit in der simul-tanen Lösung der me
hanis
hen und hydraulis
hen Beziehungen zwis
hen Dru
kdi�erenz und Leitfähigkeit.Dur
hgezogene Linie: me
hanis
he Beziehung (in den drei Formulierungen). gmax beträgt 0.4mol m�2 s�1.Gestri
helte Linien: hydraulis
he Beziehung �p(gst) für zunehmenden Wasserdampfgradienten D von 0 (ent-spri
ht 100% r. F.) auf 0.03 mmol mol�1 (entspri
ht 5% r. F. bei Ta = 25 °C).Konkrete Werte für die hydraulis
hen Widerstände, Strahlungsbilanz, Ta und D führen zu einem anderenVerhalten als in Abb. 3.8 gezeigt wurde. Die Vorgabe aus dem Ionensystem ist �� = 1:8MPa. Im linken Bildist der Grenzs
hi
htwiderstand rbl = 0, re
hts ist rbl = 1m2 s mol�1.�plin wird proportional zum e�ektiven Gradienten D� negativer. D� ist aufgrund der Strahlungsbilanz um0.004 mmol mol�1 höher als D. Darum ist selbst bei D = 0 eine lei
hte Steigung von �p(gst) erkennbar. Aberglei
hzeitig sinkt �pabs mit D� wesentli
h stärker. Damit vers
hiebt si
h der S
hnittpunkt der simultanenLösung na
h unten. Es kommt zu einem S
hlieÿen der Stomata. Bei sehr hoher Tro
kenheit existiert keinS
hnittpunkt mehr. Die Leitfähigkeit ist Null.Darin liegt allerdings au
h ein potentielles Problem. Da �plin eine Steigung darstellt, istes nur eine Frage der Gröÿe der Leitfähigkeit, bis der lineare Anstieg ni
ht mehr von derabsoluten Absenkung übertro�en wird. Gerade bei krautigen P�anzen �ndet man wesentli
hhöhere maximale Leitfähigkeiten in der Gegend von 0.5�1mol m�2 s�1. Kann das Modell dortno
h funktionieren, oder kippt die Feu
htereaktion um?Das Modell bleibt stabil. In der Abbildung ist gmax = 0:4mol m�2 s�1 gewählt. Die linkeSeite gilt nur für rbl = 0. Ist der Grenzs
hi
htwiderstand aber vorhanden, wirkt die Energiebi-lanz so, daÿ der e�ektive Grenzs
hi
htwiderstand um �� gröÿer als rbl ist. In der re
hten Hälfteist rbl glei
h 1m2 s mol�1, und r�bl beträgt rund 2.66m2 s mol�1. Man erkennt den Ein�uÿ derBlattgrenzs
hi
ht, die die Gefahr der Überkreuzung der Linien stark verringert.6.4.4 VerbesserungenEs gibt vers
hiedene Ansatzpunkte für Verbesserungswüns
he an das Modell. Zum einen wür-de man si
h bessere Prozeÿbes
hreibungen wüns
hen, wenn die Vorhersagequalität, also dasReaktionsverhalten des Modells auf man
he Umweltfaktoren s
hle
ht ist. Mit den bes
hränk-ten Datenmaterial tri�t das ni
ht zu. Zum anderen mag das Modell zwar funktionieren, aberdie tatsä
hli
hen Me
hanismen � wie im Falle der Luftfeu
htereaktion � sind gröÿtenteils no
hunklar. Hier können neue Fors
hungsergebnisse oder au
h neue gute Ideen für die Modellie-rung (�so würde i
h es ma
hen, wenn i
h der Konstrukteur der P�anze wäre�) zu gegenseitigemForts
hritt führen. Oben habe i
h bes
hrieben, wie i
h die Feu
htereaktion und die Hydraulikder S
hlieÿzellen in einem nä
hsten Entwi
klungss
hritt ändern würde.S
hlieÿli
h gibt es Motive mathematis
her Art, Änderungen vorzunehmen. Bei der Pa-rameterisierung fällt beispielsweise auf, daÿ die Parameter teilweise stark we
hselwirken. Dasers
hwert ihre Justierung, man würde si
h eine gröÿere Unabhängigkeit wüns
hen. Eine bessere151



Orthogonalisierung wäre wohl mögli
h, würde aber zur Mis
hung der ursprüngli
hen Prozesseführen und die Zuordnung von Ursa
he und Wirkung von einem me
hanistis
hen Standpunktaus verwis
hen. Innerhalb von Prozeÿbes
hreibungen wäre es dagegen sinnvoll, z. B. die Le
k-konduktanz k0
 ni
ht als absoluten Wert, sondern als Bru
hteil von kmax
 zu sehen.6.5 Anwendung als Modul in gröÿeren ModellenDie Meÿkampagnen waren notwendig, um mögli
hst globale Daten für Modelle der Sto�haus-halte zu gewinnen. Au
h das Modell ist im Hinbli
k auf einen späteren Einsatz in gekoppeltenglobalen Computermodellen entworfen worden. Einfa
he S
hnittstellen zu bestehenden Mo-dellen, globale Parameterisierbarkeit, nur soviele Prozesse wie unbedingt nötig � aus Gründender Re
henzeit. Sind diese Anforderungen erfüllt?6.5.1 S
hnittstellenDas Modell ist eine relativ stark gekapselte Einheit. Die treibenden Kräfte können (bis aufCi) ohne nennenswerte Rü
kkopplungen vorgegeben werden, die Modellergebnisse (gw, E,Tl) �nden Eingang in groÿskaligere Fluÿbere
hnungen. Wenn man Ci ni
ht vorgeben will,muÿ es in enger Kopplung mit einem Photosynthese-Respirations-Modell bere
hnet werden(siehe Abs
hnitt 3.1.5). Eine Implementation eines einfa
hen gekoppelten Modells liegt vorund wurde mit Erfolg getestet.Die treibenden Kräfte unterliegen in der Regel einem vertikalen Gradienten dur
h denBestand. Eine s
hi
htweise aufgebaute Modellierung lieÿ si
h ohne te
hnis
he S
hwierigkeitenrealisieren, d. h. das Modell ist �s
aling up-fähig�. Wesentli
h s
hwieriger ist die sinnvolle Para-meterisierung der S
hi
htung, für die kaum Datenmaterial zur Verfügung steht (erst re
ht ni
htglobal). Da lassen si
h Ein-S
hi
ht-Abstraktionen heutzutage immer no
h besser kontrollierenund beurteilen (Raupa
h und Finnigan, 1988).Zu Testzwe
ken habe i
h denno
h ein Modul erstellt, das sowohl die Ci-Kopplung als au
heine vertikale S
hi
htung enthält. Im Zwiespalt zwis
hen gröÿtmögli
herModularität einerseitssowie Performan
e und enger Ci-Kopplung andererseits enthält das Modul eine Zeits
hleifeüber einen Tag, in der die Beiträge zu den Sto��üssen s
hi
htenweise aufaddiert werden. Fürjede S
hi
ht wird das Ci ermittelt, wel
hes si
h aus dem Glei
hgewi
ht von Stomatareaktion,Di�usion und Photosynthese ergibt. Das Modul liefert Flüsse auf Tagesbasis und wurde ver-su
hsweise mit dem Biosphärenmodell HRBM unserer Arbeitsgruppe (Esser et al., 1994a) ge-koppelt. Dazu diente unsere universale modulare Modellstruktur (Ho�stadt und Esser, 1997).Das Gesamtmodell entspri
ht in groÿen Teilen der Kon�guration in Abb. 3.4 (abgesehen vonN- und ABA-Haushalt).6.5.2 Globale ParameterisierungEine artspezi�s
he Parameterisierung hilft für eine groÿräumige Anwendung auf ein breitesArtenspektrum ni
ht weiter. Es ist unbedingt erforderli
h, daÿ man Arten in bezug auf dieStomatareaktion zu Klassen gruppieren kann. Aus der Si
ht der theoretis
hen Ökologie wirdeine Klassizi�erung der Vegetation na
h funktionalen Gruppen versu
ht (die je na
h Betra
h-tungswinkel sehr vers
hieden zusammengesetzt sein können). Funktionale Gruppen sind gewis-sermaÿen destillierte Überlebens- oder Wettbewerbsstrategien. In der Displizin des globalenModellierens ist die Existenz funktionaler Gruppen oft eine notwendige Voraussetzung für die152



Realisierung der Modelle (Körner, 1994), sei es, daÿ man das Laubwurfverhalten vers
hie-dener Vegetationstypen betra
htet (Esser et al., 1994b), die Isotopenfraktionierung aufgrundvers
hiedener Sto�we
hselwege bei der Kohlensto��xierung (Wittenberg, 1998) oder Brand-häu�gkeiten und Partitionierung des abgestorbenen kohlensto�haltigen Materials (Ma
k et al.,1996).Zweifellos no
h eleganter ist es, wenn man einen Zusammenhang zwis
hen den Parame-terwerten und dem Klima � statt der Art � herstellen kann.5) Das Klima gibt die Randbe-dingungen für den Haushalt der P�anzen vor, und da die Stomata den Wasser- und Kohlen-sto�haushalt regulieren, ist eine Beziehung der Regelparameter zum Klima wahrs
heinli
h.Gerade der Wasserhaushalt ist das direkte Bindeglied zwis
hen Stomata und Klima, so daÿder Feu
htigkeitsindexHI = Nieders
hlag = 2 mm� Temperatur = 1ÆC ; (6.3)der au
h im Klimadiagramm-Weltatlas von Walter und Lieth (1967) für die Einteilung inhumide und aride Monate verwendet wird, die ideale Bezugsgröÿe für die Modellparameterdarstellt. Es mag dann dur
haus sein, daÿ die individuelle und artabhängige Streuung derParameter groÿ ist. Wenn aber ihre Mittelwerte erkennbar mit HI korrelieren, lassen si
hglobale Parameterwerte für das Stomatamodell �nden. Eine gewisse Einteilung der Arten inGruppen wurde s
hon in Abs
hnitt 6.1.4 vorgenommen. Tendenziell ist die Reaktion (auf Ciund Li
ht) um so stärker, je tro
kener die klimatis
hen Verhältnisse sind. Für eine auf die-sem Stomatamodell basierende Weiterentwi
klung wurden weitergehende, vielverspre
hendeResultate errei
ht (Esser, pers. Mitteilung).Für eine globale Anwendung ist die Frage no
h zu beantworten, wie man  r bestimmenwill. Falls man ein S
hi
htenmodell des Bodens benutzen mö
hte, könnte die an Biomen orien-tierte Aufstellung der Tiefenverteilung von Wurzelphytomasse von Ja
kson und Gra
e (1996)hilfrei
h sein. Allerdings handelt man si
h bei diesem Ansatz glei
h wieder einige Parameterfür den Wassertransport im Boden ein.6.5.3 Re
henzeitIn globalen Modellen wird die Erdober�ä
he übli
herweise mit einem Halbgrad-Gitter überzo-gen. In dieser Au�ösung bes
hreiben Standarddatensätze die Landober�ä
he mit knapp 62500Gitterelementen. Die Zeitskala für die Veränderung der Umweltbedingungen (bewölkter Him-mel mit stark we
hselnder Strahlung) und der Stomatareaktionen liegt bei einigen Minuten, sodaÿ ein Modelljahr in 
a. 100000 Zeits
hritte zerlegt wird. Dazu kommt unter Umständen no
heine Zerlegung in vertikale S
hi
hten. Das ergibt eine enorme Anzahl von Re
hens
hritten fürein dynamis
hes Modell.Die bes
hriebene Steady-State-Lösung kann auf direktem Weg bere
hnet werden und istvektorisierbar, wenn alle Fälle der Fallunters
heidungen bere
hnet werden und na
hträgli
hausgewählt wird. Die bes
hriebene Testimplementation für den Mittelmeerraum mit 182 Git-terelementen, 10 vertikalen S
hi
hten, 10 vers
hiedenen Ci-Stufen für die A-gw-Kopplung undder internen Integration über jeweils einen Tag mit einem Zeits
hritt von einer Stunde benö-tigte angekoppelt an das HRBM pro Modelljahr etwa 3 h auf einem Pentium II (233 MHz)unter Linux.5)wie beim Miami-Modell ges
hehen, das die Nettoprimärproduktivität nur von Jahrestemperatur und Nie-ders
hlag abhängig ma
ht (Lieth, 1975). 153



6.5.4 Verglei
h mit den übli
hen empiris
hen ModellenAus Anwendersi
ht. Für den Anwender ist der gröÿte Unters
hied zwis
hen meinem me-
hanistis
hen Modell und den empiris
hen Modellen von Ball und Berry (Ball, 1988) und vonJarvis (1976) die Anzahl der Parameter, die zu bestimmen sind. Damit ist si
her das Haupt-problem genannt, das einer allgemeinen Verwendung im Wege steht. Die empiris
hen Modellekönnen ohne weiteres mit statistis
hen Standardverfahren (z. B. ni
htlinearer Fit na
h Leven-berg-Marquardt) aus einer ni
ht weiter strukturierten Datenmenge parameterisiert werden.Das glei
he Vorgehen würde bei meinem Modell sofort zu S
hwierigkeiten führen: mehrdimen-sionale Anpassungen versagen bei so vielen Parametern, da sie fast unweigerli
h in irgend-wel
hen lokalen Nebenminima der Fehlerfunktion ste
kenbleiben. Das Verfahren hat nur danneine Chan
e, wenn man s
hrittweise vorgehen kann und die Parameter na
heinander stattalle glei
hzeitig festlegt. Darum ist es viel günstiger, gezielte Meÿreihen dur
hzuführen undauszuwerten, wie i
h es im Kapitel 4 gezeigt habe. Das bedeutet aber, daÿ bestehende Da-tensätze eines potentiellen Anwenders unter Umständen kaum geeignet sind und zusätzli
heExperimente erforderli
h werden.Der Einsatz des Stomatamodells in globalen Modellen stellt gröÿere Ansprü
he an die Re-
henzeit als empiris
he Modelle. I
h kenne in der Hinsi
ht das Kohlensto�modell CARAIBder Arbeitsgruppe von Jean-Claude Gérard am Institut für Astrophysik und planetare Phy-sik der Universität Liège (Warnant et al., 1994), dessen Code i
h im Sommer 1997 an meinemodulare Modellstruktur (Ho�stadt und Esser, 1997) angepaÿt habe. CARAIB verwendet diesimultanen Lösung des Ball-Berry-Modells und des Farquhar-Modells der Photosynthese (Far-quhar et al., 1980; Farquhar und von Caemmerer, 1982), wodur
h die Kopplung über Ci alsdirekte Lösung einer Glei
hung dritten Grades bere
hnet werden kann (Baldo

hi, 1994). ImGegensatz dazu müssen bei meinem Stomatamodell je zwei Glei
hungen dritten Grades mitans
hlieÿender Fallunters
heidung gelöst werden, und für die Ci-Kopplung mit einem Photo-synthesemodell ist eine Leitfähigkeitstabelle von sinnvollerweise mindestens fünf Ci-Wertenaufzustellen. Im Ende�ekt benötigt mein Modell mindestens die zehnfa
he Re
henzeit. Dar-aufhin haben wir Überlegungen angestellt, inwieweit si
h das Stomataverhalten in multidi-mensionalen Tabellen unterbringen läÿt � was natürli
h nur eine Frage des Hauptspei
hers ist.Hierzu kann aber an dieser Stelle keine endgültige Antwort gegeben werden.Aus mathematis
her Si
ht. Mein Modell läÿt si
h dur
h Näherungen in ähnli
he For-men bringen, wie sie die beiden empiris
hen Modelle haben. Dadur
h kann man über einenParameterverglei
h die empiris
hen Parameter me
hanistis
h �erklären�. Für das Ball-Berry-Modell würde man z. B. mit einer linearen Näherung der Luftfeu
hteabhängigkeit beginnen.(Ähnli
h versu
hte Dewar (1995) auf umgekehrtem Weg, einen me
hanistis
hen Aspekt in dasempiris
he Modell von Leuning et al. (1995), eine Ball-Berry-Variante, hineinzuinterpretieren,und verwendet ein einfa
hes Widerstandsnetzwerk.) Man muÿ aber ganze Prozesse verna
h-lässigen (bzw. als konstant annehmen). Als wesentli
her Unters
hied bleibt die Vers
hiebungosmotis
her und hydraulis
her Komponenten gegeneinander, die si
h weder in rein multiplika-tive no
h rein additive Terme umformen läÿt. Beim Jarvis-Modell und Derivaten kann dieseVers
hiebung zwar in einer kombinierten Funktion von Luft- und Bodenfeu
hte einigermaÿenberü
ksi
htigt werden, aber We
hselwirkungen von Bodenwasser und anderen Umweltfaktorenmüssen dort multiplikativ bleiben. 154



Kapitel 7Zusammenfassung und Ausbli
kIn dieser Arbeit wurde ein Modell der Stomatareaktion entwi
kelt, das die We
hselwirkungender Umweltfaktoren CO2, Li
ht, Luftfeu
hte, Bodenfeu
hte und Blattemperatur auf me
hani-stis
her Basis beinhaltet. Die prozeÿorientierte Bes
hreibung setzt bei bekannten physiologi-s
hen Zusammenhängen an. Das System �S
hlieÿzellenkomplex� beginnt bei der me
hanis
henUmsetzung von hydrostatis
hem Dru
k in eine Ö�nungsweite und damit in eine Leitfähigkeitfür die Di�usion von Wasserdampf. Der Dru
k besteht aus hydraulis
hen und osmotis
henKomponenten � erstere passiv abhängig von der Transpiration, letztere als aktiv dur
h Um-weltfaktoren geregelter Ionenhaushalt der S
hlieÿzellen. Der Anteil des latentenWärmestromesim Energiehaushalt des Blattes wirkt über die Blattemperatur rü
kkoppelnd auf den Gradien-ten der Di�usion und damit auf den Wasserhaushalt sowie über die Temperaturabhängigkeitder Bio
hemie auf den Ionentransport. Der Bodenwasserstatus in unmittelbarer Umgebungder Wurzeln wirkt über das hormonelle Signal ABA auf die Ionenpumpen. Die dynamis
heBes
hreibung des Systems liefert gekoppelte Di�erentialglei
hungen für die ZustandsvariablenWasservolumina und Ionenmengen in S
hlieÿzellen und Umgebung sowie die Blattemperatur.Die Glei
hungen müssen numeris
h integriert werden.Zur Erlei
hterung der Parameterisierung und aus Ges
hwindigkeitsgründen wurden Stea-dy-State-Glei
hungen für die Leitfähigkeit abgeleitet. Das Modell wurde mit einem Grund-Parametersatz versehen und einer Sensitivitätsanalyse unterzogen, um hinterher mit der Me-thode der inversen Modellierung die Parameter s
hnell bestimmen zu können.Gaswe
hselmessungen der Arbeitsgruppe zur CO2-Reaktion der Vegetation, die in denJahren 1994�1999 an vers
hiedenen Bäumen in mehreren Erdteilen dur
hgeführt wurden, lie-ferten Daten zur artspezi�s
hen Parameterisierung des Modells für Quer
us ilex und Quer
usmyrsinifolia (immergrüne Hartlaubei
hen aus dem Mittelmeerraum bzw. aus Japan), Betulatortuosa und Betula nana (aus polarem Birkenwald und Zwergstrau
htundra), Quer
us roburund Fagus sylvati
a (aus heimis
hen Laubwäldern), Luehea divari
ata und Ne
tandra mega-potemi
a (aus dem Regenwald Nordost-Paraguays), Aspidosperma quebra
ho-blan
o (aus demCha
o Boreal) und einen unbestimmten Baum der Campos Cerrados. Ein Groÿteil der Meÿ-daten zei
hnet si
h dur
h einen unbekannten Ein�uÿ aus, der trotz konstantem Blattklimaim Tagesverlauf zu einem Sinken der Stomataleitfähigkeit führt. Die artspezi�s
he Parame-terisierung wurde na
h Mögli
hkeit aus Meÿdaten ohne Tagesgang gewonnen. Meÿdaten mitTagesgang wurden für die Validierung des Modells verwendet.Für den Betrieb des Stomatamodells muÿte die Eingangsgröÿe �wurzelnahes Bodenwasser-potential�  r ergänzt werden. In der Modellvorstellung hängt diese Gröÿe ab vom mittleren155



Wasserstatus des Bodens als Reservoir, der Entnahme an den Wurzeln dur
h wetterabhängigeTranspiration des Baumes und dem Na
hleitwiderstand der Bodentextur.Zur Parameterisierung wurde ein fester Wert für  r je na
h subjektiv einges
hätzten Bo-denbedingungen gesetzt. Bei den Daten mit Tagesgang wurde angenommen, daÿ  r für alleAbwei
hungen zwis
hen parameterisiertemModell und den Messungen verantwortli
h ist. Mitdieser Annahme existiert eine Methode zur Bestimmung des e�ektiven Wasserpotentials fürdie Wurzeln. Zwar konnte die Methode ni
ht absolut kalibriert werden, da keine Daten für r vorlagen, aber es war mögli
h, Indizien für die Brau
hbarkeit der Methode aus den relati-ven Änderungen von  r abzuleiten, die für einen Groÿteil der Messungen plausibel mit demWetterges
hehen und der Bodenfeu
hte korrelierten.Aus den Erfahrungen mit der Parameterisierung und mit der Bestimmung von  r wurdenVors
hläge für gezielte Experimente aufgestellt, mit denen die Variabilität der Meÿdaten mi-nimiert wird, das Modellverhalten besser abgetastet werden kann und o�ene Hypothesen überProzesse bestätigt oder widerlegt werden können.Als Ergebnis der Arbeit wird festgestellt, daÿ das Modell gemessen am vorhandenen Daten-material das Potential für eine brau
hbare Vorhersagequalität hat, sofern  r vernünftig erfaÿtwerden kann. Die Methode der Bestimmung von  r mit einem parameterisierten Modell istvielverspre
hend, kann aber erst abs
hlieÿend veri�ziert werden, wenn Gaswe
hselmessungenmit Messungen des Bodenwasserstatus und des Gesamtwasserverbrau
hs kombiniert werden.Für zukünftige Entwi
klungen wurden neben neuen Experimenten au
h Vereinfa
hungendes Modells vorges
hlagen. Das Modell wurde testweise mit dem globalen Kohlensto�haus-haltsmodell HRBM der Arbeitsgruppe gekoppelt.Ein weiterer wahrs
heinli
her Einsatzberei
h des Stomatamodells ist die Anwendung aufdie Messungen der Arbeitsgruppe zur Anpassung von P�anzen an höhere CO2-Konzentratio-nen. Es könnte festgestellt werden, ob und wel
he Parameter si
h dur
h langfristige Expositionverändern, wie z. B. die Stomatadi
hte und damit gmax (Beerling et al., 1996).Derzeit im Gange ist ein Projekt in Zusammenarbeit mit dem Max-Plan
k-Institut fürMeteorologie in Hamburg, das vom Bundesfors
hungsministerium gefördert wird und die re-gionale Klimavariabilität und ihre Folgen für den Wasserhaushalt im Zeitraum bis zum Jahr2050 untersu
ht. Das Stomatamodell wird in einer überarbeiteten Variante zusammen mitdem HRBM an das Atmosphären-Transportmodell ECHAM des MPI gekoppelt und soll Ver-änderungen der Wasserdynamik mit steigendem atmosphäris
hen CO2 untersu
hen. Auf dieErgebnisse darf man gespannt sein.
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Anhang ASymbole und KonventionenA.1 Gröÿen und EinheitenVerwendete Indizes: für Strukturen a apoplast / air, b bulk soil, g guard 
ell, s subsidiary 
ell,e evaporation area, x xylem, l leaf, r root, st stoma(ta), 
u 
uti
ula, p peristomatal, w water;für Flüsse 
 
losing, o opening.Tabelle A.1: Gröÿen und EinheitenSymbol Einheit GröÿeaIR � Absorptionskoe�zient des Blattes für Wärmestrahlungaus der UmgebungaPAR � Absorptionskoe�zient des Blattes für PARast m2 Ö�nungsquers
hnitt einer StomaA µmol m�2 s�1 CO2-Assimilationsstrom
g mol m�3 Ionenkonzentration in S
hlieÿzellen
p J mol�1 K�1 Spezi�s
he Wärmekapazität der Luft
p;w J mol�1 K�1 Spezi�s
he Wärmekapazität von Wasser
s mol m�3 Ionenkonzentration in Nebenzellen
max mol m�3 maximale Ionenkonzentration in S
hlieÿzellenCa µmol mol�1 CO2-Sto�mengenanteil in der AuÿenluftCi µmol mol�1 CO2-Sto�mengenanteil in den Interzellularen am Ort derTranspirationCO2abs ppm Meÿwert: CO2-Konzentration Ca im Gasgemis
hD hPa hPa�1 Sättigungsde�zit für Wasserdampf in LuftD� hPa hPa�1 e�ektives Sättigungsde�zitDw mol m�1 s�1 Di�usionskoe�zient für Wasserdampf in LuftdCO2 ppm Meÿwert: CO2-Konzentrationsdi�. Meÿ-/ReferenzgasdH2O ppm Meÿwert: H2O-Konzentrationsdi�. Meÿ-/Referenzgase hPa Partialdru
k von WasserdampfeIR � Emissivität des Blattes für Wärmestrahlung bei Blatt-temperatures hPa Sättigungsdampfdru
ke0s hPa K�1 Änderung des Sättigungsdampfdru
ks mit der Tempera-tur 157



Tabelle A.1: Gröÿen und EinheitenSymbol Einheit GröÿeE mol m�2 s�1 Transpirationsstrom (Teil
henstrom pro m2)E
u mol m�2 s�1 Paralleler Transpirationsstrom dur
h Cuti
ulaEp mol m�2 s�1 peristomatärer TranspirationsstromfABA � Pumpenhemmfaktor aufgrund von ABAfPAR � Pumpenaktivierungsfaktor aufgrund von PARf0 � Basisaktivität der PumpenF
 mol s�1 s
hlieÿender Ionen�uÿFo mol s�1 ö�nender Ionen�uÿFlow ml/min Meÿwert: Fluÿrate des Meÿgasesgbl mol m�2 s�1 Leitfähigkeit der Blattgrenzs
hi
ht für Wasserdampfg
u mol m�2 s�1 Leitfähigkeit der Cuti
ula für Wasserdampfg
 mol m�2 s�1 Blattleitfähigkeit für CO2gp mol m�2 s�1 Leitfähigkeit für peristomatäre Transpirationgst mol m�2 s�1 Leitfähigkeit der Stomata für Wasserdampfgw mol m�2 s�1 Blattleitfähigkeit für Wasserdampfh m Höhe über dem Referenzpunkt für das Gravitationspo-tentialJV m3 m�2 s�1 Volumenstromdi
hte der GesamtlösungJw m3 m�2 s�1 Transpirationsstrom (Volumenstromdi
hte)kABA m3 µmol�1 Koe�zient für die Wirkung von ABA auf die Pumpenk
 m2 m s�1 Le
kkonduktanz für den s
hlieÿenden Ionen�uÿkmax
 m2 m s�1 ppm�1 maximale Le
kkonduktanzko mol s�1 Pumprate für den ö�nenden Ionen�uÿko;0 mol s�1 maximale Pumpratek µmol m�3 MPa�1 Koe�zient der ABA-Synthese bei Bodentro
kenheitKm;Ci ppm Mi
haelis-Menten-Konstante den Ci-Ein�uÿ auf dieLe
kkonduktanzKm;PAR µE m�2 s�1 Mi
haelis-Menten-Konstante für die Li
htaktivierungder PumpenKm;o mol m�3 Mi
haelis-Menten-Konstante für ö�nenden IonenstromL
uv µE m�2 s�1 Meÿwert: Li
ht in der KüvetteMw kg mol�1 Molmasse von Wasserng mol Menge Ionen in S
hlieÿzellenns mol Menge Ionen in Nebenzellennt mol Gesamtmenge Ionenp MPa hydrostatis
her Dru
kpair hPa Luftdru
kPAR µE m�2 s�1 photosynthetis
h aktive StrahlungQext µE m�2 s�1 Meÿwert: Li
ht im Freienrbl m2 s mol�1 Widerstand der Blattgrenzs
hi
ht für Wasserdampfr�bl m2 s mol�1 e�ektiver Widerstand der Blattgrenzs
hi
htrH m2 s mol�1 Widerstand der Blattgrenzs
hi
ht für Wärmeaustaus
hüber KonvektionR MJ K�1 mol�1 Universelle Gaskonstante (bea
hte: MJ, ni
ht J)158



Tabelle A.1: Gröÿen und EinheitenSymbol Einheit GröÿeRij MPa s m�1 Hydraulis
her Widerstand zwis
hen Kompartimenten iund jRg MPa s m�1 Hydraulis
her Widerstand des Transpirationsweges vomXylem bis zum Ort der TranspirationRin J m2 s�1 absorbierter Anteil der StrahlungsbilanzR�in J m2 s�1 Rin relativ zur Abstrahlung bei LufttemperaturRn J m2 s�1 StrahlungsbilanzRp MPa s m�1 Hydraulis
her Widerstand des peristomatären Transpi-rationswegesRs MPa s m�1 Hydraulis
her Widerstand des Transpirationsweges vomXylem bis zu den NebenzellenrelH % Meÿwert: relative Feu
hte in der KüvetteSIR J m2 s�1 einfallende WärmestrahlungSPAR J m2 s�1 einfallende PARt s ZeitTa K LufttemperaturT
uv °C Meÿwert: Lufttemperatur in der Küvette TaTdp °C Meÿwert: Taupunkttemperatur der KältefalleText °C Meÿwert: AuÿentemperaturTl K BlattemperaturTleaf °C Meÿwert: Blattemperatur TlTmin °C Meÿwert: Temperatur an den Kühlrippen in der KüvetteT0 K Referenztemperatur für die P�anzeVg m�3 Volumen der S
hlieÿzellenVs m�3 e�ektives Volumen der NebenzellenV0 m�3 Zellvolumen an der S
hwelle der Plasmolyse�Vw m3 mol�1 Partialvolumen von Wasser in wäÿriger Lösung� � me
hanis
her Vorteil der Nebenzellen�P MPa gewi
htete Dru
kdi�erenz�R MPa s m�1 gewi
htete Widerstandsdi�erenz� J mol�1 Verdampfungswärme von Wasser�� mol s�1 Konstante (Zwis
henergebnis)� � relative Volumenänderung gegenüber V0� MPa osmotis
her Dru
k�w kg m�3 Di
hte von (�üssigem) Wasser%w g m�2 �ä
henbezogene Wassermasse im Blatt� J m�2 s�1 K�4 Stefan-Boltzmann-Konstante� MPa Matrixpotential� � Volumenverhältnis von Neben- zu S
hlieÿzellen a MPa Wasserpotential im Apoplasten b MPa Wasserpotential im Boden (bulk soil) e MPa Wasserpotential am Ort der Transpiration g MPa Wasserpotential in den S
hlieÿzellen r MPa Wasserpotential im wurzelnahen Bodenberei
h (roots)159



Tabelle A.1: Gröÿen und EinheitenSymbol Einheit Gröÿe s MPa Wasserpotential in den Nebenzellen x MPa Wasserpotential im XylemA.2 Tabellaris
he Aufstellung der ModellparameterDie folgenden Tabellen zeigen alle Parameter des Modells, geordnet na
h Teilsystemen. Diede�nierende Glei
hung, die Kategorie (K) und Artabhängigkeit (A) sowie der Wert des Para-meters werden angegeben.Parameter der Kategorie 1 sind S
hlüsselparameter für die Reaktion auf Umweltfaktoren.Kategorie 2 enthält Parameter, die die Funktion des Systems an si
h gewährleisten, Kategorie 3besteht aus mathematis
h erforderli
hen Parametern, die das Grenzverhalten des Modellskontrollieren.Artspezi�s
h sind vor allem Parameter der Kategorie 1. Es war aber bei der Parameteri-sierung mögli
h, man
he dieser Parameter trotzdem mit artunabhängigen Werten zu belegen.Diese sind mit 'v' gekennzei
hnet (d. h. viellei
ht artspezi�s
h, wenn später andere Arten para-meterisiert werden). Ansonsten steht 'j'für de�nitiv artspezi�s
h und 'n' für ni
ht artspezi�s
h(wie meist in Kategorie 2 und 3 der Fall).Wenn der Platz ausrei
ht, wird der Wert der Parameters kurz begründet, ansonsten wirdauf die detailliertere Diskussion im Text verwiesen.
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Tabelle A.2: Tabellaris
he Aufstellung der Modellparameter na
h Teilsystemen: Me
hanis
he Paramater und Skalierung.Para-meter Gl. Bedeutung im Modell K A BestimmungMe
hanis
he Parameter�g�s (3.10) Elastizitätsmodul: Widerstand der Zellengegen anfängli
he Volumenvergröÿerung 2 v �g = 2 MPa, �s = 10 MPa(vgl. Fu und Wang (1994): �g = 1:2 MPa, �s = 6 MPa)� (3.2) Me
hanis
her Vorteil: Widerstand derNebenzellen gegen die Ö�nung des Spaltes 2 v 8:0=4:4 (bere
hnet in Anhang C)�maxg�maxs (3.12) Maximale relative Volumenzunahme derS
hlieÿ- und Nebenzellen 2 j �maxg = 1:0�maxs = 0:1Skalierung von Pore auf Blatt�ä
hegmax (3.7) Maximale Leitfähigkeit bei gegebenerStomatadi
hte, wenn alle Spaltö�nungenmaximal geö�net sind 1 j 0.218 molm�2 s�1 in der Grund-Parameterisierungf (3.9) Umsetzungsfaktor von Dru
kverhältnissenin Leitfähigkeit 2 - bere
hnet aus dem maximal errei
hbaren wirksamen Dru
k unddem Punkt, ab dem die Stomata maximal geö�net sind(
a 0.15 molm�2 s�1 MPa�1 für Q. ilex )fp (3.9) Teil der maximal errei
hbarenDru
kdi�erenz, der zur völligen Ö�nung derStomata ausrei
ht 1 j 2.5 (d. h. 40% des Dru
kes rei
hen raus)� (3.7) Wei
hheit beim Übergang zwis
hen linearsteigender Leitfähigkeit und Sättigung 3 n willkürli
h auf 0.95 gesetzt; vgl. Anhang D(1.0 für Testzwe
ke)
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Tabelle A.3: Tabellaris
he Aufstellung der Modellparameter na
h Teilsystemen: Wasserhaushalt und Energiehaushalt.Para-meter Gl. Bedeutung im Modell K A BestimmungTeilsystem WasserhaushaltRgRsRp (3.14) Hydraulis
he Widerstände; bestimmenPotentialverhältnisse bei �passive�Absenkung dur
h Transpiration 2 v Rg = 8:0 � 10�4 MPa sµm�3Rs = 4:4 � 10�4 MPa sµm�3Rp = 6:7 � 10�2 MPa sµm�3 (Anhang C)�i;0g�i;0s (3.18) Mindestwert für den osmotis
hen Dru
k,stellt Wasserpotentiale ein 2 n �i;0g = 1:0 MPa�i;0s = 0:5 MPa (Abs
hnitt 3.4.2)V 0gV 0s (3.18) Zellvolumen bei Innendru
k 0 (einsetzendePlasmolyse) 2 v V 0g = 103 µm3V 0s bere
hnet mit � = 9 (s. dort)nst (2.4) Stomatadi
hte 2 v 100 mm�2Teilsystem EnergiehaushaltaIReIR (3.25) Absorptivität und Emissivität des Blattesim langwelligen Berei
h 2 n 0.96 (typis
h)aPAR (3.25) Absorptivität des Blattes für si
htbaresLi
ht 2 j aus eigenen Meÿdaten: 0.90 für Q. ilex%w (3.25) �ä
henbezogene Wassermasse im Blatt 2 j aus eigenen Meÿdaten: 150 gm�2 (mittlerer Wert)
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Tabelle A.4: Tabellaris
he Aufstellung der Modellparameter na
h Teilsystemen: Ionenhaushalt.Param. Gl. Bedeutung im Modell K A BestimmungTeilsystem Ionenhaushaltnt (3.29) Gesamtzahl Ionen in einemStomatakomplex; konstant angenommen 2 n 1:6 � 106 amolµm�3 = 
maxV maxg(
max = 800 molm�3, V maxg = (1 + �maxg )V 0g = 2 � 103 µm3)Km;o (3.23) Ionenkonzentration in den Nebenzellen, beider der Vorrat den ö�nenden Fluÿ auf dieHälfte begrenzt; sehr niedrig 3 n 0:1
max=� � 9 molm�3(
max=(1 + �) ist die maximale Konzentration in denNebenzellen)� (3.29) E�. Nebenzellenvolumen : S
hlieÿzellenvol. 2 v 9ko;0 (3.34) Maximale ö�nende Pumprate 3 v 3000 amol s�1, s. Abs
hnitt 3.4.4T0 (3.34) Referenztemperatur 2 j 20°Cf0 (3.34) Basisaktivierung (zum Ö�nen im Dunkeln) 3 n 0.04 (minimale Aktivität ist dann 
a. 4%)Km;PAR (3.35) PAR-Wert halbmaximaler Li
htaktivierungder Pumpen 1 j 300 µE m�2 s�1kABA (3.36) ABA-Reaktionskoe�zient (exponentielleDrosselung des ö�nenden Ionen�usses mitsteigender Konzentration [ABA℄) 2 n 0.0063 m3 µmol�1k (3.36) ABA-Produktionskoe�zient der Wurzeln(linear: wieviel [ABA℄ pro MPa) 1 j 170 µmol m�3 MPa�1k0
 (3.37) Le
k-Konduktanz für den ausglei
hendenIonen�uÿ 2 n 0.4 amol µm�3kmax
 (3.37) Anfangssteigung der Konduktanz mit Ci 1 j 10�2 amol µm�3 ppm�1Km;Ci (3.37) Konzentration, bei die Ci-Wirkunghalbmaximal ist 1 j 300 ppm (auf heutige Bedingungen abgestimmt)
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Tabelle A.5: Treibende Kräfte für das Stomatamodell.Para-meter Gl. Bedeutung im Modell Werte-berei
h BestimmungTreibende KräfteCi Interzellulare CO2-Konzentration; stellt si
hein aufgrund von Angebot(Blattleitfähigkeit) und Na
hfrage(Nettophotosynthese) 50 : : :104µmolmol�1 Aus Messungen vorgegebene Dampfdru
k; abhängig von der Luftfeu
hte.Nimmt zu, je tiefer man in den Bestandeindringt 0 : : :40hPa Aus Messungen vorgegebenPAR Photosynthetis
h aktive Strahlung; au
h�miÿbrau
ht� als Maÿ für die kurzwelligeEinstrahlung in der Energiebilanz 0 : : :2000µEm�2 s�1 Aus Messungen vorgegebenRn (3.26) Strahlungsbilanz W m�2 Aus PAR bere
hnetTa Lufttemperatur ÆC Aus Messungen vorgegeben r Bodenwasserpotential in Wurzelnähe 0 : : :�5MPa Aus Anpassung des Modells an die Meÿdaten
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Tabelle A.6: Externe Parameter, die als S
hnittstellen zu anderen Modellen genutzt werden können.Para-meter Gl. Bedeutung im Modell Werte-berei
h BestimmungExterne Parameter (derzeit ungenutzte S
hnittstellen zu anderen Modulen) x (3.14) Xylempotential; höhenabhängig,unabhängig vom Bodenpotential, da wirannehmen, daÿ aktiv ein kleiner positiverWurzeldru
k erzeugt wird) 0:1 : : :1MPa Hier: auf 0 MPa gesetzt (Baumhöhe verna
hlässigt, da10m nur 0.1 MPa entspre
hen)rbl (2.10) Widerstand der Blattgrenzs
hi
ht fürWasserdampf; abhängig von denWindverhältnissen am Blatt, limitiertweniger die Transpiration als dieWärmeabfuhr von der Blattober�ä
he 0:1 : : :1mol�1m2 s detaillierte Bere
hnungen hier ni
ht sinnvoll; aufmittleren Wert (1) gesetztpair (2.10) Luftdru
k; höhenabhängig 1000 hPa fester Wert für das Fla
hlandABAl (3.36) ABA-Konzentration, die aus dem Blattstammt (im Gegensatz zu ABA aus einemWurzelsignal); S
hnittstelle fürABA-Metabolismus, etwa Gedä
htnis fürWelkestreÿ molm�3 Hier: 0 gesetzt
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Anhang BEin Di�usionsmodellZur Illustration (s. Abb. 2.1 auf S. 18) habe i
h ein räumli
h ho
hau�ösendes Modell der Dif-fusion von Wasserdampf und CO2 im Blatt erstellt. Das Modell repräsentiert den Quers
hnittdur
h ein Blatt, das si
h aus Darstellungsgründen in der dritten Dimension glei
hförmig er-stre
ken soll. Damit wird das Problem zweidimensional. Wasserdampf und CO2 werden alsunabhängige ideale Gase behandelt, d. h. Fluÿkopplungen und E�ekte aufgrund des Teil
hen-
harakters (z. B. Knudsen-Di�usion) werden verna
hlässigt. Wassertransport in den Zellenoder eine Absenkung der Transpiration dur
h erniedrigtes Wasserpotential wird ni
ht model-liert.Gezeigt werden Ergebnisse für eine einzelne Pore und glei
habständige Poren (S. 18).B.1 Diskretisierung der Di�usionsglei
hungenDie Glei
hungen (2.1) und (2.2) werden räumli
h diskretisiert. Dazu wird der Blattquers
hnittmit einem quadratis
hen Gitter der Kantenlänge d gerastert. In z-Ri
htung soll si
h ni
htsändern, es ist �
=�z = 0.Die Konzentration geht über in eine Matrix zeitabhängiger Werte 
i;j mit i = 1; : : : ;Mund j = 1; : : : ; N . Die Flüsse zu den vier bena
hbarten Gitterelementen enthalten statt desKonzentrationsgradienten den Di�erenzenquotienten,Ji;j!i�1;j = �D � 
i;j � 
i�1;jd und Ji;j!i;j�1 = �D � 
i;j � 
i;j�1d (B.1)In der Kontinuitätsglei
hung wird die Divergenz zu einer Bilanz der Flüsse,ddt
i;j = �Ji;j!i+1;j � Ji�1;j!i;jd � Ji;j!i;j+1 � Ji;j�1!i;jd= �Dd2 � [(
i;j � 
i+1;j)� (
i�1;j � 
i;j) + (
i;j � 
i;j+1)� (
i;j�1 � 
i;j)℄ (B.2)B.2 Lösung der Di�usionsglei
hungenMan erhält ein System vonM �N gewöhnli
hen Di�erentialglei
hungen erster Ordnung. Diesesind analytis
h lösbar, aber i
h habe der Einfa
hheit halber eine numeris
he Integration mit166



dem Euler-Verfahren dur
hgeführt. Dazu wird der Di�erentialquotient dur
h endli
he Di�e-renzen ersetzt. Die Änderung der Konzentration 
i;j in einem Zeitintervall �t beträgt dann�
i;j = �D�td2 � 4
i;j � XNa
hbarn 
Na
hbar! (B.3)Die Zeits
hrittweite �t kann abges
hätzt werden, wenn man fordert, daÿ die maximalerelative Änderung der Konzentration �
=
 in einem S
hritt ni
ht gröÿer als " Prozent seinsoll, damit das Verfahren stabil bleibt. Die maximale relative Änderung tritt dann auf, wennan der Stelle i; j eine gewisse Konzentration herrs
ht und die Na
hbarn die Konzentration 0haben. Dann ist �
i;j = �D�td2 � 4
i;j und j�
i;j=
j = 4D�td2 (B.4)Die Bedingung j�
=
j < " führt dann zu�t < d2"=4D ; (B.5)bei einer Gitterweite von d = 1 µm, einemDi�usionskoe�zienten von etwaD = 2:5�10�5 m2 s�1und einer Toleranzs
hwelle von " = 0:5 muÿ �t < 5 ns sein.B.3 Klassi�zierung der GitterelementeDas Gitter ist in x-Ri
htung periodis
h, d. h. 
0;j = 
M;j . Jedem Gitterelement werden dieKonzentrationen 
wi;j und 

i;j für Wasserdampf und CO2 zugewiesen. Ein Gitterelement gehörteiner der folgenden Klassen an:Klasse Eigens
haftLuftraum 
w, 

 frei.Auÿenluft 
w, 

 fest vorgegeben und konstant.Zellmaterial 
w=̂100%, CO2-Austaus
h mit Luft gemäÿ Henry-Dalton.Cutins
hi
ht Kein Austaus
h mit bena
hbarten Gitterelementen.Chloroplast 

 = 0 (Senke für CO2).CO2 di�undiert in Luftraum und als wässrige Lösung im Zellmaterial,Wasserdampf nur imLuftraum. Die Di�usion wird na
h Glei
hung (B.2) bere
hnet. Für die Konzentration könnendabei willkürli
he Einheiten gewählt werden, etwa so, daÿ die Werte der relativen Luftfeu
htein % entspre
hen. Das Henry-Daltons
he Gesetz besagt, daÿ die Konzentration eines idealenGases in Lösung proportional zum Partialdru
k des Gases über der Lösung ist. Der Propor-tionalitätskoe�zient ist temperaturabhängig.B.4 Physikalis
he KonstantenDie Di�usionskoe�zienten für Wasserdampf in Luft und für CO2 in Luft und in Wasser wurdenNobel (1991) entnommen. Als Näherung für ihre Temperaturabhängigkeit wird von Monteithund Unsworth (1990) der Faktor (1 + 0:007T ) relativ zum Wert bei 0 °C angegeben, T ist167



dabei au
h in °C einzusetzen. Der Henry-Dalton-Koe�zient H als Funktion der Temperaturist eine von mir angepaÿte Funktion an Daten aus Landolt-Börnstein (1971). Die folgendeTabelle zeigt die verwendeten Werte:DH2O;Luft 21:3 � 10�5 m2 s�1 bei 0 °CDCO2;Luft 1:33 � 10�5 m2 s�1 bei 0 °CDCO2;Wasser 1:7 � 10�9 m2 s�1 bei 25 °CHCO2;Wasser 4:62 exp(�T=96) + 8:61 exp(�T=19:2)B.5 Test des ModellsAls Test habe i
h einen unbehinderten Luftraum vorgegeben und die Konzentrationsmatrixmit einer y-abhängigen Gauÿverteilung
(y; t) = C � exp ��(y � y0)2=(4Dt)�2p�Dt (B.6)für einen Zeitpunkt t > 0 initialisiert. Diese Funktion ist eine Lösung der Di�usionsglei
hung.Die Substanz mit der GesamtmengeC = R1�1 dy 
(y; t)d3 pro S
hi
htdi
ke d bildet eine zeitli
hauseinanderlaufende Gauÿverteilung um y0. In einem Abstand y1� y0 muÿ die Konzentrationna
h der Zeit t =p(y1 � y0)2=(4D) auf den e-ten Teil der Konzentration an y0 abfallen. DieseAusbreitungsges
hwindigkeit und die Form der Verteilung wird vom Modell bei d = 2 µm und�t = 10 ns sehr gut eingehalten.
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Anhang CDas Widerstandsnetzwerk im BlattIn Abs
hnitt 3.1.1 werden die Wasserpotentiale in S
hlieÿ- und Nebenzellen benötigt, diesi
h unter gegebenen Transpirationsbedingungen einstellen. Als Modellvorstellung dient Ab-bildung 3.1 auf S. 40. Das Modell läÿt si
h in ein Widerstandsnetzwerk übersetzen, mit demsi
h die Potentiale bere
hnen lassen (Abb. C.1). Der Apoplast wird dabei aufgeteilt in Seg-mente, deren S
hwerpunkt in horizontaler Ri
htung jeweils zwis
hen zwei Zellen liegt. DieKapazität der Zellen und des Apoplasten wird verna
hlässigt.No
h eine Vorbemerkung: auf dieser mikroskopis
hen Ebene verwende i
h ni
ht die auf1m2 Quers
hnitt bezogenen Ströme (eig. Stromdi
hten) j und (spezi�s
he) Widerstände R0,sondern wegen der unters
hiedli
hen groÿen beteiligten Quers
hnitts�ä
henA die tatsä
hli
henStröme J = j � A (m3 s�1) und Widerstände R = R0=A (MPa s m�3) dur
h die jeweiligenMembranen und Ober�ä
hen.C.1 Qualitative Betra
htungDas Wasser gelangt vom Xylem in den Apoplasten und strömt sowohl dur
h den Apoplastenals au
h dur
h den Symplasten zum Ort der Transpiration in der Nähe der S
hlieÿ- und Ne-benzellen. Der Symplast bietet über die Plasmodesmata einen Weg mit niedrigemWiderstand,aber der Übergang Apoplast-Symplast stellt ein beträ
htli
hes Hindernis dar. Die Nebenzelleliegt am Ende des symplasmatis
hen Weges, hier wird der Groÿteil des Transpirationsstro-mes hindur
hgehen und ans
hlieÿend wieder in den Apoplasten übertreten, um von dort zuverdunsten. Das Wasserpotential der Nebenzelle  s wird gegenüber dem Xylem proportionalzu Strom und Widerstand abgesenkt. Der Widerstand besteht vor allem aus dem Membran-übergang Apoplast-Symplast. Bis zum Ort der Transpiration kommt ein weiterer ÜbergangSymplast-Apoplast hinzu. Damit gilt als erste Abs
hätzung x �  s x �  e = RasRas +Rsa (C.1)wobei  x und  e das Wasserpotential vom Xylem und am Ort der Transpiration bezei
hnen;Ras und Rsa sind die Widerstände für den Übergang. Wenn man beide Widerstände glei
hsetzt(unter der Annahme, daÿ die Gröÿe der Ober�ä
he und die Bes
ha�enheit der Plasmamembranbei der Nebenzelle und der am Leitgefäÿ anliegenden Zelle ähnli
h sind), so ergibt si
h, daÿ dieNebenzelle etwa auf halber Höhe des Potentialgefälles vom Xylem zum Ort der Transpirationsitzt. 169



 p  e � �  x g  s 
 Æ
Rap 1Ra 2Ra 3Ra10Rsy 11RsyRgp 4 6 8Rag 5 7 9 RasJe JpAbbildung C.1: Das Widerstands-Netzwerk vom Xylem x dur
h den Apoplasten (�; �; e) und den Symplasten(Æ; 
) zu Nebenzelle s, S
hlieÿzellen g und peristomatäremOrt der Verdunstung p. Der Übergang zwis
hen Apo-plast und Symplast hat den Widerstand Ras. Innerhalb des Apoplasten und des Symplasten gelten die Wider-stände Ra und Rsy . Die S
hlieÿzelle und ihr Zellwandberei
h sind in Form und Gröÿe vers
hieden von den ande-ren Zellen, daher gelten hier die Widerstände Rag (Apoplast!S
hlieÿzelle), Rgp (S
hlieÿzelle!PeristomatärerApoplast) und Rap (Apoplast!Peristomatärer Apoplast). Die Pfeile entspre
hen der Vorzei
henwahl für dieStromri
htung.Die isolierte S
hlieÿzelle hat Kontakt zu dem Abs
hnitt des Apoplasten in der Nähe vonS
hlieÿ- und Nebenzellen. Ohne peristomatäre Transpiration würde si
h ihr Wasserpotential  gins Glei
hgewi
ht mit  e setzen, ansonsten senkt die peristomatäre Transpiration  g zusätzli
hab. Diese grobe qualitative Vorstellung wird mit demWiderstandsnetzwerk nun überprüft. DasNetzwerk hat in der gegebenen Form natürli
h die Eins
hränkung, daÿ es das dreidimensionaleZellgewebe nur sehr rudimentär repräsentiert. Der Ziel dieses Anhangs ist aber weniger diegenaue Untersu
hung des lokalen Wassertransports � dann müÿte man au
h die Kapazitätender Kompartimente miteinbeziehen � als vielmehr, ein Gefühl für die mögli
he Absenkung derWasserpotentiale  s und  g dur
h Transpiration zu vermitteln.C.2 Bere
hnung der Wasserpotentiale über die StrömeVorgegeben seien die Transpirationsströme je und jp (die aus Gl. 3.19) bere
hnet werdenkönnen, und das Xylemwasserpotential  x. je und jp sind auf die Blatt�ä
he bezogen. DerStrom pro Stomatakomplex kann mit der Anzahl nst der Stomata pro m2 bere
hnet werden,Je = je=nst und Jp = jp=nst (C.2)Der Strom aus dem Xylem in den Apoplasten und weiter bis zumOrt der Transpiration teiltsi
h dort auf in die Transpiration dur
h die Stomata Je und die peristomatäre TranspirationJp. Die peristomatäre Transpiration Jp �ieÿt teils direkt dur
h den Apoplasten (Jap), teilsdur
h die S
hlieÿzelle (Jag = Jgp), und es ist Jp = Jap + Jag . Am Widerstand Rag fällt dasWasserpotential der S
hlieÿzelle  g ab. Es gilt g =  e �RagJag (C.3)Na
h dem zweiten Kir
hho�s
hen Gesetz gilt für die Spannungen in der Mas
heJapRap = JagRag + JgpRgp (C.4)Ersetzt man die Ströme dur
h Jp und Jag, kann man na
h Jag au�ösen:Jag = JpRap=(Rap +Rag +Rgp) : (C.5)170



Das Wasserpotential der S
hlieÿzelle ist damit g =  e � Jp RapRagRap +Rag +Rgp (C.6)und fällt gegenüber  e linear mit steigender peristomatärer Transpiration.Wir könnten  e aus dem Ersatzwiderstand für das Apoplast-Symplast-Netzwerk bere
h-nen, aber wir brau
hen au
h das Wasserpotential der Nebenzellen  s. Daher müssen wirmindestens 4 Ströme im Netzwerk bere
hnen, z. B. die Ströme 1,2,3,4. Damit ist e =  x �Ra(J1 + J2 + J3) (C.7)und  s =  e �RasJ4 (C.8)Na
h der Mas
henregel gilt (von links na
h re
hts)J1Ra + J4Ras = J5Ras = J6Ras + J10RsyJ2Ra + J6Ras = J7Ras = J8Ras + J11Rsy (C.9)J3Ra + J8Ras = J9RasWir teilen dur
h Ras und führen die Verhältnisse a = Ra=Ras und s = Rsy=Ras ein. Damithaben wir aJ1 + J4 = J5 = J6 + sJ10aJ2 + J6 = J7 = J8 + sJ11 (C.10)aJ3 + J8 = J9Na
h der Knotenregel muÿ Zu�uÿ glei
h Ab�uÿ sein. Für die einzelnen Knoten gilt(e) J1 = J4 + Je + Jp(s) J4 + J5 + J10 = 0(�) J2 = J1 + J5 + J6(�) J3 = J2 + J7 + J8 (C.11)(x) Je + Jp = J3 + J9(
) J6 + J7 + J11 = J10(Æ) J8 + J9 = J11Diese Glei
hungen können mit Mathemati
a (Wolfram Resear
h, In
.) bequem gelöst wer-den. Das erforderli
he S
ript wird in Abb. C.2 aufgeführt. Das Ergebnis lautetJ1 = 2 (1 + a+ 2 s+ a s) J 0 (C.12)J2 = 2 (1 + 2 s+ a s) J 0 (C.13)J3 = J1 � au
h aus Symmetriegründen klar (C.14)J4 = � �3 a+ 2 a2 + 2 a s+ a2 s� J 0 = J1 � (Je + Jp) (C.15)171



m1 = a j1 + j4 == j5m2 = j6 + s j10 == j5m3 = a j2 + j6 == j7m4 = j8 + s j11 == j7m5 = a j3 + j8 == j9k1 = j1 == j4 + je + jpk2 = j4 + j5 + j10 == 0k3 = j2 == j1 + j5 + j6k4 = j3 == j2 + j7 + j8k5 = je + jp == j3 + j9k6 = j6 + j7 + j11 == j10k7 = j8 + j9 == j11Eliminate[{m1, m2, m3, m4, m5, k1, k2, k3, k4, k5, k6, k7},{j5, j6, j7, j8, j9, j10, j11}℄Solve[%, {j1, j2, j3, j4}℄Abbildung C.2: S
ript zur Bere
hnung der Ströme J1 bis J4 mit Mathemati
a. m1�m5 sind die Glei
hungenna
h der Mas
henregel (C.10), k1�k7 sind die Glei
hungen na
h der Knotenregel (C.11). Die Ströme J5 bis J11werden aus den Glei
hungen eliminiert. Das lineare Glei
hungssystem mit J1 bis J4 wird gelöst.mit J 0 = (Je + Jp)= �2 + 5 a+ 2 a2 + 4 s+ 4 a s+ a2 s� (C.16)Nun können wir die Wasserpotentiale in S
hlieÿ- und Nebenzellen direkt angeben: e =  x � 2 J 0Ra(3 + 2 a+ 6 s+ 3 a s) (C.17) g =  e � Jp RapRagRap +Rag +Rgp (C.6) s =  e + J 0Ras(3 a+ 2 a2 + 2 a s+ a2 s) (C.18)C.3 Bestimmung der WiderstandswerteHydraulis
he Widerstände können bestimmt werden, indem man Zellvolumen, Ober�ä
he undRelaxationszeit na
h einem Dru
kpuls aus einer Mikrosonde miÿt. Typis
he Werte sind inAbs
hnitt 2.1.6 angegeben. Mit dieser Te
hnik kann man au
h das Verhältnis der Widerständeim apoplasmatis
hen und symplasmatis
hen Transpirationsweg zu grob 10:1 abs
hätzen.Als weitere Information dient, daÿ der Gradient des Wasserpotentials über ein Blatt seltenmehr als 0.5MPa beträgt, und das nur über mehrere Zellagen. S
hlieÿli
h zeigt Weatherley(1976) Messungen an Sonnenblumen (Helianthus annuus), bei denen das Blattwasserpoten-tial linear mit der Transpiration absinkt. Bei einer maximalen Transpirationsrate von 0.003172



bis 0.0045 mol m�2 s�1 wurde eine Absenkung von 0.8 MPa beoba
htet. Wir brau
hen daherebenfalls die auftretenden Ströme, um die Widerstände passend einzustellen.Um die Gröÿenordnung der Ströme abzus
hätzen, verna
hlässigen wir die Grenzs
hi
ht undnehmen eine maximale Stomataleitfähigkeit gst;max von 0.2 mol m�2 s�1 an (gültig für Bäume,ni
ht für krautige P�anzen). Die peristomatäre Leitfähigkeit gp kann ni
ht wesentli
h gröÿerals 1�5% von gst;max sein, da die Resttranspiration bei ges
hlossenen Stomata sonst zu groÿwäre. Wir nehmen daher 0.004 mol m�2 s�1 an. Die normale und peristomatäre Transpirationsind dann E = gstD und Ep = gpD. Wenn der GradientD maximal 0.04 wird (entspri
ht völligtro
kener Auÿenluft bei 30 °C), wird Ep maximal und errei
ht den Wert 0.00016 mol m�2 s�1.Das Maximum von E entsteht ni
ht beim maximalen Gradienten, da bei tro
kener werdenderLuft au
h die Leitfähigkeit gst absinkt. Ein realistis
her Wert ist Emax = 0:004 mol m�2 s�1.Damit wird der Volumenstrom vor allem von je = Vm E getragen, der Beitrag von jp istnur 4%. Insgesamt werden 75 � 10�9 m3 m�2 s�1 errei
ht. Dieser Strom verteilt si
h auf nstSpaltö�nungen. Wir nehmen 100 Stomata pro mm2 an, also 108 pro m2. Je ist in unseremWiderstandsnetzwerk 7:5 � 10�16 m3 s�1, und Jp wäre 3 � 10�17 m3 s�1.Für die Bestimmung der Widerstände beginnen wir mit dem Transport dur
h den Sympla-sten, der dur
h die Plasmodesmata begrenzt wird. Diese haben einen typis
hen Dur
hmesservon 50 nm und eine Länge von 1 µm, vom Quers
hnitt sind aber nur etwa 10% von der wässri-gen Phase eingenommen. Auf 1 µm2 Zellmembran �ndet man 2�10 Plasmodesmata. Mit demHagen-Poiseuilles
hen Gesetz erhält man für ein Plasmodesma einen Widerstand vonRpd = 128 � l�d4 � 128 � 10�3 Pa s � 10�6 m3:14 � (16 � 10�9 m)4 = 6:2 � 1023Pa sm3 = 6:2 � 1017MPa sm3 (C.19)Dabei wurde die stark temperaturabhängige Viskosität des Wassers � für 20 °C gewählt(10�3 Pa s), und als e�ektiver Dur
hmesser statt 50 nm nur 16 nm eingesetzt, um die Flä-
he auf die genannten 10% zu reduzieren.Die Zellen seien würfelförmig angenommen mit einer Kantenlänge von 50 µm. Die Flä
hezwis
hen zwei Zellen ist 2500 µm2 und enthält Npd = 5000� �25000 Plasmodesmata, derenGesamtwiderstand folgli
h etwaRsy = Rpd=Npd = 2:5 : : :12:4 � 1013 MPa s m�3 (C.20)beträgt. Der Widerstand für den Transport im Apoplasten Ra ist zehnmal so ho
h.Für den Übergangswiderstand dur
h die Plasmamembran R0as sind oben Zahlen pro Qua-dratmeter angegeben. Wir verwenden einen mittlerenWert von 107 MPa s m�1. Die Membran-�ä
he entspri
ht den se
hs Seiten�ä
hen des Würfels und ist 15000 µm2 groÿ. Der Widerstandder Membran ist daher Ras = R0as=Aas = 6:7 � 1014 MPa s m�3 ; (C.21)etwa glei
h groÿ wie Ra. Folgli
h ist a = 0:37 : : :1:85 und s = 0:1a. Wenn wir der Einfa
hheithalber a = 1 und s = 0:1 setzen, ist der Strom J 0 dann (Je + Jp)=9:9, und der Potentialabfallüber das Apoplast-Symplast-Netzwerk wäre  x� e = 2 J 0 �5:9R0a = 0:45MPa. Die Nebenzellewürde etwas weniger absinken (0.20 MPa positiver als  e). Diese Werte ers
heinen plausibel.Die S
hlieÿzelle hängt an  e und ist daher vom Absinken des Potentials au
h betro�en.Do
h zusätzli
h verliert sie Wasser dur
h peristomatäre Transpiration, wodur
h ihr Dru
kgegenüber den Nebenzellen stärker sinkt und der Spalt si
h s
hlieÿt. Die S
hlieÿzellen sind173



kleiner als die Nebenzellen und dabei langgestre
kt, oft haben sie im Quers
hnitt nur denhalben Dur
hmesser (ein Viertel der Membran�ä
he). Sie haben in der Aufsi
ht nur über eineZellänge Kontakt mit ihren Na
hbarn, nämli
h den Nebenzellen, während die Nebenzellenringsum Na
hbarn haben. Daher ist die wirksame Flä
he für den Transport im Apoplastensowie für den Übergang dur
h die Plasmamembran erhebli
h kleiner, ein Faktor 10 wäre no
hdenkbar. Die Widerstände Rap und Rag sind entspre
hend gröÿer. Im geö�neten Zustand sinddie S
hlieÿzellen prall, und die Wand an der Pore ist dünn. Der Widerstand Rgp für denÜbergang aus der S
hlieÿzelle in den Wandberei
h der peristomatären Transpiration könntedaher deutli
h kleiner als Rap und Rag sein.Wie groÿ müÿten die Widerstände sein, wenn allein die peristomatäre Transpiration dasWasserpotential der S
hlieÿzellen  g ausrei
hend für einen partiellen Stomatas
hluÿ absenkensoll? Das Potential müÿte dazu um grob 2MPa gesenkt werden können. Dazu müÿte derVolumenstrom Jp = 3 � 10�17 m3 m�2 s�1 dur
h einen sehr hohen Gesamtwiderstand vonRp = 6:7 � 1016 MPa s m�3 �ieÿen. Dieser Gesamtwiderstand entsteht dur
h Parallels
haltungvon Rap und Rag+Rgp. Wenn im günstigsten Fall Rgp na
h dem oben gesagten verna
hlässigtwird und wir Rag und Rap als ungefähr glei
h groÿ ansehen, müÿten sie einzeln doppelt so groÿsein, nämli
hRap = Rag = 1:3�1017 MPa s m�3. Wenn wir annehmen, daÿ die Plasmamembrander S
hlieÿzellen ni
ht wesentli
h vers
hieden von den anderen Zellen ist, können wir diee�ektiven Austaus
h�ä
hen Aas und Aag verglei
hen. Es istAas = R0as=Ras = 15000 µm und Aag = R0as=Rag = 77 µm (C.22)Wir müssen die Widerstände etwa 20-fa
h höher ansetzen als im Verglei
h mit den an-deren Widerständen plausibel ist. Alternativ könnte die peristomatäre Transpiration gröÿerausfallen; das wäre mögli
h, solange der Spalt no
h ni
ht ri
htig ges
hlossen ist, da mehr Flä-
he innerhalb des Spaltes an der peristomatären Transpiration beteiligt wäre. Würde dieseFlä
he mit forts
hreitendem S
hlieÿen abnehmen, so würde die Regelwirkung entspre
hendsinken. Ein vollständiges S
hlieÿen würde ni
ht unbedingt ges
hehen, wäre aber au
h ni
hterforderli
h.C.4 Vereinfa
hte Glei
hungen für das Stomatamodell: Ergebnisund DiskussionWir können die Wasserpotentiale in S
hlieÿ- und Nebenzellen dur
h Ersatzwiderstände aus-drü
ken. Im letzten Abs
hnitt fanden wir a = 1 und damit Ra = Ras, s = 0:1 und J 0 =(Je + Jp)=9:9. Dann ist  e =  x � 1:2 (Je + Jp)Ras (C.23) s =  e + 0:54 (Je + Jp)Ras (C.24) g =  e � JpRp (C.25)mit der Abkürzung Rp = RapRag=(Rap +Rag +Rgp). Au
h die anderen Widerstände könnendur
h Ersatzwiderstände zusammengefaÿt werden, so daÿ letztli
h die einfa
hen Glei
hungen g =  x � (Je + Jp)Rg � JpRp (C.26) s =  x � (Je + Jp)Rs (C.27)174



 g  e  s  xRp Rg�Rs RsJeJpAbbildung C.3: Ersatzs
haltbild des Widerstands-Netzwerks vom Xylem x dur
h Nebenzelle s zum Ort derVerdunstung e und weiter zur S
hlieÿzelle g. Der Gesamtwiderstand vom Xylem zum Ort der Verdunstung istRg .mit Rg = 1:2Ras (C.28)Rs = Rg � 0:54Ras = 0:66Ras (C.29)entstehen. Oben wurde Ras = 6:7 � 1014 MPa s m�3 angegeben. Die Ersatzwiderstände sinddamit Rg = 8:0 � 1014 MPa s m�3 und Rs = 4:4 � 1014 MPa s m�3. In der Summe von Je undJp beträgt der Anteil von Jp nur etwa 2% und kann verna
hlässigt werden.Unter anderen Annahmen für die Widerstandsverhältnisse a und s erhält man die folgendenWerte (in 1014 MPa s m�3): a s Rg Rs � �max1.00 0.1a 7.99 4.40 0.27 1.81.00 0 7.44 3.72 0.28 2.01.00 0.2a 8.44 4.97 0.26 1.70.37 0.1a 4.58 2.44 0.16 1.91.85 0.1a 10.51 6.10 0.33 1.7Der Ausdru
k � bezei
hnet die unters
hiedli
he Absenkung des Wasserpotentials in S
hlieÿ-und Nebenzellen bei maximaler Transpiration (75�10�17 m3 s�1) und ohne peristomatäre Tran-spiration (Werte in MPa). Für eine merkli
he Reaktion müÿte die Absenkung mindestens 1�2MPa betragen; diese Widerstände sind also kaum geeignet, eine passive Reaktion auf dieTranspirationsrate zu bewirken, zumal die Nebenzellen hier no
h ni
ht mit einem me
hani-s
hen Vorteil gewi
htet wurden, der die Reaktion weiter s
hmälern würde. Allerdings hättenwir no
h den Spielraum, die Widerstände paus
hal etwa dreimal so groÿ anzusetzen, um aufdie oben erwähnte beoba
htete Absenkung des Blattwasserpotentials von 0.8 MPa zu kommen.Mit �max bezei
hne i
h hier den maximal zulässigen Wert für den me
hanis
hen Vorteilder Nebenzellen, so daÿ die Transpirationsabsenkung des Wasserpotentials gerade no
h ni
htzu einem (unsinnigen) Ö�nen der Stomata führt (vgl. Diskussion in Abs
hnitt 3.2.1). DieseWerte (um 2) entspre
hen grob den Literaturangaben für den me
hanis
hen Vorteil, so daÿ diee�ektive Absenkung ( g � � s) näherungsweise vers
hwinden würde. Die im vorigen Absatzin Erwägung gezogene Skalierung der Widerstände würde daran ni
hts ändern.Als Fazit bleibt: es ist unwahrs
heinli
h, daÿ die Absenkung der Wasserpotentiale dur
hTranspiration den Hauptme
hanismus der S
hlieÿreaktion bei tro
kener Luft darstellt. DerMe
hanismus der peristomatären Transpiration würde na
h dem bisher Gesagten zwar prin-zipiell funktionieren, aber ungewöhnli
h groÿe Widerstände verlangen.
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Anhang DSpezielle Funktionen für empiris
heModelleBei empiris
hen Modellen besteht oft eine gewisse Wahlfreiheit, wel
he Funktionen verwen-det werden, um Zusammenhänge zwis
hen zwei Gröÿen zu bes
hreiben. Je einfa
her dieseFunktionen sind, desto gröÿer sind die Chan
en, das Modellverhalten analytis
h untersu
henzu können. Es ist günstig, wenn man lei
ht na
h allen beteiligten Variablen au�ösen kannund jeweils hö
hstens gebro
hen rationale Funktionen erhält. Darum seien hier zwei einfa
heFunktionen vorgestellt, auf die in dieser Arbeit mehrfa
h zurü
kgegri�en wird.D.1 Die re
htwinklige HyperbelDie re
htwinklige Hyperbel ist aus der Enyzmkinetik vertraut. Sie bes
hreibt ein Sättigungs-verhalten, z. B. die Mi
haelis-Menten-Beziehungen bei Reaktionen erster Ordnung. Dazu wer-den die Asymptoten der Hyperbel a
hsenparallel belassen. Nur ein Ast der Hyperbel wirdherausgegri�en.Man verwendet sie übli
herweise in der Formy = ymax � (x� x0)(x� x0) +Km mit x � 0 : (D.1)Dann ist ymax das Maximum, das nur asymptotis
h angestrebt wird. x0 ist der x-A
hsen-abs
hnitt. Km ist die Mi
haelis-Menten-Konstante; sie gibt an, bei wel
hem Abstand x � x0der Wert y halbmaximal wird. Alle Werte sind normalerweise positiv oder Null. Die zweiteAsymptote liegt verborgen bei x = x0 �Km im negativen Berei
h der x-A
hse.Bei der Anpassung von Daten ist oft die anfängli
he Steigung wi
htiger und besser meÿbarals der Maximalwert. Mit ymax und Km hat man zwei stark miteinander korrelierte Gröÿen,die beide unsi
her sind. Günstiger ist es, die Korrelation zu bre
hen, indem man die Steigungm = ymax=Km statt des Maximalwertes nimmt. Dann isty = m � (x� x0)(x� x0)=Km + 1 (D.2)und für kleine x� x0 gilt y � m (x� x0). 176



x
y1

1Abbildung D.1: Anwendung der s
hiefwinkligen Hyperbel als Sättigungsfunktion. Der Parameter � bestimmt,wie wei
h der Übergang ist. Gezeigt sind Kurven für � = 1 (normales Minimum), 0.95, 0.8 und 0.5 (sehr wei
h).D.2 Die s
hiefwinklige HyperbelBei der re
htwinkligen Hyperbel ist die Krümmung vorgegeben. Oft brau
ht man einen abrup-teren Übergang in die Sättigung, oder einen wei
hen Übergang zwis
hen zwei limitierendenProzessen (in der Photosynthese-Literatur au
h bekannt als Collatz' smooth minimum). Dazueignet si
h die s
hiefwinklige Hyperbel. Man kann sie folgendermaÿen herleiten: das Minimumzweier Gröÿen a und b kann man au
h als kleinere der zwei Nullstellen einer Parabel au�assen,d. h. man setzt (x� a)(x� b) = 0 und löst na
h x auf:aus x2 � (a+ b)x+ a b = 0 erhält man (D.3)min(a; b) =(a+ b)�p(a+ b)2 � 4 a b2 = (a+ b)�p(a� b)22 = (a+ b)� ja� bj2 (D.4)Wenn a > b ist, hebt si
h a weg und 2b=2 bleibt übrig, was ja der kleinere Wert ist. Manerhält immer den kleineren der beiden Werte mit einem abrupten Übergang, wenn die Wertesi
h einander annähern und s
hlieÿli
h der andere Wert der kleinere wird.Dieser Übergang wird aufgewei
ht, indem man das quadratis
he Glied mit einem Vorfaktor� versieht. Mit � = 1 hat man das s
harfe Minimum, und je kleiner � wird, desto wei
her wirdder Übergang. Man kann das wei
he Minimum also wie folgt de�nieren:0 = � min 0(a; b)2 � (a+ b)min 0(a; b) + a b oder (D.5)min 0(a; b) = (a+ b)�p(a+ b)2 � 4 a b �2� (D.6)Für Umformungen eignet si
h die quadratis
he Form besser.Als Beispiel wende i
h das wei
he Minimum bei der Bes
hreibung eines abrupteren Sätti-gungsvorganges an. Die zwei Beziehungen, zwis
hen denen wei
h übergeblendet werden soll,seien ein anfängli
her linearer Zuwa
hs y = mx und der Maximalwert y = ymax. Dann isty(x) = min 0(mx; ymax) = (mx+ ymax)�p(mx+ ymax)2 � 4mxymax �2� (D.7)Der Verlauf ist für ymax = 1, m = 1 und vers
hiedene Werte für � in Abb. D.1 gezeigt.177



Anhang ELösung der kubis
hen Glei
hungDie Lösung kubis
her Glei
hungen wie Gl. (3.72) ist zwar analytis
h mögli
h (Bronstein undSemendjajew, 1987), führt aber lei
ht zu Rundungsfehlern und damit oft zu s
heinbar kom-plexen statt reellen Lösungen. Darum s
halte i
h eine numeris
he Methode zur Verbesserungder Lösung na
h, wie im folgenden bes
hrieben ist.Zuerst bringt man die kubis
he Glei
hung dur
h Division mit r�bl in die Normalform x3 +rx2 + sx + t = 0. Diese Glei
hung wird aber ni
ht direkt gelöst, sondern erst vereinfa
ht,indem das quadratis
he Glied entfernt wird. Mit dem Ansatz x = y � r=3 bekommt man diesogenannte reduzierte Form y3 + py + q = 0, wobei si
h p und q als p = (3s � r2)=3 undq = 2r3=27 � rs=3 + t aus den Koe�zienten der Normalform bere
hnen lassen. Als nä
hstesbere
hnet man die Diskriminante D = (p=3)3 + (q=2)2. Ist D > 0, so hat die reduzierteGlei
hung eine reelle Lösung; ist D < 0, so gibt es drei Lösungen; ist D = 0, gibt es einedoppelte oder gar dreifa
he (bei p = q = 0) Nullstelle.Für D > 0 bere
hnet man u = 3q�q=2 +pD und v = �p=3u; die reelle Lösung ist danny = u+ v, und mit x = y � r=3 gelangt man zur Lösung der ursprüngli
hen Glei
hung.Für D < 0 setzt man � = p�p3=27 und 
os� = �q=2�; die drei Lösungen sind danny1 = 2 3p� 
os(�=3), y2 = 2 3p� 
os(�=3 + 2�=3) und y3 = 2 3p� 
os(�=3 + 4�=3).In Gl. (3.72) gilt die reelle Lösung y3. Aber selbst mit Verwendung einer gegen Rundungs-fehler etwas stabileren Lösungsformel (Press et al., 1992) ist das Ergebnis no
h re
ht ungenau.Eine Newton-Rhapson-Nullstellensu
he verbessert den Wert. Das Verfahren in Kürze: dieNullstelle der Funktion f(x) = ax3+ bx2+ 
x+d wird gesu
ht. Ausgehend von einem S
hätz-wert xi werden dort Funktionswert f(xi) und Ableitung f 0(xi) = 3ax2i + 2bxi + 
 bere
hnet.Als neuer S
hätzwert wird xi+1 = xi � f(xi)=f 0(xi) gesetzt. Zwei sol
he S
hritte haben si
hals ausrei
hend erwiesen, um den Imaginärteil der Lösung y3 der kubis
hen Glei
hung beidoppelter Genauigkeit kleiner als 10�15 zu ma
hen.
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Anhang FZur Messung des Gaswe
hselsNa
h einer Übersi
ht über das Meÿprinzip und die Komponenten der eingesetzten Gaswe
h-selmeÿanlage werden Aufbau, Inbetriebnahme und Kalibrierung der Geräte in Form von Ar-beitsanweisungen bes
hrieben.F.1 Das Meÿprinzip bei Messungen des Gaswe
hselsDer Gaswe
hsel von Blättern setzt si
h aus dem Transpirations�uÿ E und der CO2-AufnahmeA gekoppelt mit einer glei
h groÿen O2-Abgabe zusammen. Der Gaswe
hsel kann gemessenwerden, indem Blattmaterial in einer Meÿkammer einges
hlossen wird und die Konzentrati-onsänderungen von Wasserdampf und CO2 in der Luft erfaÿt werden.Wasserdampf-Konzentrationen können kapazitiv (auf 0.5% r. F. =̂ 0.3� genau),1) mitTaupunktspiegel (0.1 °C =̂ 0.2�) oder IR-Gasanalysator (0.3�) gemessen werden; CO2 miÿtman immer mit IR-Analysatoren (auf 1 ppm). Letztere können au
h Di�erenzen messen, wobeidie Genauigkeit um fast eine Gröÿenordnung gesteigert wird, während man bei den anderenVerfahren zwei Absolutmessungen subtrahieren muÿ, so daÿ si
h der Fehler verdoppelt.F.1.1 IR-GasanalysatorenIR-Gasanalysatoren arbeiten photometris
h. Der Aufbau wird am Beispiel eines BINOS 100(Rosemount GmbH, Hanau) bes
hrieben. Diese Geräte enthalten einen Breitband-IR-Strah-ler, der ggf. über ein Interferenz�lter (s. u.) und ein Zerha
kerrad (Chopper) abwe
hselndbeide Seiten einer Meÿküvette mit Mittelwand bestrahlt; die eine Seite enthält das strömendeMeÿgas, die andere Verglei
hsgas. Bei einem Absolut-Analysator wählt man als Referenz festeinges
hlossene CO2-freie Luft, bei einem Di�erenz-Analysator strömendes Verglei
hsgas. Inbeiden Seiten der Küvette wird abhängig von der Anzahl Moleküle (und damit vom Dru
k)ein Teil der IR-Strahlung absorbiert. Hinter der Küvette absorbiert ein Detektor die restli
heStrahlung und liefert das Meÿsignal.Für CO2-Analysatoren verwendet man einen Gasdetektor: eine mit CO2 gefüllte Küvette,die die verbleibende Strahlung imWellenlängenberei
h von CO2 (um 4200 nm) absorbiert. DasGas erwärmt si
h und dehnt si
h aus. Die Küvette ist mit einem Ausglei
hsgefäÿ über einenStrömungskanal verbunden, in dem ein Mikroströmungs�lter die Gasbewegung registriert. Bei1)Angaben in� und ppm als Volumenanteil; Umre
hnungen gelten für Luft bei 24 °C mit 14 °C Taupunkt.179



einem Wasserdampf-Analysator kann man wegen Kondensationsproblemen ni
ht analog vor-gehen und Absorberküvetten mit Wasserdampf füllen. Man verwendet stattdessen pyroelek-tris
he, unselektiv IR-absorbierende Halbleiter-Detektoren, bei denen Temperaturänderungenzu Ladungsbewegungen im Kristall führen. Die Selektivität auf den Absorptionsberei
h vonWasserdampf (um 6500 nm) wird dur
h ein Interferenz�lter im Strahlengang errei
ht.In beiden Fällen setzt der Detektor das alternierende Absorptionssignal, dessen Amplitudeein Maÿ für die Konzentrationsdi�erenz in beiden Küvettenhälften ist, in eine We
hselspan-nung um, die phasenri
htig verstärkt, grundpegel- und temperaturkorrigiert und zum Endwertverre
hnet wird.Zweikanal-Analysatoren enthalten einen symmetris
hen Aufbau mit zwei Strahlern, zweizweigeteilten Meÿküvetten und zwei Detektoren, aber (aus Platzgründen) nur einem Chopper-rad, das in beiden Kanälen jeweils abwe
hselnd die Meÿ- und Verglei
hsseiten bestrahlt.F.1.2 Ges
hlossene und o�ene Gaswe
hsel-MeÿsystemeGes
hlossene Systeme messen die Konzentrationsänderung in der Luft, die na
h dem S
hlieÿender Kammer im Kreis umläuft, wobei die Wasserabgabe des Blattes meist kapazitiv und dieCO2-Aufnahme mit einem Absolut-Analysator gemessen wird. Die Feu
htezunahme wird kom-pensiert. Na
hteilig ist, daÿ man keine Glei
hgewi
htsreaktion unter konstanten Bedingungenabwarten kann, weil die Luft s
hnell CO2 verliert. Von Vorteil ist der kompakte Aufbau, mitdem man im Freiland in kurzer Zeit den aktuellen Austaus
h von Blättern messen kann.O�ene Systeme versorgen die Meÿkammer mit einer Referenzluft, deren H2O- und CO2-Gehalt bekannt ist, analysieren die austretende Luft und bilden die Di�erenz, die mit der Fluÿ-rate der Luft zu den Flüssen E und A umgere
hnet werden kann. Die einfa
here Ausführungarbeitet mit einem Absolut-Analysator für CO2, der abwe
hselnd Eingangs- und Ausgangsluftmiÿt, und zwei kapazitiven Feu
htesensoren (man kann s
hle
ht mit nur einem Feu
htesensorund Ums
halten der Gaswege arbeiten, da die Ober�ä
hen sehr langsam in ein neues Adsorpti-onsglei
hgewi
ht mit veränderter Luftfeu
hte kommen). Die Genauigkeit leidet darunter, daÿzwei ähnli
h groÿe Absolutwerte voneinander subtrahiert werden, um den kleinen Austaus
hzu bestimmen. Die bessere Ausführung arbeitet daher mit einem Zweikanal-Di�erenz-Analy-sator, der sowohl die Konzentrationsunters
hiede von CO2 als au
h von Wasserdampf direktals Di�erenz miÿt.F.2 Komponenten der Gaswe
hselmeÿanlageF.2.1 Der Gasmis
herDie Aufgabe des Gasmis
hers ist, Luft mit de�niertem CO2-, O2- und Wasserdampfanteilund einer bestimmten Fluÿrate bereitzustellen. Das Funktionss
hema ist in Abb. F.1 gezeigt.Auÿenluft wird mit einer Membranpumpe angesaugt und strömt dur
h einen Natronkalk-Ab-sorber, der das enthaltene CO2 (und H2O) gröÿtenteils entfernt. Die Pumpe wird von einemMassendur
h�uÿmesser geregelt. Der Regler besitzt einen Sollwertgeber und bestimmt die tat-sä
hli
he Fluÿrate mit einem Heizdraht-Fluÿmesser.2) Wir arbeiten meist mit einer Fluÿrate2)Ein Heizdraht-Fluÿmesser miÿt den Heizstrom, der benötigt wird, um die Abkühlung eines Drahtes dur
hmolekulare Kollisionen mit dem Luftstrom zu kompensieren, und liefert damit ein Maÿ für den molaren Strom.Angezeigt wird aber ein Volumenstrom, der vermutli
h dem molaren Strom bei Standardbedingungen ent-spri
ht. Folgli
h kann bei niedrigem Luftdru
k, etwa im Gebirge, der Volumenstrom erhebli
h gröÿer als ange-180
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Abbildung F.1: Blo
ks
haltbild des Gasmis
hers und der Eingangsfeu
hteregelung. Der Gasmis
her kann CO2-freie Luft, Sti
ksto� und CO2 in kontrollierten Anteilen mis
hen, um einen Luftstrom mit bestimmter CO2- undO2-Konzentration zu erzeugen. Ans
hlieÿend wird über Spül�as
he und Kältefalle eine de�nierte Luftfeu
hteerzeugt.von 3.5 l/min. Über weitere Massendur
h�uÿregler kann aus Gas�as
hen ein kontrollierter An-teil CO2 und N2 zu der nunmehr CO2-freien Luft hinzudosiert werden. Wir haben in unserenExperimenten die Sti
ksto�zufuhr allerdings abges
haltet. Ein Teil der Luftmis
hung wird ab-gezweigt, um die resultierende CO2-Konzentration mit einem IR-Gasanalysator (BINOS 100,Rosemount; ein Absolut-Analysator) zu messen. Die gemessene Absorption entspri
ht der An-zahl CO2-Moleküle in der Meÿküvette und ist dru
kemp�ndli
h. Da der Dru
k in der Meÿkü-vette ni
ht erfaÿt wird, ist es wi
htig, für stets glei
he Dru
kverhältnisse zu sorgen. Der Dru
khängt von der Fluÿrate und dem Ausströmwiderstand am Ausgang der Meÿküvette ab. Wirhalten den Dru
k dadur
h näherungsweise konstant, daÿ wir eine Fluÿrate von 500 ml/minverwenden und stets gegen Auÿenluft abblasen, d. h. keine weiteren S
hläu
he und Gerätehinter dem BINOS anbringen. Am BINOS wird der aktuelle Luftdru
k manuell eingegeben.Intern wird die Absorption damit korrigiert und als Konzentration angezeigt. Der Meÿwertliegt auÿerdem an einem Ausgang als Analogsignal im Berei
h 0�1V an.F.2.2 Die Regelung der Eingangsfeu
hteDer übrige Luftstrom wird in einer Spül�as
he mit Wasserdampf aufgesättigt und ans
hlie-ÿend dur
h eine temperaturgeregelte Kältefalle ges
hi
kt, so daÿ na
h dem Auskondensierenein Feu
htegehalt mit vorgegebenem Taupunkt errei
ht wird. Das Hinzufügen und Entfernenvon Wasserdampf beein�uÿt die Konzentration von CO2 in der erzeugten Luftmis
hung. DerFehler wird aber kaum jemals mehr als 4% betragen (das wäre der Fall, wenn völlig tro
keneAuÿenluft auf einen Taupunkt von 30 °C befeu
htet würde). Die Kältefalle stellt die Tau-punkttemperatur mit Peltier-Elementen ein, mit denen der Aluminiumblo
k um maximal 15zeigt sein. 181
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Abbildung F.2: Blo
ks
haltbild des Kompakt-Miniküvettensystems. Die vorbereitete Luft wird in Meÿgas (obe-rer Weg) und Referenzgas (unterer Weg) aufgeteilt. Das Meÿgas dur
hströmt die Blattküvette, das Referenzgasein glei
h groÿes Kompensationsgefäÿ. Magnetventile steuern den Modus der Messung. Hier ist die normaleDi�erenzmessung gezeigt, bei der das Meÿgas aus der Küvette dur
h den einen Gasweg des IR-GasanalysatorsBinos 100/4P (gepunkteter Rahmen) strömt, das Referenzgas dur
h den anderen. Wegen der Queremp�ndli
h-keit des CO2-Kanals auf Wasserdampf werden Meÿgas und Referenzgas im Meÿgaskühler bei 2 °C entfeu
htet.Zur Bestimmung des Nullpunktes der Di�erenzmessung wird Magnetventil 1 angezogen, so daÿ das Referenzgasbeide Analysatorwege dur
hströmt und das Meÿgas komplett über VENT MG abgeblasen wird. Magnetventile3 und 4 werden bei Absolutmessungen angezogen und führen dazu, daÿ das Referenzgas dur
h die Absorber(annähernd) wasserdampf- und CO2-frei wird. Wird der Nullpunkt der Absolutmessung bestimmt, so wirdzusätzli
h Magnetventil 2 angezogen, damit die wasserdampf- und CO2-freie Luft dur
h beide Analysatorwegeläuft. Aus: Betriebsanleitung des CMS-400, Fa. Walz; verändert.bis 20K unter Umgebungstemperatur gekühlt werden kann. Man errei
ht daher eine minimalerelative Feu
hte von etwa 25%.F.2.3 Das Kompakt-MiniküvettensystemDie Luft gelangt in das Kompakt-Miniküvettensystemund wird in Meÿ- und Referenzgasstrangaufgeteilt (Abb. F.2). In beiden Gaswegen arbeiten Pumpen, die wieder dur
h Massendur
h-�uÿmesser geregelt werden. Wir verwenden Fluÿraten von je 1500 ml/min, so daÿ von den3.5 l/min des Gasmis
hers 3000 ml/min abgesaugt werden und 500 ml/min für den BINOS100 zur Überwa
hung der CO2-Konzentration übrig bleiben. Auf dem Weg vom Gasmis
herzum Miniküvettensystem muÿ darauf gea
htet werden, daÿ die Verbindungen, die Spül�a-s
he und die Kältefalle di
ht sind, da die Pumpen im Miniküvettensystem sonst Fremdluftansaugen könnten.Die Pumpen drü
ken das Meÿgas dur
h die Blattküvette, in der ein geringer Überdru
kvon 
a. 0.01 bar herrs
ht (gemessen mit einem u-förmig gebogenen, wassergefüllten S
hlau
h;182



es entstehen etwa 10 
m Höhenunters
hied zwis
hen den beiden Wasserspiegeln), und das Re-ferenzgas dur
h ein Kompensationsgefäÿ von verglei
hbarem Volumen. Beide Gase werdenzurü
k in das Gerät geleitet. Über Nadelventile ist es mögli
h, die gewüns
hten Fluÿratenfür den na
hfolgenden Zweikanal-Analysator BINOS 100/4P einzustellen und den Übers
huÿabzublasen. Als erster Kanal wird die Wasserdampfdi�erenz gemessen. Die Wasserdampfmes-sung reagiert unemp�ndli
h auf Anwesenheit von CO2, dessen viel geringere Konzentration soni
ht ins Gewi
ht fällt. Dagegen wird die Messung im CO2-Wellenlängenberei
h dur
h Wassererhebli
h gestört. Es ist daher sinnvoll, CO2 mögli
hst bei immer glei
hemWasserdampfgrund-pegel zu messen, der dur
h Auskondensieren bei 2 °C Taupunkt im Meÿgaskühler errei
ht wird(man wird selten Meÿ- oder Referenzgas mit einem Taupunkt unterhalb von 2 °C haben).F.2.4 Messung des Di�erenz-Nullpunkts und Wahl der FluÿratenTrotz einer internen Korrektur ist das Di�erenzergebnis des BINOS 100/4P no
h stark vomGrundpegel abhängig. Daher muÿ zum einen der Nullpunkt für die Di�erenz bestimmt werden,indem das Referenzgas dur
h beide Analysatorwege geleitet und mit si
h selbst vergli
hen wird� das ges
hieht dur
h Anziehen des Magnetventils 2 �; zum anderen muÿ die nullbezogeneDi�erenz mit einer Ei
hkurve korrigiert werden.Das Ums
halten der Gaswege zur Nullpunktsbestimmung bedeutet zweierlei: dur
h jedenAnalysatorweg �ieÿt nur no
h die Hälfte der Gasmenge, so daÿ si
h die Dru
kverhältnisseunerwüns
ht ändern; und die Wandungen im Meÿgasweg werden plötzli
h Luft mit eineranderen, niedrigeren Feu
hte ausgesetzt, so daÿ si
h erst ein neues Adsorptionsglei
hgewi
hteinstellen muÿ. Das gilt natürli
h au
h für das Zurü
ks
halten in den normalen Meÿmodus.Das neue Glei
hgewi
ht stellt si
h umso s
hneller ein, je höher die Fluÿrate der Luft ist.Eine höhere Fluÿrate bedeutet aber au
h ein niedrigeres Austaus
hsignal des Blattes. Daskann bei kleinen Blättern ungünstig sein, wenn man wegen ihrer Anordnung s
hle
ht mehrereeinspannen kann; es kann aber au
h willkommen sein, wenn ein groÿes Blatt dur
h starkeTranspiration die Luftfeu
hte der Küvette weit über die Eingangsfeu
hte anhebt.Der Meÿgaskühler begrenzt die Fluÿrate auf 1.5 l/min pro Gasweg. Daher haben wir dieangegebenen Fluÿraten von 3.5 l/min am Gasmis
her und je 1.5 l/min für Meÿ- und Referenz-gasweg gewählt. Bei der Nullpunktsbestimmung wird das Nadelventil VENT RG ges
hlossen,so daÿ die vollen 1.5 l/min dur
h Meÿ- und Referenzgasweg strömen. Dur
h den etwas hö-heren Widerstand der Umleitung in den Meÿgasweg ist der Fluÿ dort etwa kleiner � manbeoba
hte die S
hwebekörper�uÿmesser; ihre Stellung (ANALYZER MG 750 ml/min, RG 
a.780 ml/min laut Skala) ist ein Maÿ für die Dru
kverhältnisse, die exakt so au
h bei der norma-len Messung herrs
hen müssen (vgl. Anweisung unten). Bei der normalen Messung wird dasNadelventil VENT RG wieder soweit geö�net, bis der S
hwebekörper�uÿmesser ANALYZERRG von 1500 auf 780 ml/min sinkt. Ebenso ist das Nadelventil VENT MG auf 750 ml/mineinzustellen, übli
herweise direkt na
h dem Einspannen des Blattmaterials in die Küvette, undeine Weile später, wenn die Silikondi
htung si
h gesetzt hat. Die Küvette muÿ ni
ht vollstän-dig di
ht sein, was bei Zweigen mit Nadeln oft s
hwierig wäre oder eine Quets
hungsgefahrbedeuten würde; es müssen nur mindestens 750 ml/min von den 1500 wieder aus der Küvettezurü
kkehren. Der Überdru
k in der Küvette sorgt auÿerdem dafür, daÿ die rü
kströmendeLuft keine Fremdluft von auÿen enthält. 183



F.2.5 Die BlattküvetteDie Blattküvette soll dem eingespannten Blattmaterial kontrollierte Umgebungsbedingungenbieten und ist dazu an ein Klimaaggregat ange�ans
ht, das über Peltier-Elemente und Wärme-taus
herrippen die zugeführte Luft temperiert. Die Küvettenluft wird von einem Radiallüfterumgewälzt, der Windges
hwindigkeiten von bis zu 1.5 m/s produziert; das ist ausrei
hend, umdie laminare Grenzs
hi
ht an der Blattober�ä
he gröÿtenteils abzutragen. Auf die Plexiglas-küvette läÿt si
h ein Li
htaufsatz mit Halogenstrahler (12V/75W) und Wärme�lters
heibemontieren, wobei die Li
htintensität stufenweise dur
h einen Satz von Neutralgrau-Filtern oh-ne spektrale Vers
hiebungen variiert werden kann. Die Ausleu
htung der Küvette ist in derMitte am besten und kann bis zu 2500 µE m�2 s�1 errei
hen. Miÿt man die Verteilung derphotosynthetis
h aktiven Strahlung über die Küvetten�ä
he mit einem Quantum Sensor (LI-COR), ergibt si
h etwa die halbe Strahlungsintensität am Rand und ein Viertel in den E
ken;das liegt daran, daÿ der Sensor über den Raumwinkel integriert, den er erfaÿt, und gibt diere
ht glei
hmäÿige Strahlungdi
hte wieder.Innerhalb der Küvette be�nden si
h Sensoren für die Luftfeu
hte, Beleu
htungsstärke,Blatt-, Küvetten- und Wärmetaus
hertemperatur. Auÿen werden Umgebungstemperatur undphotosynthetis
h aktive Strahlung erfaÿt. Der wi
htigste Sensor ist das Thermoelement, dasdie Blattemperatur miÿt, da aus dieser Gröÿe die angenommene Sättigungskonzentration vonWasserdampf in den Interzellularen bestimmt wird, und davon die Bere
hnung der Leitfähig-keit sowie der interzellulären CO2-Konzentration emp�ndli
h abhängen. Ein Fehler von 1Kkann die Meÿergebnisse völlig verfäls
hen. Andererseits haben Blätter keine homogene Ober-�ä
hentemperatur, vor allem heterobare Blätter können in getrennten Bezirken Unters
hiedevon weit mehr als 1K aufweisen. Daher muÿ die Blattemperatur mögli
hst an mehreren Stellendes Blattes gemessen werden.Die anderen Sensoren dienen vor allem der Vermeidung von Kondensationsbedingungen(zu Anweisungen und Faustregeln siehe Abs
hnitt F.3.2).Die Ober�ä
hen der Küvette und der Vers
hlau
hung müssen in bezug auf Wasserdampfund CO2 mögli
hst inert und undur
hlässig sein (Bloom et al., 1980). Daher sind sämtli
heVerbindungss
hläu
he aus Te�on, und die Innen�ä
he der Küvette ist mit Te�onfolie beklebt.Denno
h kann die Küvette no
h stundenlang merkli
he Wasserdampfmengen abgeben oderaufnehmen, wenn si
h die Luftfeu
hte ändert. Selbst kurze S
hlau
hwege im Innern des Kom-pakt-Miniküvettensystems brau
hen mehr als 10 min, um na
h einem Feu
htesprung (z. B.bei einer Nullpunktsmessung) annähernd ins Glei
hgewi
ht zu kommen. Lange Wartezeitensind die Folge; es sollten stets mindestens 10 min na
h einer Änderung abgewartet werden,bevor ein Meÿwert als gültig angesehen wird.F.3 Arbeitsanweisung: Gaswe
hselmessungen mit dem Minikü-vettensystemF.3.1 Eins
haltvorgangBeim Aufbauen und Eins
halten tut man gut daran, zuerst die Stromversorgung der Gerätesi
herzustellen, damit diese s
hon warmlaufen können, während der restli
he Aufbau ges
hieht.Wird der Stromgenerator verwendet, so sollte er vollgetankt werden; eine Tankfüllung (3.1 l)rei
ht nur für etwa 6 bis 7 Stunden normalen Meÿbetriebs. Der Generator steht mögli
hst weitabseits, um Lärm- und Abgasbelästigung so klein wie mögli
h zu halten. Das Oberteil eines184



kleinen Sonnens
hirms eignet si
h als Regens
hutz für den Generator.Aufbau. Der Meÿgerätewagen muÿ auf etwa 3m an das Meÿobjekt herangebra
ht werden.Wenn man mit dem Transportfahrzeug (VW-Transporter oder Geländewagen) nahe genugherankommt, kann der Meÿgerätewagen im Fahrzeug bleiben und ist witterungsges
hützt. Fallsansonsten das Risiko besteht, daÿ kurzfristig Regens
hauer auftreten könnten, muÿ zuerst dasZeltda
h als S
hutz aufgebaut werden.Stromversorgung. Vor dem Ans
hluÿ von Netz- oder Generatorspannung alle S
halter anGasmis
hanlage und Miniküvettensystem überprüfen und ggf. auss
halten.1. Erst den Generator anlassen, dana
h Mehrfa
hste
kdose des Gerätewagens an die Strom-versorgung ans
hlieÿen.2. Am Gasmis
her: Alle S
halter eins
halten bis auf die Pumpe (links unten).3. Am Miniküvettensystem: Haupts
halter an Geräterü
kseite und die beiden Tempera-turregler der Kältefallen (INPUT HUMIDITY CONTROL und MGC CONTROL) ein-s
halten. Den Temperaturregler der Küvette (TEMPERATURE CONTROL) erst ein-s
halten, wenn die Küvette anges
hlossen ist, was später ges
hehen kann. Auf keinenFall die Pumpen eins
halten.Arbeitstemperaturen. Der nutzbare Temperaturberei
h wird dur
h das Risiko der Kon-densation stark einges
hränkt: wenn Wasserdampf in den Gaswegen kondensiert und hän-genbleibt, fehlt er im Analysator. Der Gaswe
hsel kann ni
ht mehr ri
htig gemessen werden.(Ebenso darf kein Wasserdampf dur
h Verdunstung freigesetzt werden.)Kondensation kann im zuführenden S
hlau
h, in der Küvette selbst oder in dem rü
kfüh-renden S
hlau
h auftreten. Ents
heidend ist der Taupunkt der Luft im Gasweg im Verglei
hzur jeweiligen Umgebungstemperatur (Luft- oder Bodentemperatur bzw. Temperatur an denKühlrippen der Küvette). Das Innere des Miniküvettensystems ist wärmer als der rü
kführendeS
hlau
h, so daÿ Kondensation dort wenig wahrs
heinli
h ist.Die Taupunkttemperatur wird mindestens 1 bis 2K niedriger als Umgebungstemperaturgewählt, sonst kondensiert der Wasserdampf s
hon im zuführenden S
hlau
h.Nun Küvettentemperatur T
uv einstellen. Ist sie kälter als die Umgebung, muÿ der Wär-metaus
her kühlen: dort kann Kondensation auftreten. Ist sie wärmer als die Umgebung, wirddas Blatt umso mehr transpirieren; die Küvettenluft wird feu
hter und kann beim Abkühlenauf Umgebungstemperatur auf dem Rü
kweg kondensieren. Darum wird T
uv selten mehrals 5K von der Umgebungstemperatur abwei
hen, und zwar umso weniger, je feu
hter diezugeführte Luft ist und je bereitwilliger das Blatt transpiriert.Mehr dazu weiter unten in Abs
hnitt F.3.2.Aufbau der Küvette. Am Standort einen passenden, exponierten Ast mit gesunden Blät-tern auswählen. Diesen Ast seitli
h na
h re
hts und links abspannen. Stativ aufbauen. Küvetteaufsetzen und in ebene Lage bringen. Blatt aber no
h ni
ht einspannen. Auÿentemperatur-Sen-sor am Stativ mögli
hst im S
hatten aufhängen, S
hutzkappe vom Auÿenli
htsensor abziehen.Kabel ans
hlieÿen und Küvette eins
halten (TEMPERATURE CONTROL am Miniküvetten-system). 185



Die S
hläu
he und die Kabel an der Küvette müssen zugentlastet werden. Dazu werdensie an einem Stativbein festgebunden. Die S
hläu
he sollten ni
ht auf dem Boden liegen, dader morgens no
h taunaÿ sein kann und abends s
hnell abkühlt.Der Auÿentemperatursensor dient zur Erkennung von Kondensationsbedingungen. Er muÿdaher in der Nähe der S
hläu
he an der kältesten Stelle der Umgebung aufgehängt werden(mögli
hst bodennah und im S
hatten), z.B. am Stativbein.Falls Heizs
hläu
he benutzt werden, sollte die Heizregelung glei
h anges
hlossen und einge-s
haltet werden. Sie wird mit 42 V We
hselspannung betrieben, das entspri
ht 84 Skalenteilenam verwendeten Transformator. Es genügt völlig, die Temperaturregelung auf wenige Gradüber Umgebungstemperatur einzustellen.Luftstrom. Kontrollieren der Kondensats
hläu
he und ggf. Wasser ablassen. Die Hähnemüssen ges
hlossen sein! Das Miniküvettensystem muÿ mit lei
htem Gefälle na
h hinten auf-gestellt werden, damit das Kondensat des Meÿgaskühlers gut ablaufen kann.Bei erneutem Ans
hlieÿen der Spül�as
he na
hsehen, ob die Ans
hlüsse au
h ni
ht ver-taus
ht wurden. Der Luftstrom darf ni
ht in der fals
hen Ri
htung �ieÿen, sonst wird dasSpülwasser ins Miniküvettensystem gesaugt!Ist die Spül�as
he mit ausrei
hend Wasser gefüllt? Beim Befüllen darauf a
hten, daÿ dasWasser ni
ht wesentli
h kälter als die Umgebung ist. Die Taupunkttemperatur muÿ natürli
hniedriger sein als die Temperatur des Wassers in der Spül�as
he. Das Wasser darf au
h keinCO2 freisetzen, d. h. Mineralwasser s
heidet aus. Wenige Tropfen Phosphorsäure (ni
ht �ü
h-tig) im Wasser vers
hieben das Lösungsglei
hgewi
ht für CO2. Aber: Wagen dann ni
ht mitgefüllter Spül�as
he transportieren!Abwarten, bis Meÿgaskühler und Kältefalle auf Zieltemperatur sind. Erst dann die Pumpeneins
halten. Normalerweise liefert der Gasmis
her 3.5 l/min (Ei
hbedingungen). Das Nadel-ventil zum Abblasen muÿ vollständig geö�net sein. Das Miniküvettensystem zieht in Meÿ- undReferenzweg jeweils 1.5 l/min. Kontrollieren, ob am Gasmis
her 0.5 l/min abgeblasen werden(der S
hwebekörper�uÿmesser zeigte allerdings zeitweise aus uner�ndli
hen Gründen nur etwa400 ml/min an).Alternativ bei kleiner Blatt�ä
he und/oder s
hwa
her Transpiration: Gasstrom amMis
herauf 3.0 l/min, am Miniküvettensystem im Meÿgasweg auf jeweils 1.0 l/min senken. Im Refe-renzgasweg sollten aber 1500 ml/min bleiben, da dann der Di�erenznullpunkt im Wasserkanalerhebli
h s
hneller und genauer errei
ht wird.Di
htigkeitsprüfung 1: Am Gasmis
her den S
hlau
h am Ausgang GAS MIXTURE abzie-hen und die Ausgänge GAS MIXTURE und BINOS OUT glei
hzeitig zuhalten. Die Anzeige3.5 l/min muÿ s
hnell absinken, sonst ist innerhalb des Gasmis
hers ein Le
k (etwa ein Riÿim Pu�ergefäÿ). Dana
h S
hlau
h wieder ans
hlieÿen.Di
htigkeitsprüfung 2: Am Miniküvettensystem den S
hlau
h am Eingang GAS INPUTabziehen und den S
hlau
h und den Ausgang BINOS OUT zuhalten. Die Blasenrate in derSpül�as
he muÿ stark abnehmen (das Dur
hperlen der Luft wird ni
ht ganz aufhören, da derDe
kel der Spül�as
he ni
ht überdru
kdi
ht ist). Wieder muÿ die Anzeige 3.5 l/min s
hnellabsinken, sonst ist evtl. die Kältefälle undi
ht (Absperrhahn am Kondensats
hlau
h kontrol-lieren).Di
htigkeitsprüfung 3: Bei no
h abgezogenem S
hlau
h den Eingang GAS INPUT zuhal-ten. Die Pumpen des Miniküvettensystems werden deutli
h lauter, es entsteht ein spürbarerUnterdru
k, und die Werte für Flow und RefG müssen s
hnell auf unter 600 ml/min sinken.186



� Ni
ht länger zuhalten, sonst kollabieren die Plastikgefäÿe im Inneren des Systems! EineUndi
htigkeit deutet darauf hin, daÿ das Pu�ergefäÿ direkt hinter dem Eingang einen Riÿhaben könnte. Dana
h S
hlau
h wieder ans
hlieÿen.Luftdru
k mit Barometer messen und an Binos 100 (am Gasmis
her) einstellen: FUNC-TION drü
ken, bis SYS.-PARA. ers
heint, ENTER drü
ken, CODE mit den Pfeiltasten ein-stellen und ENTER drü
ken, PRES. einstellen und ENTER drü
ken, zum Abs
hluÿ FUNC-TION drü
ken. Im Zweifelsfall nie unüberlegt ENTER drü
ken, sondern FUNCTION zumAbbre
hen! Bei Unklarheit zusätzli
h überprüfen, daÿ am Binos 100/4P (am Miniküvettensy-stem) der Normluftdru
k 1013 hPa und ni
ht der aktuelle Luftdru
k eingestellt ist.Die CO2-Gas�as
he ist no
h ges
hlossen. Den CO2-Fluÿregler auf Nullstellung drehen.Mindestens 2 Minuten warten. Der Binos 100 (am Gasmis
her) sollte deutli
h unter 20 ppmanzeigen. Eventuell das Entlüftungsventil einige Sekunden drü
ken. Au
h wenn kein Zis
henzu hören ist, kann hier no
h ein Rest eines CO2-haltigen Luftgemis
hes austreten oder Um-gebungsluft dur
h das Ventil in den CO2-Gasweg eindringen (wird begünstigt, wenn man denCO2-Fluÿregler dabei ein Stü
k aufdreht und hinterher wieder s
hlieÿt).Bleibt die Anzeige zu ho
h, ist entweder der Absorber (SODA LIME) am Gasmis
herverbrau
ht, oder der Binos muÿ kalibriert werden. Man kann die Kalibrierung s
hnell über-prüfen, indem man den Binos 100/4P im Miniküvettensystem zur Absolutmessung benutzt(Wahls
halter in Stellung 2 bringen). Der Binos 100/4P wird, je na
h Zustand der seltenbenutzten Absorber am Miniküvettensystem, eher etwas zu niedrige Werte anzeigen.Wenn der Absorber am Gasmis
her verbrau
ht ist, kann zwar trotzdem gemessen werden,aber man kann keine niedrigeren CO2-Konzentrationen als gerade angezeigt errei
hen.Nun CO2-Gasdru
k auf 0.8 bar einstellen, den CO2-Fluÿregler aber no
h auf Null stehenlassen. Der eingebaute Feindru
kminderer im Gasmis
her (Drehknopf an der Rü
kwand) solltestets völlig o�en sein; wir regeln den Dru
k direkt am Flas
hendru
kminderer.Den CO2-Gasweg kurz (5 Sekunden genügen) entlüften. Den Dru
k no
h kurz (eine hal-be Minute) anstehen lassen, dann die Normalkonzentration (360 ppm) vorgeben. Dazu denCO2-Fluÿregler auf 
a. 1.1 ml/min bringen (gilt für 3.5 l/min Gesamt�uÿ). Es dauert 
a. 10Minuten, bis der Binos 100 die gewüns
hte Konzentration anzeigt. Diese Zeit kann zur Posi-tionierung der Küvette, zur Blattauswahl und zum Abspannen von Ästen und Zweigen oderfür andere Zwe
ke (Aufbau von Arbeitstis
h und PC) genutzt werden. � Es ist ni
ht emp-fehlenswert, diese Zeit dur
h kurzfristiges Höherregeln des CO2-Flusses verkürzen zu wollen.Das Absinken der CO2-Konzentration von oben auf den Sollwert dauert genauso lange wiedas Ansteigen. Hier sei no
h auf einen merkwürdigen E�ekt hingewiesen: im Verlauf einesMeÿtages sinkt der Anzeigewert des Binos 100 bei glei
her Pump- und CO2-Fluÿrate um 20�30 ppm ab. Na
h etwa 3 Stunden hört die Drift auf. Wir vermuten das Problem eher bei derThermostatisierung der Heizdraht-Massen�uÿregler als beim Binos, d. h. wir vertrauen derangezeigten Konzentration.Falls man Kondensation in den S
hläu
hen befür
hten muÿ, etwa weil die Geräte na
hts-über kühl gelagert wurden, emp�ehlt si
h der Verglei
h der H2O-Anzeige bei S
halterstellung3 (Di�erenz-Nullpunkt) und bei Stellung 4 (Di�erenzmessung) und leerer Küvette. Daraufa
hten, daÿ die Küvette di
ht ges
hlossen ist (dazu die Summen der S
hwebekörper�uÿmes-ser im Meÿgasweg bere
hnen; diese muÿ glei
h der Flow-Anzeige sein). Dieser Verglei
h kannstatt�nden, während si
h die CO2-Konzentration einpendelt. Bei Di�erenzen von mehr als200 ppm (0,02%) muÿ auf jeden Fall abgewartet werden, bis diese unter die S
hwelle sin-ken, oder es muÿ sogar mit tro
kener Luft gespült werden (Kältefalle auf niedrigen Taupunkteinstellen und evtl. Spül�as
he aus dem Gasweg nehmen).187



Einspannen des Blattes. Blatt oder mehrere Blätter mögli
hst von den Seitenwänden derKüvette her einspannen, ni
ht von vorne. Das Blatt sollte für optimale Beleu
htung mög-li
hst in der Mitte der Küvette sitzen. Blattposition innerhalb der Küvette im Protokollbu
hvermerken!Na
h Befestigen des Li
htaufsatzes wird dessen Orientierung (Ans
hluÿkabel vorne oderhinten) ebenfalls im Protokollbu
h vermerkt. Das Blatt in der Küvette muÿ vor starkemzusätzli
hen Sonnenli
hteinfall ges
hützt werden. Dazu wird ein Tu
h lo
ker um die Küvetteund den unteren Rand des Li
htaufsatzes gehängt und festgebunden, oder das Zeltda
h wirdgeeignet über die Küvette gestellt.Einstellung der Fluÿraten. Die 1500 ml/min Referenzgas werden bei der Nullpunktsmes-sung vollständig verwendet, d. h. VENT RG muÿ zugedreht werden. Dabei stellen si
h anden S
hwebekörper�uÿmessern feste Fluÿraten ein, die 
harakteristis
h für die Strömungswi-derstände (und damit Dru
kverhältnisse) im System sind. Der RG-Weg hat einen kleinerenWiderstand, so daÿ die Fluÿraten bei unserem System 760�770 ml/min MG (oberer Rand derKugel berührt 800-er Stri
h) und 780�790 ml/min RG (Kugel s
haut zu 1/3 über den 800-erStri
h) betragen. So lautet die Anzeige der S
hwebekörper�uÿmesser bei einem Luftdru
k um980�990 hPa.Ents
heidend ist nun, daÿ die glei
hen Fluÿraten bei der Di�erenzmessung eingestellt wer-den! Dazu muÿ VENT RG entspre
hend justiert werden.Spülzeiten. Die hohen Fluÿraten von 750 ml/min spülen das System re
ht s
hnell dur
h.Trotzdem ist wegen der Wasserdampf-Adsorption im Gerät na
h dem Umstellen auf Null-punktmessung und ebenso na
h dem Zurü
kstellen mindestens 10 min zu warten, bevor einverläÿli
hes Wassersignal abgelesen wird. Bei hoher Transpiration ist die Feu
htedi�erenz zwi-s
hen MG und RG so ho
h, daÿ über 20 min Wartezeit nötig wären, glü
kli
herweise haben wirdann aber au
h ein groÿes Meÿsignal, so daÿ der Fehler des Nullpunkts an Gewi
ht verliert.Ist nur der CO2-Austaus
h von Bedeutung, kann die Zeit verkürzt werden, aber man muÿsi
h im klaren sein, daÿ der bere
hnete Wert für Ci mit hoher Wahrs
heinli
hkeit zu niedrigist.Sehr hohe Transpiration. Der Binos liefert den Meÿwert ni
ht digital, sondern als analogesSignal zur Zentraleinheit. Der A/D-Wandler der Zentraleinheit setzt die Spannung um in einenWert von -250 bis 5250 ppm.Ist das Wassersignal gröÿer als 5250 ppm, kann das übertragene Analogsignal halbiertwerden. Dazu wird am Binos 100/4P imMenü SEL. der Eintrag 1-1d auf 1.00 statt 0.50 gesetzt.Das bedeutet, daÿ das Ende des gewählten Spannungsberei
hs einer Konzentrationsdi�erenzvon 1.0% (10000 ppm) statt 0.5% entspri
ht. Die Einstellung ist an der Zentraleinheit zukontrollieren: das dort angezeigte Wassersignal in ppm muÿ die Hälfte des Wertes (in %) ander Sieben-Segment-Anzeige des Binos 100/4P sein.In den aufgezei
hneten Daten ist ni
ht zu erkennen, ob diese Reduktion eingestellt wur-de. Darum muÿ diese Einstellung mit dem Sti
hwort �H2O� 2� deutli
h im Protokollbu
hvermerkt sein! 188



F.3.2 Vermeidung von KondensationKondensation der zugeführten Luftmis
hung. Der Taupunkt der Eingangsfeu
hte soll-te mindestens 2K unterhalb der Umgebungstemperatur liegen, wobei die kälteste Stelle entlangder S
hlau
hverbindungen zählt � es ist z. B. unklug, die S
hläu
he auf den Boden zu legenoder knapp über taunasses Gras zu hängen. Geht man di
hter an die Umgebungstemperatur,muÿ das Wasseraustaus
hsignal ständig auf Einbrü
he dur
h Kondensation überwa
ht werden.Ein Heizlüfter oder Fön kann die Umgebungstemperatur entlang der S
hläu
he kurzfristig aus-rei
hend erhöhen, aber dafür muÿ eine zusätzli
he leistungsstarke Stromquelle vorhanden sein.Kondensation in der Küvette. Hier muÿ man bedenken, daÿ das Blattmaterial der Kü-vettenluft dur
haus no
h 10�20% relative Feu
hte hinzufügen kann (weniger bei höherer Ein-gangsfeu
hte). Darum sollte die Eingangsfeu
hte nur mit Vorsi
ht höher als 70% gewähltwerden (das entspri
ht 5�6K Unters
hied zwis
hen Küvetten- und Taupunkttemperatur).Bei hohen Feu
hten darf die Küvette weder wesentli
h wärmer no
h wesentli
h kälter alsdie Umgebung sein. Ist sie zu warm, so kondensiert die Luft im rü
kführenden S
hlau
h. Istsie zu kalt, kann es in der Küvette an den Kühlrippen zur Kondensation kommen; hier istni
ht die Küvettentemperatur maÿgebli
h, sondern die als Tmin bezei
hnete Temperatur anden Kühlrippen.Kondensation im rü
kführenden S
hlau
h. Wenn die Küvette etwas wärmer als dieUmgebung ist und das Blatt die Luftfeu
hte dur
h Transpiration weit über die Eingangsfeu
htesteigert, kann derWasserdampf im rü
kführenden S
hlau
h unter Umständen auskondensieren,so daÿ der tatsä
hli
he Austaus
h ni
ht mehr erfaÿt werden kann. Man muÿ daher stets daraufa
hten, daÿ die Taupunkttemperatur der Luft in der Küvette mindestens 1K oberhalb derUmgebungstemperatur liegt. Die Taupunkttemperatur kann aus der relativen Feu
hte undder Küvettentemperatur mit Tabellen oder einem speziellen Feu
hte-Re
hens
hieber (WeissKlimate
hnik, Reiskir
hen) bestimmt werden.Der rü
kführende S
hlau
h kann dur
h einen temperaturgeregelten Heizs
hlau
h (Winkler,Heidelberg) ersetzt werden, so daÿ die Küvettenluft ohne zu kondensieren ins warme Inneredes Kompakt-Miniküvettensystems gelangen kann.Senken des Taupunkts als Maÿnahme in letzter Sekunde. 1K Unters
hied im Tau-punkt ma
ht etwa 6�7% relative Feu
hte aus. Ist z. B. Tmin 2K niedriger als T
uv, beträgtdie kritis
he relative Feu
hte in der Küvette etwa 86%.Bei drohender Kondensation genügt es aber ni
ht, den Taupunkt der Eingangsfeu
hte umdie kritis
he Temperaturdi�erenz abzusenken. Man muÿ bedenken, daÿ die tro
kenere Luft zustärkerer Transpiration führt, was die Tro
knung teilweise kompensiert. Der Anteil des Blattesan der relativen Luftfeu
hte ist von Blatt�ä
he und Leitfähigkeit abhängig und kann lei
ht10�20% ausma
hen. Je na
h Blattmenge wirkt si
h 1K Unters
hied im Taupunkt oft nur no
hzu 3�4% aus.Faustregeln. Der Taupunkt der Kältefalle soll mindestens 2K niedriger als Umgebungs-temperatur liegen.Küvettentemperaturen dürfen bei normaler Innenfeu
hte (60�75% r. F.) ni
ht mehr als5K über Umgebungstemperatur liegen. Nur bei tro
kenen Bedingungen oder mit Heizs
hlau
hdarf die Küvettentemperatur höher sein. 189



S
hlieÿli
h ist zu bea
hten, daÿ der Temperaturregler für die Kältefalle am hinteren (in-neren) Ende des Eins
hubs per S
halter so eingestellt ist, daÿ er au
h aktiv heizt, statt aufdie passive Erwärmung dur
h die Umgebung zu warten. Das führt dazu, daÿ die Taupunkt-temperatur während des Einpendelns deutli
h über das Ziel s
hieÿen kann. Es kann dadur
hkurzzeitig zu feu
ht werden. Das Übers
hieÿen hängt von der Trägheit des PID-Reglers ab undist umso gröÿer, je gröÿer die Soll-Ist-Di�erenz ist (bei Erhöhen des Taupunkts um 10K ist einÜbers
hieÿen um 1K keine Seltenheit). Daher bei hoher Luftfeu
hte lieber in zwei Stufen erstbis auf 1K unter Zieltemperatur heranregeln lassen und den Rest als kleinen zweiten S
hrittgehen.F.3.3 Abstellen der AnlageSpülen mit tro
kenem CO2-freien Gas. Zuerst ist die CO2-Flas
he zu s
hlieÿen undder anstehende Dru
k abzulassen. Dadur
h wird vermieden, daÿ der Absorber frühzeitig ver-brau
ht wird. CO2-Dru
k im abges
halteten System hat sogar einmal zu einer Vers
hiebungdes Binos-Nullpunktes um fast 100 ppm geführt, die nur dur
h langes Spülen und Neukali-brieren zu beseitigen war. Darum diesen Punkt besonders bea
hten.Um Kondensation zu vermeiden, emp�ehlt es si
h, zusätzli
h den Taupunkt auf 2 °C zustellen und die Küvette mitsamt Vers
hlau
hung kurz dur
hzuspülen. Dann kann das Gerätbei Bedarf au
h na
hts im Freien stehenbleiben.Die Spülzeit kann für die Erntearbeiten (Wägung, Blatt�ä
henbestimmung) genutzt wer-den.Abs
halten. Ans
hlieÿend werden die Pumpen abges
haltet: erst am Miniküvettensystem,dann am Gasmis
her. Es ist aber ni
ht nötig (und au
h ni
ht sinnvoll), die Fluÿregler an denGeräten zu verstellen.Es folgen die Eins
hübe am Miniküvettensystem: Taupunktregelung, Stromversorgung desLi
htaufsatzes, Klimaregelung des Miniküvettensystems können jetzt ausges
haltet werden.Erst dann sollten die Leitungen zur Küvette und zum Li
htaufsatz getrennt werden. Nun wirddas Stativ abgebaut.Zum S
hluÿ sollte no
hmal überprüft werden, ob die CO2-Flas
he ri
htig ges
hlossen ist.F.4 KalibrierenF.4.1 Volumenstromregler am Gasmis
herOhne anliegenden Gasdru
k und bei abges
halteten Pumpen an Stells
hraube auf Null setzen.Der CO2-Massen�uÿregler kann bei 0.8 bar Gasdru
k den Fluÿ ni
ht völlig drosseln, son-dern zeigt no
h etwa 0.09 ml/min an.F.4.2 Li
htsensor in KüvetteAuÿenli
htsensor abs
hrauben (an Unterseite der Halterung) und neben den Li
htsensor derKüvette stellen. Li
htsensor der Küvette mögli
hst parallel zum Auÿenli
htsensor ausri
hten.Optimal wäre eine Ei
hung mit dem Li
htaufsatz, die aber so ni
ht gut mögli
h ist, da derAuÿenli
htsensor viel höher sitzt als der andere. Es emp�ehlt si
h ni
ht, den inneren Sensor190



ho
hzubiegen, da die Zuleitungen kaum verformbar sind und stattdessen an den Ans
hluÿkon-takten gebogen wird. Es besteht Gefahr, daÿ die Lötstelle bri
ht.Alternativ kann aber mit Sonnenli
ht geei
ht werden, wobei in Kauf genommen werdenmuÿ, daÿ das Spektrum etwas anders ist als beim Li
htaufsatz. Beim Sonnenli
ht spielt derAbstand der Sensoren keine Rolle mehr. Aber man sollte versu
hen, beide Sensoren senk-re
ht zur Sonne zu orientieren, d. h. man su
ht na
h dem maximalen Signal bei wolkenfreiemHimmel. S
hwierig allerdings bei we
hselnder Bewölkung.F.4.3 Binos-Ei
hungZur Kalibrierung der Nullpunkte ist Sti
ksto� erforderli
h. Vor allem die Sili
a Gel Absorbertro
knen die Luft ni
ht ausrei
hend (die Restfeu
hte kann 5% betragen). Beim CO2-Nullpunktgenügt zur Not der Absorber. Alle Absorberröhren werden mit fris
hemMaterial befüllt. Wenndie CO2-Gas�as
he mit Dru
k anges
hlossen ist, sinkt die CO2-Konzentration meist ni
htunter 20 ppm, da immer eine Restmenge CO2 dur
h den Massen�uÿregler gelangt.Die Dur
h�uÿmengen bestimmen die Dru
kverhältnisse und müssen genau eingehaltenwerden. Es sind keine externen Flowmeter erforderli
h, aber man muÿ vers
hiedene Auslässezuverlässig blo
kieren. Das geht mit kurzen Silikons
hläu
hen gut mit einem hineingeste
ktenBleistift.Um den Binos 100 am Gasmis
her zu kalibrieren, wird das Prüfgas (Sti
ksto� 99,99%als Referenz sowie CO2 in natürli
her (tro
kener) Luft) beim Rü
klauf des CO2-Absorberseingespeist, die Ans
hlüsse GAS MIXTURE und CO2 werden vers
hlossen, das Ventil VENTwird voll geö�net. Über den Dru
kminderer an der Gas�as
he wird der erforderli
he Fluÿ von500 ml/min eingestellt, der au
h während der Messung herrs
ht. Hier ist Fingerspitzengefühlnotwendig! Der Nullpunkt wird mit Sti
ksto� eingestellt. Man bea
hte, daÿ eine Neukalibrie-rung des Nullpunkts keine einfa
he Vers
hiebung der Konzentrationswerte bewirkt, sonderndaÿ die Spanne in jedem Fall neu eingestellt werden muÿ!Zur Justierung der Spanne muÿ der Nullpunkt zuerst stimmen. Dann sollte Prüfgas mitmögli
hst hoher Konzentration verwendet werden, z. B. unser Gas mit 1041 ppm. Der Binoshat nämli
h eine Ni
htlinearität im Berei
h um 350 ppm, so daÿ er höhere Konzentrationenstark übers
hätzt, wenn man ihn auf die 359 oder 397 ppm Prüfgase kalibriert. Dagegen fälltdie Unsi
herheit der 999 oder 1041 ppm Prüfgase ni
ht ins Gewi
ht. Am Binos 100 muÿ beimEinstellen der Spanne der Luftdru
k ri
htig eingegeben sein. Der Binos muÿ frei abblasenkönnen, damit kein erhöhter Staudru
k entsteht. Na
h der Kalibration kann man die anderenPrüfgase kurz testen. Beispiel für 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 etwaszu niedrig. Daher sollte besser mit 1041 ppm kalibriert werden.Der Binos 100/4P ist direkt über die Ans
hlüsse CALIBRATION LOOP zugängli
h. Erwird im Modus Absolutmessung kalibriert (S
halterstellung 1 oder 2). Die Dur
h�uÿratenkönnen an den S
hwebekörper�uÿmessern ANALYZER abgelesen werden und müssen aufdie Standard-Fluÿraten (750 ml/min Meÿgas, 780 ml/min Referenzgas) gebra
ht werden, dievon der Messung des Di�erenznullpunkts bei 1500 ml/min und ges
hlossenem VENT RGvorgegeben werden.Au
h im Modus Absolutmessung werden letztli
h Di�erenzmessungen dur
hgeführt. DasErgebnis der Di�erenzmessung ist stets abhängig vom Grundpegel und von den Dru
kverhält-nissen: bei glei
her Konzentrationsdi�erenz unters
heiden si
h die IR-Absorption von Meÿ-und Referenzgas bei hohen Konzentrationen weniger als bei geringen Konzentrationen. Dar-191



um muÿ das Signal bei hohem Pegel na
h oben, bei niedrigem Pegel na
h unten korrigiertwerden.Für den Nullpunkt der Absolutmessung werden die Eingänge der CALIBRATION LOOPMG und RG über ein T-Stü
k gemeinsam an die Sti
ksto�-Flas
he anges
hlossen. Fluÿratenund Drü
ke sind insofern unwi
htig, da das Nullgas in den ents
heidenden Wellenlängenberei-
hen ni
ht absorbiert. Denno
h kann man keinen Sti
ksto� sparen, da genug gespült werdenmuÿ, um restli
hen Wasserdampf aus dem System zu befördern. Daher stellt man die Fluÿrateam Dru
kminderer der Gas�as
he auf die typis
he Meÿsituation von je etwa 750 ml/min inbeiden Gaswegen ein. Der CO2-Nullpunkt ist s
hnell errei
ht. Für den H2O-Nullpunkt muÿder Sti
ksto� länger strömen (etwa 15 min).Die CO2-Absolut-Spanne wird mit 1041 ppm Prüfgas eingestellt. Man speist Sti
ksto�und Prüfgas am besten direkt in Kanal 2 RG und MG des Binos 100/4P ein. Das geht beigeö�netem Gehäuse lei
ht, wenn man die dünnen s
hwarzen S
hläu
he am Ausgang des Meÿ-gaskühlers abzieht und in die di
keren Te�ons
hläu
he hineins
hiebt, die von den Gas�as
henkommen. Hier sind die genauen Fluÿraten wi
htig. Man muÿ die Flüsse einstellen, die beimNullpunkt der normalen Messung herrs
hen, wenn die 1500 ml/min ohne Verluste über VENTRG auf die beiden Wege aufgeteilt werden. Der RG-Weg bekommt etwas mehr ab als der MG-Weg, da der Widerstand kleiner ist. Die Fluÿraten sind typis
herweise 760�770 ml/min MG(oberer Rand der Kugel berührt 800-er Stri
h) und 780�790 ml/min RG (Kugel s
haut zu 1/3über den 800-er Stri
h) laut Anzeige der S
hwebekörper�uÿmesser bei einem Luftdru
k um980�990 hPa.Die H2O-Spanne kann erst gut eingestellt werden, wenn die Gaswege im Gerät über meh-rere Stunden im Glei
hgewi
ht mit der Wasserdampfkonzentration waren. Dazu erzeugt manmit dem Gasmis
her, der Spül�as
he und der Kältefalle eine Luft mit 15 °C Taupunkt, diemit 750 ml/min (oder 760�770 na
h S
hwebe�uÿmessern) in die CALIBRATION LOOP MGeingespeist wird. Im Referenzgasweg kann man ni
ht stunden- bis tagelang mit Sti
ksto� ar-beiten. Man erzeugt daher eine ges
hlossene S
hleife von OUT RG zum GAS INPUT, dievon der RG-Pumpe mit 750 ml/min im Gang gehalten wird. Alle mögli
hen Auslässe müssenges
hlossen werden, etwa der Ausgang zur Küvette, VENT RG, der Ausgang von CALIBRA-TION LOOP MG. Beide Absorber werden mit Sili
a Gel gefüllt, um mögli
hst viel Wasser zuabsorbieren. In S
halterstellung 2 sind die Magnetventile 2, 3 und 4 angezogen und beförderndas Referenzgas komplett dur
h die Absorber. (Allerdings wird dur
h Ventil 2 der Weg zurCALIBRATION LOOP MG geö�net, weswegen dieser Ausgang vers
hlossen sein muÿ.)Na
h einem Tag, besser na
h mehreren Tagen, kann man die S
hleife an OUT RG ö�nenund Sti
ksto� in CALIBRATION LOOP RG einspeisen. Wieder sind die genauen Fluÿratenwi
htig, und man sollte am Binos 100/4P jetzt den aktuellen Luftdru
k eingeben. Der Sollwertfür den Wasserkanal ist der Sättigungsdampfdru
k bei 15 °C, 14.02 hPa, geteilt dur
h denLuftdru
k mal 100%. (Bei 986 hPa: 1.422%.) Nun kann na
h kurzem Warten die Spanne fürH2O-Absolut gesetzt werden.Die Di�erenzmessungen werden ni
ht gesondert kalibriert. Es gibt einen Flas
henfaktor,der von Walz ermittelt wurde und für Kanal 1 den Wert 1.005, für Kanal 2 den Wert 1.015 hat.Dieser Faktor korrigiert das Di�erenzsignal und kann am Binos 100/4P eingestellt werden.Die Di�erenzmessung CO2 kann mit zwei Prüfgasen überprüft werden, die ni
ht mehr als50 ppm auseinander liegen. Zum Beispiel 359-397, 999-1041. Es spielt keine Rolle, wel
hesGas in CALIBRATION LOOP RG und wel
hes in MG geleitet wird. Dann muÿ der Di�erenz-Nullpunkt für das RG-Gas bestimmt werden (T-Abzweig, Fluÿraten neu einstellen). ZumS
hluÿ muÿ der CO2-Korrekturfaktor des Gases in RG auf die Di�erenz angewendet werden.192



Die Di�erenz sollte dann auf 1 ppm genau sein.Die Di�erenzmessung H2O kann nur mit einer zweiten Kältefalle überprüft werden, dieWalz unter Umständen leihweise zur Verfügung stellen würde. Das haben wir bisher ni
htgema
ht.
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Anhang GBere
hnung der Gaswe
hseldatenDie Grundlage der Bere
hnung von A, E, gw und Ci aus Gaswe
hselmessungen wird von Ball(1987) ges
hildert. Hier stellt i
h die an das Miniküvettensystem angepaÿte Variante vor. Beijedem Bere
hnungss
hritt habe i
h die entspre
hende Bere
hnung des Fehlers hinzugefügt. BeiSummen und Di�erenzen addieren si
h die absoluten Fehler na
h dem Fehlerfortp�anzungs-gesetz (Wurzel aus der Summe der Quadrate, hier angedeutet dur
h die Funktion qsum()),bei Produkten und Potenzen addieren si
h die relativen Fehler bzw. Vielfa
he davon. Beikomplexeren Funktionen muÿ die Ableitung gebildet werden. Wenn Werte mehrfa
h an ver-s
hiedenen Stellen in die Bere
hnung eingehen, kann natürli
h ni
ht von unabhängigen Fehlernausgegangen werden. Tut man es do
h, so ist der resultierende Fehler zu groÿ.Die S
hreibweise der Symbole entspri
ht den Variablen im Programm in2ber.G.1 HilfsfunktionenG.1.1 Sättigungsdampfdru
k von WasserRi
hards (1971) gibt eine einfa
he Funktion für den Sättigungsdampfdru
k von Wasser an, dieim Berei
h von�50°C bis 140°C gilt. Die Temperatur tt wird in K angegeben, der Dampfdru
kwird in Pa bere
hnet. Der Referenzdru
k p0 beträgt 101325Pa.t = 1 - 373.16 / ttsvp = p0 * exp((((-0.1299*t - 0.6445)*t - 1.976)*t + 13.3185)*t)G.1.2 GerätekorrekturfaktorenDie Di�erenzmessungen für Wasserdampf und CO2 müssen abhängig von der Grundkonzen-tration korrigiert werden (denn das Di�erenzsignal ist von der Di�erenz der Transmissionabhängig, und die wird bei steigender Grundkonzentration immer kleiner). Eine Teilkorrektur�ndet bereits in der Elektronik des Binos statt. Der Rest wird als Ei
hkurve mit jedem Gerätmitgeliefert. Für unser Gerät habe i
h folgende Näherungsfunktionen bestimmt:k
(
tot) = 0.7 * exp(-
tot/320.) + 0.9 * exp(-
tot/2080.)kw(tdp) = 1.34 - tdp / 35. + 0.04 * exp(-tdp / 3.5)mit CO2-Grundkonzentration 
tot [ppm℄ und Taupunkt tdp [°C℄.194



G.2 Eingangsdaten und angenommene Unsi
herheitenI
h habe folgende absolute Fehler der Daten angenommen:d
o2mg_abserr 0.2 ppm eher pessimistis
her Wertd
o20_abserr 0.2 ppm Nullpunkt ist glei
h unsi
herdh2omg_abserr 50 ppm nur bei strenger Dru
kkontrolle : : :dh2o_abserr 50 ppm und Geduld beim Nullpunkt errei
hbar
abs_abserr 3 ppm bei höheren Konzentrationen, sonst besserflow_abserr 2 ml/min ges
hätztpres_abserr 1 hPa das Barometer ist gut geei
httdp_abserr 0.2 °C Güte von Pt100-Elemententleaf_abserr 0.5 °C eher optimistis
hG.3 Bere
hnung der FlüsseZuerst wird ein Anpassungsfaktor für den Luftdru
k an den Referenzdru
k pres0 (1013 hPa)bere
hnet:p0p = pres0 / presp0p_relerr = pres_abserr / presDie Fluÿrate flowmg des (tro
kenen) Gasstroms wird von ml/min in einen molaren Fluÿ inmol s�1 (unter Standardbedingungen) umgere
hnet:u = flowmg / 1000.0 / 60.0 / 22.414u_relerr = flow_abserr / flowmgG.3.1 Wasseraustaus
h (aus dem Blatt heraus)Die gemessene Di�erenz dh2omg bezogen auf den Nullpunkt dh2o0 muÿ von ppm in molmol�1umgere
hnet und mit dem Korrekturfaktor kw und dem tatsä
hli
hen Luftdru
k korrigiertwerden:deltaw = (dh2omg - dh2o0) * 1e-6 * p0p / kw(tdpmg)dh2o_abserr = qsum(dh2omg_abserr, dh2o0_abserr)dh2o_relerr = dh2o_abserr / (dh2omg - dh2o0)kw_relerr = abs(kw(tdpmg + tdp_abserr) / kw(in->tdpmg) - 1.0)deltaw_relerr = qsum(dh2o_relerr, p0p_relerr, kw_relerr)G.3.2 CO2-Austaus
h (in das Blatt hinein)Der Korrekturfaktor k
 hängt vom der CO2-Konzentration im Detektor ab. Diese s
hätzenwir mit dem unkorrigierten CO2-Austaus
h ab.delta
 = - (d
o2mg - d
o20) * 1e-6 * p0p / k
(
abs + d
o2mg - d
o20)d
o2_abserr = qsum(d
o2mg_abserr, d
o20_abserr)d
o2_relerr = d
o2_abserr / abs(d
o2mg - d
o20)195




abs_relerr = 
abs_abserr / 
absk
_relerr = abs(k
(
abs + d
o2mg - d
o20 + qsum(
abs_abserr, d
o2_abserr))/ k
(
abs + d
o2mg - d
o20) - 1.0)delta
_relerr = qsum(d
o2_relerr, p0p_relerr, k
_relerr)Die Maÿnahmen zur Vermeidung der Division dur
h Null bei der Bere
hnung der relativenFehler habe i
h hier ni
ht aufgeführt.G.3.3 Transpiration EWir bere
hnen vorab die einströmende und ausströmende Wasserdampfkonzentration in derKüvette. Die Eingangskonzentration we hängt vom Taupunkt ab, die Ausgangskonzentrationwo hängt von we und dem zusätzli
hen Wasser deltaw ab.we = svp(tdpmg + t0) / 100. / preswo = we + deltawsvp_relerr = abs(svp(tdpmg + t0 + tdp_abserr) / svp(tdpmg + t0) - 1.0)we_relerr = qsum(svp_relerr, p0p_relerr)wo_relerr = qsum(we_relerr, deltaw_relerr)Letzteres ist ni
ht ganz ri
htig, da deltaw ni
ht unabhängig von we ist (beide enthalten denTaupunkt tdpmg und reagieren in die glei
he Ri
htung).An dieser Stelle ist es mögli
h, mit der Meÿgröÿe relh den Taupunkt tdp auf Plausibilitätzu überprüfen. Das ist sinnvoll, denn es könnte z. B. die Befeu
htungs�as
he versehentli
hleer sein, so daÿ der wahre Taupunkt des einströmenden Gases niedriger liegen könnte. DasBere
hnungsprogramm leitet dazu wo aus relh ab, korrigiert den Wasseraustaus
h deltaw mitwo statt we und bere
hnet we auf dieser Basis. Da die Korrektur mit wo ni
ht gut ist, wirdein besserer Korrekturfaktor auf Basis des erhaltenen we bestimmt und we erneut bere
hnet.Na
h wenigen Iterationen ist der Wert we stabil und wird vergli
hen. Bei Abwei
hungen wirdeine Warnung ausgegeben.Die Transpiration E [mol s�1℄ ist der Wasseraustaus
h multipliziert mit dem Fluÿ feu
hter� ni
ht tro
kener � Luft. Der Fluÿ tro
kener Luft ist u, bei der angefeu
hteten Luft �ieÿt mehr:e = deltaw * u / (1.0 - wo)e_relerr = deltaw_relerr + u_relerr + wo_relerr * wo / (1.0 - wo)Dieser relative Fehler wurde über die partiellen Ableitungen bere
hnet. Er wird aber dur
hden Zusammenhang von deltaw und wo übers
hätzt.An dieser Stelle versu
he i
h, die Blattemperatur tleaf auf Plausibilität zu überprüfen.Dazu muÿ die Strahlungsbilanz des Blattes aufgestellt werden. (Dabei wird ein Glei
hgewi
htdes Blattes mit der Küvette angenommen � ni
ht mit der äuÿeren Umgebung.) Die Transpi-ration stellt über den Abtransport latenter Wärme eine gut bekannte Komponente der Ener-giebilanz dar. Trotz vers
hiedener Messungen der anderen Energiebilanzanteile an ni
httran-spirierenden Gegenständen (z. B. s
hwarzes Papier in Blattform) konnte i
h die Energiebilanzni
ht genau genug bes
hreiben, um eine brau
hbare tleaf-Vorhersage zu bekommen.1)1)Erstaunli
herweise ist dies bei man
hen Gaswe
hselmeÿgeräten der Firma ADC die einzige Mögli
hkeit, die� ja do
h re
ht wi
htige � Blattemperatur zu bestimmen. Die dort in der Dokumentation angegebene Formelist auf die konstante Küvettenkon�guration des Gerätes zuges
hnitten, unters
heidet si
h aber ni
ht allzusehrvon meiner Bere
hnung. 196



G.3.4 Assimilation AVor dem CO2-Di�erenzanalysator be�ndet si
h eine auf 2°C geregelte Kältefalle, die mögli
hstviel Wasserdampf auskondensieren soll (bzw. einen konstanten Taupunkt des Meÿgases garan-tieren soll), um die Queremp�ndli
hkeit des Detektors zu minimieren. Dadur
h ändert si
h jena
h Wassergehalt die Anzahl Mole im Gesamtgasstrom.Zuerst wird die Restkonzentration von Wasserdampf wi
e na
h diesem Meÿgaskühler be-stimmt, um dann die Assimilationsrate aus CO2-Austaus
h delta
 und der Fluÿrate u (be-zogen auf tro
kene Luft) mit ihrer Eingangsfeu
hte we bere
hnen zu können:wi
e = svp(2.0 + t0) / 100. / presa = delta
 * u * (1.0 - we) / (1.0 - wi
e)svp_relerr = abs(svp(2.1 + t0) / svp(2.0 + t0) - 1.0)wi
e_relerr = qsum(svp_relerr, p0p_relerr)a_relerr = delta
_relerr + u_relerr + we_relerr * we / (1.0 - we)+ wi
e_relerr * wi
e / (1.0 - wi
e)G.4 Leitfähigkeiten und C iG.4.1 LeitfähigkeitDie Leitfähigkeit für Wasserdampf gw wird unter der Annahme bere
hnet, daÿ die Interzel-lularen zu 100% mit Wasserdampf bei der herrs
henden Blattemperatur gesättigt sind. Dieseinterzellulare Wasserdampfkonzentration wi wird bere
hnet. Die Leitfähigkeit ist dann derQuotient aus Transpirationsrate e (umgere
hnet auf feu
hte Luft mit einem mittleren Was-serdampfgehalt) und Konzentrationsgradient wi - wo. Damit kann au
h die Leitfähigkeit fürCO2 sofort bestimmt werden.wi = svp(tleaf + t0) / 100.0 / preswmean = (wi + wo) / 2.0gw = e * (1.0 - wmean) / (wi - wo)g
 = gw / 1.56(Die Fehlerre
hnung läuft analog zu oben weiter, wird aber wegen den beteiligten Ableitungenetwas längli
h. Darum lasse i
h sie weg und verweise auf den Quell
ode des Programmes.)I
h mö
hte an dieser Stelle darauf hinweisen, daÿ der Grenzs
hi
htwiderstand rbl als un-bedeutend angesehen wird. Der Grund ist die hohe Windges
hwindigkeit in der Küvette, diedur
h den Radiallüfter erzeugt wird, der in unseren Experimenten immer mit voller Kraft(FAN 9) lief. Mit rbl = 0 wird die Blattleitfähigkeit gw identis
h mit der Stomataleitfähigkeitgst.(Der Faktor 1.56 zwis
hen gw und g
 geht aus Unterlagen und Bere
hnungsbeispielender Hersteller�rma Walz hervor (S
hriftwe
hsel mit Herrn Popp) und hat si
h in unsererAuswertung erhalten. In der Literatur wird dagegen meist 1.6 verwendet. Der Unters
hied fürg
 und 
i ma
ht etwa 3% aus.) 197



G.4.2 Interzellulare CO2-KonzentrationAls letzte abgeleitete Gröÿe bleibt 
i zu bestimmen. Dazu wird die ausströmende CO2-Kon-zentration 
o gebrau
ht. Bei der Bere
hnung von 
i wird der entgegen geri
htete Transpirati-onsstrom e berü
ksi
htigt, der die Assimilation hemmt, also kleiner ma
ht, als man aufgrundg
 erwarten würde (vgl. Kap. 2).
o = 
abs * 1e-6 + delta

i = ((g
 - e/2.) * 
o - a ) / (g
 + e/2.)Au
h hier verweise i
h für die Details der Fehlerre
hnung auf den Quell
ode.G.5 Praktis
he Dur
hführung der AuswertungDie praktis
he Dur
hführung ist folgendermaÿen organisiert: die Steady-State-Daten des Pro-tokolls werden in die Datei allsets.dat eingetragen. Dort �nden si
h alle Datensätze ei-ner Meÿkampagne. Die Datei hat ein festes Format und kann Kommentare und Warnungenenthalten. Warnungen werden bei den Auswertungsbere
hnungen ausgegeben, um z. B. aufvermutete Probleme aufmerksam zu ma
hen. Weiterhin enthält die Datei Zusatzdaten zu denMeÿreihen, nämli
h Blatt�ä
he, Fris
h- und Tro
kengewi
ht, PAR-Absorption gemessen überdem Quantum Sensor sowie teilweise Blattkohlensto�- und Sti
ksto�anteil aus einer C/N-Analytik.Das Programm all2in extrahiert aus allsets.dat alle � oder, falls als Argumente angege-ben, einzelne Meÿreihen � und s
hreibt die zugehörigen Datensätze in Dateien mit der Endung.in (das soll bezei
hnen, daÿ es si
h um Input handelt). Die Datensätze werden um die Zu-satzdaten ergänzt, damit die folgenden Programme au
h blatt�ä
hen- oder gewi
htsbezogeneWerte bestimmen können.Das Programm in2ber bere
hnet aus den angegebenen .in-Dateien die Flüsse A undE, Leitfähigkeiten gw und g
 sowie die interzellulare CO2-Konzentration Ci. Mittels Fehler-re
hnung werden die Unsi
herheiten dieser Gröÿen bestimmt. Die resultierende .ber-Dateienthält die in dieser Arbeit verwendeten Ergebnisse. Beispiele für die genannten Dateien zeigtAbbildung G.1.Es s
hlieÿen si
h weitere Programme bzw. Shell-Skripte an, die unter anderem den Versu
heiner Korrektur des Tagesganges ma
hen (ber2kor) und die erhaltenen Daten na
h Ci sortieren(kor2sor). Von diesen Mögli
hkeiten wird hier aber kein Gebrau
h gema
ht.
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#−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−
# Messaufenthalt in der Toskana, September 1996
#−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−
#
# Messungen nur an Steineiche.
#−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−
#Set   Time  dCO2 dCO2−0 dH2O dH2O−0 Cabs Flow Pres Tdp Tleaf relH Tcuv Text Lcuv
#−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−−

p132  FW    545.0
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  8.0 20.2 57.6 20.0 16.9  210
p132   1205 −10.30  0.93  2151  736   662 1000  981  8.1 20.5 53.1 20.1 16.6  210
p132   1300  −6.49  3.32  1281  693  1480 1000  981  8.1 20.9 50.5 20.0 17.3  212
p132   1340  −3.75  4.23  1104  690  2422 1000  981  8.1 20.9 49.8 20.0 17.3  209
p132   1434  −3.94 −2.81  4134  733   215 1000  981  8.1 20.3 60.0 20.0 16.9  211
p132   1542  −2.83 −2.8   5144  749   249 1000  981  8.0 24.7 63.3 20.1 17.2 1543
p132   1620  −2.75 −0.63  2017  733   400 1000  981  8.0 25.5 53.0 20.0 17.9 1543
p132   1650  −3.32  0.87  1520  701   650 1000  981  8.1 25.7 51.3 20.0 17.6 1546
p132   1720  −2.54  2.54  1227  690  1168 1000  981  8.1 25.5 50.3 20.0 17.6 1545
p132r  1813  −0.85 −3.26  1474  690    65 1000  981  2.1 19.8 34.9 20.1 16.0    1
p132r  1844  −0.93 −3.29  1152  690    40 1000  981  2.1 23.9 23.5 25.1 15.0    1
p132r  1918   0.52 −3.29  1190  690    40 1000  981  2.0 28.4 15.4 30.3 14.2    1

p133  ALEAF 11.5
p133  LEAFN 1.08
p133  LEAFC 45.73

! p133 Restparameter fehlen − Wolkenbruch

p133   0951  −3.42  3.51  2154  827  2283 1000  977  8.0 23.7 53.4 20.0 15.0 1505

p134  ALEAF 11.9
p134  DW    171.1
p134  LEAFN 1.08
p134  LEAFC 45.73

! p134 kein Frischgewicht

p134   1358  −3.96  3.64  1956  762  2362 1000  976  8.1 23.4 53.2 20.0 17.1 1533
p134   1421  −3.21  3.64  1485  762  2340  999  976  8.1 21.8 51.9 20.0 17.0  781
p134   1426  −2.78  3.64  1399  762  2331  999  976  8.1 21.1 51.5 20.0 17.2  418
p134   1433  −1.89  3.64  1313  762  2314  998  976  8.1 20.6 51.2 20.0 16.7  212
p134   1440  −0.74  3.64  1238  762  2308  999  976  8.1 20.4 51.0 20.0 16.9  117
p134   1452   2.35  3.80  1074  710  2291 1000  975  8.0 20.2 50.5 20.0 16.8   29

p134   1532   0.23 −2.00  4061  666    66  999  975  8.1 22.8 60.9 20.0 16.5 1537
p134   1542  −3.96 −0.63  4134  765   204  999  975  8.1 22.7 60.8 20.0 16.5 1536
p134   1600  −7.88  0.90  3908  668   385  999  974  8.1 22.9 60.0 20.0 16.4 1537
p134   1648  −6.25  0.90  2485  668   382  998  974  8.1 23.3 55.1 20.0 15.6 1537
p134   1710  −5.33  2.43  1673  658   694  998  974  8.1 23.4 52.2 20.0 15.4 1535
p134   1745  −3.18  4.04  1251  660  1543  999  974  8.1 23.6 50.6 20.1 14.5 1536
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Abbildung G.1: Beispiele für die Auswertungsdateien.Links: Auss
hnitt aus der Datei allsets.dat für die Meÿkampa-gne in der Toskana. Die Datei kann mit einem einfa
hen Text-editor erstellt werden. Gezeigt sind die Meÿreihen p132, p132r(eine Respirationsmessung am glei
hen Blatt), p133 und p134.Die Zusatzdaten für p132 werden in Form von Key/Value-Paa-ren gesetzt. Es bedeuten: FW und DW Fris
h- und Tro
kengewi
ht[mg℄, ALEAF Blatt�ä
he [
m2℄, ABSA und ABSB die Absorption [%℄von PAR an Flä
he und Mittelrippe (sofern vorhanden), LEAFNund LEAFC Kohlensto�- und Sti
ksto�massenanteile [%℄. Die ein-mal gesetzten Werte können dur
h eine Zuweisung für andereMeÿreihen übernommen werden (p132r = p132).Die Datei enthält au
h Warnungen, z. B. fehlen bei p133 und p134 man
he Zu-satzdaten.Mitte: p132.in ist eine unkommentierte Datei, die nur die extrahierten Meÿdatenund in weiteren Spalten die Zusatzdaten enthält. Der Zeiteintrag wird dezimalumgere
hnet, der Referenzluftdru
k 1013hPa hinzugefügt und die Temperatur Textgestri
hen. Die Massen werden in [g℄, die Blatt�ä
he in [m2℄ umgere
hnet.Re
hts: p132.ber enthält eine Kopfzeile mit den Spaltenbes
hriftungen. Die be-re
hneten Gröÿen sind CO2-Austaus
h A, Transpiration E, Leitfähigkeit für Was-serdampf gw, Ci, Dampfdru
kde�zitD, die absoluten Fehler (na
h Fehlerre
hnung)�A, �E, �gw, �Ci sowie zwei Alternativwerte für gw und entspre
hend für Ci,die für die Abs
hätzung des Fehlers dur
h zu hohe Blattemperaturen geda
ht sind.Der erste Alternativwert ersetzt Tl dur
h T
uv (das ist in der Regel die Untergrenzefür die S
hätzung von Tl), der zweite setzt Tl auf (Tl+T
uv)=2. Die Austaus
hwertesind no
h absolut. Über die dur
hgerei
hten Werte für Blatt�ä
he oder -gewi
htkönnen die gewüns
hten Bezüge hergestellt werden. 199
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Ausklappbare Legende zu den Abbildungen im Ergebnisteil1. Ergebnisse für ein wurzelnahes Bodenwasserpotential  r von �1:25MPa (das die Abwei
hung zwis
hen Modell und Daten minimiert)Re
hts: das Diagramm zeigt die Leitfä-higkeit gw und die interzellulare CO2-Konzentration Ci, beide abhängig vonder Zeit. Gefüllte Kreise sind Meÿwer-te, o�ene Kreise Modellergebnisse. DiePfeile markieren den fallenden Tages-gang der Leitfähigkeit bei wiederkehren-den Bedingungen.
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Links: die Meÿreihe p124a beginnt obenum 11:14 Uhr bei Ca = 360 ppm. Es fol-gen höhere Konzentrationen (den Ver-bindungen zwis
hen den Punkten fol-gend). Um 12:43 Uhr wird wieder Ca =360 ppm angeboten. Die Reihe p420bwurde bei tro
kener Luft mit hohenKonzentrationen begonnen und endetmit Ca = 360 ppm.

Die kleine Gra�k zeigt Leitfähigkeits-werte aus Experiment und Modell imVerglei
h. Bei Übereinstimmung zwi-s
hen Messung und Modell würden diePunkte auf der Diagonalen liegen. Diegw-A
hsen beginnen bei 0 und ha-ben den glei
hen Werteberei
h wie imgroÿen Diagramm.
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gw ExpDer feste Wert  r = �1:25MPa fürp124minimiert die mittlere Abwei
hungdes Modellergebnisses von den Meÿda-ten (Streuung um die Diagonale).2. Ergebnisse für pro Meÿwert bere
hnetes wurzelnahes Bodenwasserpotential  r (als Versu
h, den Tagesgang darauf zurü
kzuführen)Für jeden Meÿpunkt wird das wurzel-nahe Bodenwasserpotential  r bere
h-net, mit dem das Modellergebnis ge-nau den Meÿdaten entspri
ht.Je deut-li
her die Leitfähigkeit unter wieder-kehrenden Bedingungen abnimmt, de-sto stärker muÿ  r abfallen.Die korrespondierenden Werte fürCi zeigen den Meÿablauf. Wenn dieZa
kenform si
h in dem Verlauf von r direkt bzw. gespiegelt wieder�ndet,deutet das auf eine zu starke bzw. zus
hwa
he Reaktion des Modells auf Cihin. (Reagiert das Modell zu stark,so liefert es bei hohem Ci zuwenigLeitfähigkeit. Ein positiveres  r würdezum Ausglei
hen bere
hnet.)In den meisten Reihen ist die Eingangs-feu
hte konstant geregelt. Das Dampf-dru
kde�zit für das Blatt hängt aberau
h von der zusätzli
hen Befeu
htungder Küvettenluft dur
h Transpirationab. Hohes Ci bedeutet bei stark rea-gierenden Blättern wenig Transpirati-on, demzufolge steigt D. Diese Korre-lation zwis
hen Ci und D ers
hwert diegetrennte Parameterisierung der beidenUmweltreaktionen. 0
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Besonderes: der Baum stand ab 13:30Uhr im S
hatten einer groÿen Kastanie.Etwas später hört der Abfall von  r auf.Zufall?

Wird jeder Datenpunkt über  r an dieMessung angegli
hen, erhält man einenvorwiegend fallenden Tagesverlauf, derlinks dargestellt ist.Die Modellergebnisse sind jetzt mit denMeÿdaten identis
h, darumwird das fol-gende Diagramm über�üssig:
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Die Reihe p124b hat so niedrige Leit-fähigkeitswerte, daÿ das hohe De�zit Dkaum no
h dur
h den Transpirationsan-teil s
hwankt.Das Li
ht in der Küvette hat volle In-tensität (
a. 2000 µE m�2 s�1).213


