
CIO'
333.75
S813b

Blattgas-vvechsel der
Pionier-Baumart
Efeliocarpus
appendicularus (Turcz.)
unter den dynamischen
Lichtverhaltnissen am
natürlichen Standort
im tropischen Regen-vvald
von Costa Rica

von

Jens Stegemann

!
t

~ "~------------------------------------------~------~~



Blattgas"\IVechsel der
Pionier- BaUIllart

FIeliocarpus appendiculatus (Turcz.)

unter den ctynarrri sc.h en
Lichtverhaltnissen arri
natürlichen Standort

Irrr tropischen Regen"\IValdvon
Costa Rica

Di plorriar bet t

vorge1egt

von

Jens StegeITIann

Darmstadt irn August 1994



Diese Arbeit wurde arn Institut für Botanik der
Technischen Hochschule Darrnstadt und

an der Forschungsstation
"La Reserva Forestal de San Rarnon"

der Universidad De Costa Rica durchgeführt.

Die gesarnte Planung und Durchführung ist in Kooperation mit Hans
Tirnrn von der Technischen Hochschule Darrnstadt erfolgt.

Die Arbeit entstand in der Zeit vorn
Dezernber 1993 bis August 199~,.•.....10·~~~:·,.> .

• ;j .~.~...,....- "~:.!".J"
j~ . ¡I,...., "','

fjz' ~.:.~~ .
. ,:.<~;;~:.,"

.... •. .{ 'Ir. t..c,' «.

"':~:.~.<i.::;~::'~~"~:::,'~ t"



Mein ganz besonderer Dank gilt Prof. Dr. M. Kttppers für die
Überlassung des T'hernas, die Bereitstellung der GaswechselllleBanlage

und seiner Unterstützung walu-end der gesarntcn Arbeit.

Vielen Dank an Prof. Dr. S.-W. Breckle von der Universitat Bielefeld f'ür
seine freundliche Untersttitzung und die Verrnittl ung der Kontakte nach

Costa Rica.

Prof. Dr. R. Ortiz von der Universidad de Costa Rica danke ich
für die herzliche Gastfreundschaft und seine wertvolle

Hilfe bei rneinerArbeit.

Ein Danke.schou an Hugo Perez und Viktor Mora von der Universidad de
t -

Costa Rica, die, neben ihrer imrner-wahr'enclenGastfreucíschaft, wo irnrner
es grrrg, ZUlllGelingen der Arbeit beigetragen haben.

Mei nern Freund Hans Tirnrn danke ich für sein tolles Errgagernent
und die gute Zu samrnenarbeir.

Arbeit und Inf'orrnatiorrsaustausch auf der Reserva rnit Ingrid Wattenberg
von der Universitat in Bielefeld waren ebenso ntitzlich wie arrgerrehrn,

Zu dieser Arbeit hat Dr. Ralf Petto , von der Eirrna Cytotest Cell Re.search,
durch das Bereitstellen seiner Kfirnarnefsanl age beigetragen .

Mit seiner Erfahrung bei Gaswechsellllessungen hat
Dipl. Biologe Hans Schneider rnir sehr geholfen.

Unbedingt zu erwahrien ist Martin Poth , der perfekte cornputertechrrisohe
Untersttitzung gewahrlei stet hat.

Frau Dr. Anne 'Tirnrn von Ciba Geigy hat es errnogf icht, eine Feinwaage
rnit nach Costa Rica zu riehrnen.

Herr Marquardt von der Wella AG Darrnstadt hat freundlicherweise beirn
Transport der Gerate nach Costa Rica geholfen.

Mit einer Sachbeihilfe der Deutschen Forschungsgemeinschaft an
Prof. Dr. M. Küppers irn Rahrnen des Sohwerpunktpr'ogramrnes

.,Mechanislllen der Aufrechterhaltung tropischer Diversrtat"
wurde diese Arbeit untersttitzt.



Margarete, Hans und UIf
haben rnit ihrer ideellen und materiellen Unterstützung

diese Arbeit errnogficht .



Inhaltsverzeichnis

Einleitung ______________________________________________ 1

1. Standort Costa Rica _
1.1. Geographische Lage _
1.2. K1imatische Bedingungen _
1.3. Órtliche Vegetation _

2. Materiali en _
2.1. Pflanzenmaterial _
2.2. Gerateliste _

6

6

8

3. Methoden 10

3.1. Erfassung des Lichtklimas ___ __ __ 10

3.2. Blattgasaustausch bei natürlichem Tageslicht 13

3.3. Aufbau und MeBprinzip des
COiH20 - Porometers ---------------------------------- 13

3.4. Versuch zur Lichtabhangigkeit der Photosynthese 18

3.5. Versuch zur Effizienz der Photosynthese 20

3.6. Versuch zum Induktionszustand
des Photosynthese - Apparates 21

3.7. Messungen des Blattgaswechsels im
natürlichen Tageslicht 22

3.8. Berechnung der Gaswechselparameter 23

3.8.1. Berechnung der Assimilationsrate 23

3.8.2. Berechnung der Transpirationsrate : 24

3.8.3. Berechnung der Signalverzerrung 25

3.8.4. Berechnung der Effizienz der Photosynthese 26

3.8.5. Berechnung der Induktion
des Photosynthese - Apparates 27

3.9. Untersuchungen zur Biomasse 27

3.9.1. Bestimmung der Blattflache ------------------------------ 27

3.9.2. Bestirnmung vom Verhaltnis
Blattflache/-trcckengewicht _______________ ____________ 28



3.9.3. Bestimmung des BlattfraBes und
der Blattlebensdauer 29

3.9.4. Bestirnmung der Holzdichte und
des Anteils an Stützgewebe 30

4. Das Lichtklirna arn Standort von
H. appendiculatus 31

4.1. Bemerkungen zum Lichtklima 31

4.2. Ergebnisse der Lichtklimamessungen 32

5. Die Lichtabhangigkeit der Photosynthese
bei H. appendiculatus 42

5.1. Der Verlauf von Lichtsattigungskurven 42

5.2. Die Lichtsattigungskurve von H. appendiculatus ,. 43
5.2. Lichtsattigungskurve und Lichtklima 45

6. Blattgaswechsel von H. appendiculatus
in Lichtfleckversuchen 50

6.1. Die Photosynthese unter
dynamischen Lichtbedingungen ________________ _____ 50

6.2. Die Effizienz der Photosynthese 50

6.3. Der Induktionszustand
des Photosynthese - Apparates 55

6.4. Die Postilluminative C02-Fixierung 60

6.5. Die Effizienz der Photosynthese und der
Induktionszustand des Photosynthese - Apparates 63

7. Blattgaswechsel von H. appendiculatus
in nattirlichern Tageslicht 65

7.1. Experimente unter natürlichen Bedingungen 65

7.2. Darstell ung des Blattgaswechsels
unter natürlichen Lichtverhaltnissen 67

8. Biornassenbestirnrnung ftir
H. appendiculatus 69

8.1. Die durchschnittliche Blattlebensdauer 69

8.2. Biomasse und BlattfraB 71

9. Diskussion 73

10. Zusarnrnenfassung 77

Literaturindex - - - - - - - - - - - _- - - -- __- -____________________ 79



Seite 1 Einleitung

Einleitung

Gaps sind Bestandslücken in einem tropischen Regenwald, die mehr oder weniger groBe
Óffnungen des ansonsten geschlossenen Blatterdaches darstellen. Gaps entstehen hauptsachlich
durch den Windfall groñerer Baume, aber auch Blitzschlag, Erdbeben oder menschliche Eingriffe
konnen die Ursache sein.

Dem Auftreten von Gaps wird eine nicht unwesentliche Rolle bei der Entstehung einer
nischenschaffenden Umweltheterogenitat zugeschrieben, die wiederum sehr bedeutsam für die
enorme tropische Diversitat zu sein scheint. WHITMORE (1993) spricht in diese m Zusammeu-
hang von einer .Bestandslückendynamik des Waldes".

Wenn ein Gap entsteht, andern sich die Standortbedingungen. Es bildet sich eine heterogene
Umgebung mit einem komplexen Gradient der Bedingungen vom Zentrum eines Gaps hin zu
unmodifizierten Bereichen im geschlossenen Wald. Parameter, die sich dabei verandern sind u.a.
die Lufttemperatur, die Windgeschwindigkeit, die rel. Luftfeuchtigkeit sowie die bodennahe
CO2-Konzentration. Einer der Parameter, der sich mit der Entstehung eines Gaps auch ganz
drastisch verandert, ist der Lichteinfall.

1m geanderten Lichtklima einer solchen Bestandslücke keimen Pionierarten, deren Samen neu
eingetragen werden oder bereits im Boden vorhanden sind und die im Unterwuchs eines geschlos-
senen Waldbestandes nicht anzutreffen sind. In der Regel weisen Pionierarten hohe
Wachstumsraten auf, so daB sie schnell in die Hohe wachsen. Unterhalb eines sich neu bildenden
Blatterdaches entwickeln sich Samlinge der Klimaxarten. ReiBt der Pionierbestand durch das
Absterben einzelner Baume auf, werden diese Klimaxarten freigesetzt und wachsen als zweiter
Wachstumszyclus nach oben. Die Sukzession ist abgeschlossen, sobald eine Gruppe von
Klimaxarten die Pionierbaume verdrangt hato

Das Lichtklima, das eine Pflanzengesellschaft in einem Gap antrifft, unterscheidet sich sowohl
quantitativ als auch qualitativ von dem im Unterwuchs eines Waldes. Pionierarten müssen daher
unter ganz anderen dynamischen Lichtbedingungen Photosynthese betreiben als Klimaxarten.
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Das im Unterwuchs vorherrschende Schwachlicht wird von Zeit zu Zeit von durch das
Blatterdach einfallende Sonnenstrahlen, sog. Lichtflecken unterbochen. Diese kurzen Lichtblitze
scheinen für Unterwuchspflanzen essentiell zu sein, denn nach PEARCY (1987) konnen
tropische Unterwuchspflanzen bis zu 60 % des taglich fixierten Kohlenstoffes durch Ausnutzung
von Lichtflecken gewinnen.

PEA RCY, RODEN & GAMON (1989) haben für Gapstandorte unterschiedlicher Grolse
Lichtklimabestimmungen durchgeführt und auch hier das Auftreten von Lichtflecken
nachgewiesen. Bei aufgelockerter Bewolkung konnen wetterbedingte Lichtflecken entstehen, in
unteren Kronenbereichen kann die Eigenbeschattung durch obere Blattschichten von
Lichtflecken unterbrochen werden.

Mit einem transportablen System fur Messungen zum Blattgaswechsel am natürlichen
Standort, wie von KÜPPERS, SWAN et al. (1987) entwickelt, kann untersucht werden, wie sich
die dynamischen Lichtverhaltnisse in einem Gap auf das Photosyntheseverhalten einer Pionierart
auswirken konnen und welche Rolle dabei das Ausnutzen von Lichtflecken spielt.

Inwieweit das Photosyntheseverhalten von Pionierarten direkt mit dem vorherrschenden
Lichtangebot zusammenhangt, ist von grundlegendern Interesse und natürlich auch der Vergleich,
wie sich dieser Sach~rhalt am Unterwuchsstandort von Klirnaxarten darstellt.

Die unterschiedlichen Standortbedingungen im Unterwuchs und in Bestandslücken, nicht
zuletzt durch die Lichtbedingungen bestirnmt, auñern sich auch morphologisch: Pionierarten
setzen den fixierten Kohlenstoff oft in ganz anderer Weise ein als Klimaxarten, was sich dann
auch in einem unterschiedlichen Habitus ausdrückt. Wieviel eine Pflanzenart beispielsweise in
Assirnilationsgewebe und wieviel in Stützgewebe investiert, kann für das Überleben am Standort
entscheidend sein. Um einen Einblick zu bekornmen, welcher Strategie sich eine Pflanze bedient
,wenn der fixierte Kohlenstoff wieder anabolisiert wird, konnen Bestimmungen zur Biomasse
sehr aufschluBreich sein.

Die von mir vorgelegte Arbeit befaBt sich mit der im tropischen Regenwald von Costa Rica
heimischen Pionierbaumart Heliocarpus appendiculatus (Turcz.).

Dabei versuche ich zunachst das Lichtklima an einern typischen Gapstandort dieses Pioniers
zu beschreiben. AnschlieBend wird mit Blattgaswechselmessungen das Photosyntheseverhalten
von H. appendiculatus untersucht. Mit einfachen "Steady State"-Messungen erfolgt zuerst eine
Darstellung der Lichtsattigungskurve zur Nettophotosynthese. Um die Prozesse der CO2-

Fixierung in variablem Licht genauer zu erfassen, werden zusatzlich Lichtfleckversuche mit einer
bis in den Sekundenbereich auflosenden GaswechselmeBanlage durchgeführt. Darnit ein besserer
Eindruck der tatsachlichen Vorgange gewonnen werden kann, habe ich neben den unter
Verwendung von Kunstlicht gemachten Lichtfleckversuchen noch den Blattgaswechsel in
natürlichem Tageslicht gemessen. Abschlieñend werden Untersuchungen zur Bestirnrnung der
Biornasse von H. appendiculatus betrachtet, um zu sehen, wie die Pionierbaumart den fixierten
Kohlenstoff reinvestiert.
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1. Standort Costa Rica

Die Untersuchungen der vorliegenden Arbeit wurden alle an der Reserva Forestal de San
Ramon, einer biologischen Forschungsstation im tropischen Regenwald von Costa Rica,
durchgeführt. 1m folgenden werden die Verhaltnisse an diesem Standort beschrieben.

1.1. Geographische Lage

Die Reserva Forestal de San Ramon befindet sich etwa 40 km nord-nordwestlich der Stadt San
Ramon in Costa Rica (10° 18'N und 84°37'W). Die durch Mittel der VW-Stiftung ausgebaute
Station liegt innerhalb der Reserva Forestal de San Ramon (RFSR) an deren Ostgrenze am Rio
Lorencito auf etwa 895 m NN.

Die RFSR gehort, wie das gesamte FluBbecken des Rio San Lorenzo mit seinen Nebenflüssen,
zur atlantischen Abdachung der Cordillera de Tilaran. Die gesamte Region ist vulkanischen
Ursprungs. Sie bildet ein auíserst bergiges Relief, in dem die Hauptflüsse durch die zu

Mit dem schwarzen Pfeil ist die ungefahre Lage der RFSR am Rio San Lorenzo angegeben.

überwindenden Gefallsunterschiede ein System aus steilen Abhangen und tiefen V-Talern mit
Hangneigungen von 25-30° haben entstehen lassen (ORTIZ 1991). Die aus den Vulkanab-
lagerungen (Aschen etc.) entwickelten Boden sind dunkel, tiefgründig, reich an organischem
Material und von mittelgrober Textur. Sie sind maBig fruchtbar und stark draniert.
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1.2. Klitnatische Bedingungen

Die Jahresniederschlage liegen sicher über 3500 mm, wie aus Messungen von BITTNER,
FREIBERG, SCHMIIT und WAITENBERG hervorgeht (siehe auch Abb 1.2.). Danach sind die
trockensten Monate Januar bis Marz. Diese weisen aber auch noch Niederschlage von mehr als
100 mm auf (damit sind alle 12 Monate des Jahres hyperhumid).

Für die Monate Dezember 1993 und Januar 1994, dem Zeitraum, in dem die Versuche zu
dieser Arbeit durchgeführt wurden, sind im Dezember 280 mm und im Januar 106 mm Nieder -
schlag von WATTENBERG gemessen worden.

Im Januar wurden von H. TIMM und mir an der Station maximale Temperaturen von 37.3°C
am Tag und minimale Temperaturen von 12.4°C in der Nacht gemessen (durchschnittliche
Temperaturwerte siehe Abb. 1.2.).

Reseva Forestal de San Rarnon
Estación Biología (895m üNN)

4460mm
210 e

Abb.l.2.

Klimadiagramm nach WALTER

1.3. Ortliche Vegetation

Der überwiegende Teil der RSFR, die ea. 8000 ha umfañt, wird von Prirnarwald (pramontaner,
immerfeuchter Regenwald) bis zur Fila Volcan Muerto im Hohenbereich zwischen 800 m und
1500 m NN bedeckt.

Die Vegetation laBt sich folgendermaísen charakterisieren (S.-W. BRECKLE 1993): Die
Baumbestande weisen zahlreiche kleine Baum- und Astfallücken auf (gaps). Sie bilden ein sehr
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dynamisches Mosaik. Die Gaps haben in der Regel nur eine Groíse bis 40 m2, sehr selten groíser,
Sie sind die Folge einzelner, umgefallener Baurne mittlerer Groñe oder abgebrochener Áste, und
sie sind je nach Alter bis in unterschiedliche Hohen und Dichten besiedelt. Das Kronendach ist
vielschichtig, durch die Gaps aufgelockert, so daS vielfach eine gut entwickelte Krautschicht
auch auBerhalb der Gaps entwickelt ist. Zur Baumartenzusammensetzung kann inzwischen eine
erste, wichtige Feststellung getroffen werden: In der 10 cm (und groñer) BHD-KIasse treten keine
dominanten Baumarten auf, im Gegensatz also zum Tiefland bei La Selva, wo Penthaclethra
maeroloba (Mimosaceae) nach LIEBEMANN & LIEBERMANN (1987) und BRECKLE (1990)
dominant vorkommt.

Aus einer ersten, vorlaufigen Liste der Arten um die Station San Ramon ergeben sich nach
ORTIZ & GOMEZ (1991) etwa 106 Familien (Blütenpflanzen) mit etwa 324 Gattungen und 582
Arten.

Floristisch bemerkenswert sind für die Reserva de San Ramon die farbenprachtige Heliconia

ramonensis (endemisch), eine neue Gattung der Lauraceen (Povedadaphene) und die ungewohn-
liche, baumformige Passiflora tiea (BURGER 1991). Auch die monotypische endemische
Familie der Ticodendraceae mit Ticodendron incognitum ist in der Reserva haufig.

Aufnahme der Biologischen Station San Ramon.
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2. M:aterialien

2.1. Pflanzenm.aterial

Für die durchgeführten Untersuchungen habe ich als Pflanzenmaterial aus der Familie
Tiliaceae die Baumart Heliocarpus appendiculatus (Turcz.) ausgewahlt. Es handelt sich hierbei
um eine schnellwachsende Baumart, die überall in Gaps im Gebiet der RFSR anzutreffen ist

(genaues Verbreitungsgebiet siehe
,', Abb. 2.j.).

Die Einordnung von Baumen in
okologische Kategorien ist einer der
Ansatze von Okologen, durch
Generalisierung wiederkehrende
Muster in der erstaunlichen Vielfalt
des Waldes zu entdecken. So ist H.
appendiculatus eindeutig den
Pionierbaumarten zuzuordnen, da
ihre besonderen Charakteristika
dieser Kategorie entsprechen. Als
typische Merkmale einer Pionierart
sind bei H. appendiculatus schnelIes
Hohenwachstum (ea. 10 m Hohen-
wachstum nach 3-4 Jahren, bis 25 m
max. Hohe, Altersangaben nach
ORTIZ), eine Wuchsform mit
geringer Verzweigung und wenigen
Ordnungen (sympodialer Habitus)
anzutreffen. AuBerdem das aus-
schlieííliche Auftreten in Bestands-
lücken und das auffallend helle Holz
von geringer Dichte.

H. appendiculatus besitzt herz-
formige Blatter, die bis zu 18 cm
lang werden konnen. Die Blatter, die

Pionier-Baumart H. appendiculatus: Ansicht eines 3-4 Jahre alteo
Iodividuums von etwa 10 m Hohe,
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wechselstandig angeordnet sind, befinden sich fast ausschlieBlich im exponierten auñeren
Kronenbereich. Die Früchte besitzen aufgefiederte Haare, die eine Anemochorie der Haare
gewahrleisten (K.HAMMER 1994).

Alle Versuche wurden an zwei Individuen von H. appendiculatus durchgeführt, welche am
AuBufer des Flusses San Lorencito stehen. Dieses Fluísufer bildet die nordliche Begrenzung einer
groBeren Lichtung von etwa 900 m2, auf der auch die Station San Ramon erbaut ist.

Zum einen wurde diese Baumart als lllanzenmaterial ausgewahlt, weil Standort und Wuchs-e
form meBtechnisch günstig erschienen, was den Aufbau der Meñgerate sowie das Durchführen
der Messungen (u.a. Lichtmessungen, Gaswechselmessungen, Lichtfleckenversuche) am natürli-
chen Standort ermoglichte. Zum anderen führte H. TIMM im gleichen Zeitraum Untersuchungen
an der Baumart Salacia petenensis (Lundell) aus der Familie Hippocrateaceae durch, einer
Klimaxart, die ihren typischen Standort im Unterwuchs hat und unter ganzlich anderen
Bedingungen wachst (nahere Angaben zu S. petenensis siehe TIMM 1994).

H. appendiculatus: Ansicht im Bereich der oberen Krone.
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Die Auswahl des Pflanzenmaterials wurde von H. TIMM und mir auch ganz bewuBt auf zwei
Baumarten ausgerichtet, die in grundsatzlich verschiedenen okologischen Nischen angesiedelt
sind, um bei gleicher Versuchsdurchführung vergleichbare Meísdaten zu erhalten.

Verbreitungsgebiet von H. appendiculatus: Die Pionier-Baumart ist in Costa Rica vomehmlich in mittleren
Hohenlagen heimisch, die sich über die braunlich eingezeichneten Gebiete erstrecken. Die Angaben entsprechen
einer mundlichen Mitteilung von PROF. DR. R. ORTIZ von der Universidad de Costa Rica (1994).

2.2. Gerateliste

Hier sind Geratetyp, Hersteller und die Typenbezeichnung aller Gerate aufgelistet. Eine
detailierte Erklarung von Funktion und Anwendungsbereich erfolgt im Kapite13, Methoden.

• Porometer Zentraleinheit
PorometermeBkopf
Feuchtekompensation

- Walz; CQP l30i -
- Walz; PMK 10/1 -
- Walz; HC 130 -

•
•
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• Datalogger - Campbell Scientific; 21 X -

• Gasanalysator - LiCor COR.; Li-6262 +

• Powerbook - Apple Macintosh; PB 160-

• Klimameñgerat - EcoTech; MicroMec Mu 400 -

• Temperatur-Feuchtesensor - EcoTech; TFS 400-

• Feinwaage - Metler; T 1210 N -

• Autobatterie - Bosch; B12V -

• Lichtsensoren - Hamamatsu; G 1118-

• Halogenreflektorlampe - Varta; 150W-12V -

• Wetterballon - GWU Umwelttechnik -

Zentrale Steuereinheit des CO2/H20 - Porometers, wie es bei Messungen zum Blattgaswechsel eingesetzt wird.
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3. Methoden

Die von mir an der RFSR durchgeführten Versuche werden nun im einzelnen vorgestellt und
begründet. Wo es zum besseren Verstandnis dient, sind Geratefunktionen naher erlautert und mit
dem Versuchsaufbau skizziert. Alle wichtigen mathematischen Formeln, die der Berechnung der
Ergebnisse zugrunde liegen, sind ebenfalls in diesem Abschnitt aufgeführt.

3.1. Erfassung des Lichtklirnas

Die Lichtverhaltnisse innerhalb eines Waldes sind komplex und für die Etablierung der
meisten Baumarten an einem bestimmten Standort von entscheidender Bedeutung. Für die Inter-
pretation des Photosyntheseverhaltens bei Gaswechselmessungen am natürlichen Standort, ist es
deshalb von groBem Vorteil, die Lichtverhaltnisse an diesem Standort zu kennen.

E
o

_---- __ o

Abb.3.1.

Klimaxart
SaÚlCUl petenensis (LundeU)

(Hí ppocrataceae)

Pionierart
Heliocarpus appendiculatus (Turcz.)

(Heliocarpaceae)

Lage der Lichtsensoren (LSl bis LS4) über und in der Krone einer Pionier- bzw. einer Klirnaxart entlang einern
Transekt von einern Gap-Rand zur rnittleren Kronenschicht im tropischen Primarwald im Gebiet der RFSR.
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Entlang einem Transekt von einem Gap-Rand zur mittleren Kronenschicht im Unterwuchs
konnten sowohl H. TIMM als auch ich, ein Individuum der jeweils von uns untersuchten Baumart
identifizieren. Dort haben wir an jeweils 4 vergleichbar exponierten Stellen Lichtsensoren
ausgebracht (siehe Abb. 3.1.).

Die 4 so positionierten Lichtsensoren wurden dann an einen Klimadatenlogger angeschlossen
und dieser so programmiert, daf jeweils im lO-Sekundentakt Werte für die QuantenfluBdichte
aufgezeichnet werden konnten (siehe Abb. 3.2.). Dabei wurde die QuantenfluBdichte jeweils über

Lichtseasor 1
(lOmfklh~)

Eingang
gelouttDaten

Abb.3.2.

AlIsgiUlg
geloggte Datea

Micromec
(Klimadatenloggcr)

- Log-aital/e tú sec. (über tc sec. inugrilln]-

Grob skizzierte Wuchsform des mit 4 Lichtsensoren ausgestatteten Individuums von H. appendiculatus im in
Abb. 2.1. gezeigten Transekt, mit der genauen Lage der Lichtsensoren LSl - LS4. Im lO-Sekundentakt wird die
QuantenfluBdichte vom Klimadatenlogger registriert, um die gesammelten Daten am Ende einer Tagesgangmessung
dann auf das Powerbook zurl Speicherung zu überspielen.
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den gesarnten MeBintervall von 10 s integriert, um nicht nur Lichtschwankungen sondem auch
die Gesamteinstrahlung zu etfassen.

Für den CO2-Gewinn von Blattern bei der Photosynthese konnen einzelne Lichtflecken
(Phasen mit kurzzeitig stark erhohter QuantenfluBdichte, zeitliche Dauer 1/10 bis wenige
Sekunden) von groBer Bedeutung sein. Deshalb ware es natürlich wünschenswert gewesen, noch
kürzere MeBintervalle aufzuzeichnen, um so auch besonders kurze Lichtflecken deutlicher
erkennen zu konnen, Die begrenzte Speicherkapazitat des Klimadatenloggers hat die Aufzeich -
nung von kürzeren MeBintervallen jedoch nicht zugelassen.

500 ------------------------------------

--LSI*

--LS2*

--LS3*
--LS4*

400

100

300

200

W:40 lUlO

Tageszeit

) ):20 ) 1:40 12:00

Abb.3.3.

. Ausschnitt aus der Aufzeichnung eines Tagesgangs. Die von den Lichtsensoren LSl bis LS4 alle lOs registrierte
QuantenfluBdichte ist immer in ¡.tmol*m2*s·1 angegeben und gegen die Tageszeit auf'getragen. Die verwendeten
Lichtsensoren sind dafür ausgelegt, Licht im Wellenlangenbereich von 380 bis 720 nm zu messen.

Eine solche Etfassung der QuantenfluBdichte etfolgte irnmer über einen kompletten Tag , d.h.
von 6:00 bis 18:00 Uhr. Die Aufzeichnung von Tagesgangen (siehe Abb. 3.3.) ist von mir solange
durchgeführt worden, bis Lichtverhaltnisse sowohl an sonnigen als auch an bedeckten Tagen
gemessen waren, um auch diesen Schwankungen bei der Lichteinstrahlung Rechnung zu tragen.

Den Spektralbereich des Lichtspektrums, der von Pflanzen für die Photosynthese genutzt wird,
bezeichnet man als PAR (photosynthetically active radiation). PAR ist Licht mit einer Wellen-
lange von 380 bis 720 Nanometem (was etwa dem sichtbaren Licht entspricht).

Die Empfindlichkeit der für die Lichtmessungen verwendeten Lichtsensoren ist genau auf das
PAR-Spektrum ausgelegt. Alle Lichtsensoren wurden gegen einen Lichtsensor eingeeicht, der im
PorometermeBkopf der GaswechselmeBanlage eingebaut ist und der vorher von der Firma Walz
in Effeltrich auf seine relative Empfindlichk:eit hin überprüft und geeicht wurde.



Seite 13 Methoden

3.2. Blattgasaustauch bei rrat.ürfi cbern Tageslicht

Die Untersuchung der spezifischen Lichtverhaltnisse an einem Standort wirft natürlich die
Frage auf, inwieweit sich Vertreter unterschiedlicher sukzessionaler Stellung an die Lichtdynamik
des Standortes anpassen konnen. Eine mogliche Form der Anpassung, bei einer autotrophen
Baumart wie H. appendiculatus, die auf Licht als primare Energiequelle angewiesen ist, kann ein
bestimmtes Muster bei der CO2-Fixierung sein.

Mittels einer MeBanlage für den Blattgasaustausch sind von mir diesbezüglich verschiedene
Versuche durchgeführt worden. Vor der Beschreibung der Versuche sollen die hierfür ver-
wendeten MeBinstrumente naher erklart werden.

3.3. Aufuau und MeBprinzip des
CO2/H20 - Por orrreter-s

Bei den folgenden Darstellungen sollten die nebenstehenden Abbildungen beachtet werden,
auf denen Pneumatik (Abb. 3.6.) und Verschaltung (Abb. 3.7.) der Instrumente skizziert sind.

Das CO2/H20 - Porometer ermoglicht es, CO2- und H20- Bilanzen eines einzelnen, lebenden
Blattes zu erfassen. Dazu wird ein Blatt in den Porometermeískopf (Abb. 3.5.) eingespannt, der
durch eine mit einem Dichtungsring versehene Glasplatte die Belichtung des Blattes von oben

ermoglicht, es aber luftdicht ab-
schlieíst. Dadurch wird es moglich,
relative Schwankungen von CO2-

und H20, die durch Photosynthese
und Transpiration des Blattes
verursacht werden, zu messen.

Die Gasweg~: Um natürliche
Schwankungen der Auñenluft
durch Luftzirkulation bei CO2 und
H20 auszuschlieñen, wird mit einer
Handpumpe ein Wetterballon mit
Luft gefüIlt. Diese Luft wird über
einen Staubfilter in den Feuchte-
kompensator geleitet. Dort wird die

Eingangsluft zur Kompensation der Luftfeuchte, je nach Transpiration der Pflanze im Meísraum
des PorometermeBkopfs, getrocknet.

Nach dem Austritt der Luft aus dem Feuchtekompensator wird diese in ein Referenzgas und
ein MeBgas getrennt. Referenz- und MeBgas treten, wieder durch Staubfilter geleitet, in die

Blatt
Glasplatte

~

I
Dichtung

Luftdicht abgeschlossener MeBraum

MeBgas

Abb.3.5.

PorometermeBkopf mit eingespanntem Blatt
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Gaseingang •

Abb.3.6.
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Porometerzentraleinheit ein. In der Porometerzentraleinheit befinden sich für beide Gase manuell
einstellbare Pumpen, die den Gasdurchfluf regeln, sowie zwei Gasdurchfluísmesser, die ihn
anzeigen.

Das MeBgas wird in den PorometermeBkopf eingeleitet, wo sein Gehalt an CO2 und H20
durch den Blattgasaustauch verandert werden kann, um dann über die Zentraleinheit in den
Gasanalysator zu stromen. Das Referenzgas gelangt auf direktem Weg in den Gasanalysator. Über
Differenzmessung von MeB- und Referenzgas wird dort !1 CO2 und !1 H20 als MaB für
Nettophotosynthese und Transpiration bestimmt. Beim Austritt von MeB- und Referenzgas aus
dem Gasanalysator wird erneut der Gasdurchfluf gemessen, damit festgestellt werden kann, ob
das in den Porometermeískopf eingespannte Blatt luftdicht eingespannt ist und dort die Gaszu-
sammensetzung des MeBgases nicht ungewollt verandert wird.

Die Verschaltung~ Die errnittelten Werte für !1 CO2 und !1H20, aus der Differenzmessung von
MeB- und Referenzgas, werden vom Gasanalysator an den internen Datalogger der Pororneter-
zentraleinheit überspielt. Für sarntliche gemessenen Daten, deren Logzeit nicht kürzer als 10
Sekunden ist (es wird dann über die Zeitspanne von 10 Sekunden integriert), wird die ser interne
Datalogger verwendet. Bei bestimmten durchgeführten Versuchen waren kürzere Logzeiten

gewünscht (im Einsekundentakt), und die
Daten wurden dann auf einem dafür ausge-
legten externen Datalogger registriert.

Durch die Lichteinstrahlung ist eine
Temperaturerhohung im PorometermeBkopf
moglich. Auch die rel. Luftfeuchtigkeit kan n
sich durch die Transpiration der Pflanze
andern. Um beide Werte immer denen der
Au/3enluft anzugleichen, gibt ein externer
Temperatur-Feuchtefühler die Werte für die
AuBenluft an und ein interner Temperatur-
Feuchtefühler die Werte im Porometermeñ-
kopf. Die Porometerzentraleinheit steuert
dann einen Feuchtekompensator an, der die
rel. Eingangsfeuchte für MeB- und Referenz-

gas gleichmañig einstellt. Über einen Ventilator am PorometermeBkopf wird die Temperatur
eingeregelt.

Am PorometermeBkopf befinden sich weitere Sensoren, die die Quantenflu/3dichte über dem
Blatt (einfallendes Licht) und unter dem Blatt (vom Blatt nicht absorbierte Strahlung) messen.
SchlieBlich wird durch einen Fühler direkt am Blatt noch die Blattemperatur ermittelt.

Alle Parameter, die bei Messungen zum Blattgasaustausch vom COiH20 - Porometer
angezeigt bzw. gespeichert werden, sind in Abb. 3.7. zusarnmengestellt. Die Werte für !1CO2und

Me8gtii8e Bezeíchnung An zeigebereich

-50.0. ...+50.0. ppm

-500 ... +5000 ppm

T-B1att 0..0....+50.0. "CBlatt- Ternperatur

T-int interne Temperatur 0.0.... +50.0. "C

RF-int 0.... 100.%interne re\. Feuchte

Q-int interne PAR 0.... 4000 ¡.<E

Flow-M DurchfluBmenge MeBgas -250 .1250 mI

Flow-R -250 .1250mlDurchfluBmenge Referenzgas

T-ext o..o. ... +-?Q.o. "Cexterne Temperatur

RF-ext 0.... 100%externe re\. Feuchte

Q-ext extemePAR o.... 4OOO¡.<E

Abb.3.7.

Gemessene Pararnelter der Porometerzentraleinheit
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A H20 werden auch auf dem Display des Gasanalysators angezeigt, der jeden Tag für diese
Messungen geeicht wurde. Der CO2-Kanal wird mit CO2-freier Luft und einem Gas bekannter
CO2-Konzentration geeicht. Für den H20-Kanal wird hierzu getrocknete, wasserfreie Luft und

ein Gas mit bekanntem Taupunkt verwendet. "
Durch Einsatz des extemen Dataloggers sind sehr kurze Logzeiten im Zentel bis -Einsekun -

denbereich moglich, so daB auch kürzeste Anderungen des CO2-und H20-Partialdrucks zu
erfassen sind, wie sie durch Lichtflecken induziert werden konnen. Die dabei auftretende Zeit-
verzogerung zwischen den Vorgangen im PorometermeBkopf und ihrer Registrierung sind auf die
Schlauchwege zurückzuführen. Unter der Annahme, daf die Gase im Schlauchsystem nicht
durchmischt werden und als Konzentrationsfront hindurchstrornen, kann man die MeBdaten
einfach entsprechend dieser Dauer einander zeitlich zuordnen.

Beim Blattgasaustausch im PorometermeBkopf andert sich zwar der CO2- und H20-
Partialdruck, es stellt sich jedoch nicht sofort an jeder Stelle des vom MeBgas durchstromten
PorometermeBkopfes die gleiche Gaskonzentration ein. Über kurzfristige Konzentrationspeaks
an bestimmten Stellen wird ein Gleichgewicht der Gaskonzentration im PorometermeBkopf
vielmehr expotentiell erreicht. Dadurch andert sich das sog. Auswaschverhalten des Porometer-
meBkopfes, d.h., wenn das MeBgas den Gasanalysator erreicht, kann dieser nur in etwa die
tatsachlichen Partialdruckanderungen erfassen, was zu einer leichten Verzerrung der MeBsignale
führt. Korrekturberechnungen dieser Signalverzerrung sind erstmals von BARTHOLOMEW et
al. (1981) und PEARCY et al. (1985) durchgeführt worden und für die durchgeführten Versuche
ausführlich bei SCHNEIDER (1991) bzw. KÜPPERS et al. (1993) beschrieben.

Solche Berechnungen konnen immer nur eine Naherung der tatsachlichen Verhaltnisse beim
Blattgasaustausch ergeben, aber niemals die reelle Partialdruckanderung im PorometermeBkopf
erfassen. Dazu müBte das Volumen im MeBraurn gleich null werden und die Gasdurchfluñrate,
bei gleichzeitig unendlich kleinen MeBintervallen, unendlich groB sein.

r
I
4'8....o ----------.---

Zeitachse •
Abb.3.9.

Beispiel für reaJe Me13kurven der CO2-Assimilation (G) bei unterschiedlicher Belichtungsdauer und die mit
Korrekturberechnungen ermittelte, dazugehorige CO2-AssimiJation (K).

Eine typische MeBkurve der CO2-Assimilation und ihrer Korrektur (siehe Abb. 3.9.) zeigt, daB
in den Bereichen, in denen sich ein Flieñgleichgewicht eingestellt hat, die Werte sich annahernd
entsprechen, beim Ansteigen und Abfallen der Kurve aber steiler verlaufen. Das Überschwingen
der Korrekturkurve ist jedesmal, je nach Belichtungsdauer- und intensitat gleich, und laBt sich
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wahrscheinlich auf systematische Fehler zurückführen (SCHNEIDER 1991). Besonders in den
ansteigenden und abfallenden Bereichen scheinen die Korrekturwerte eher den realen Vorgangen
irn PorornetermeBkopf zu entsprechen (CHAZDON & PERCY 1986a, SCHNEIDER 1991).

Bei diesem Problem zeigte sich, dañ die Konzeption zum Bau der Gaswechselmeñanlage -
(nach M. KÜPPERS) bei der Firma WALZ sehr gut war. Die Pumpen für den Gasdurchfluf in der
Porometerzentraleinheit ermoglichen mit max. 1250 rnl/min eine recht hohe Durchfluílrate, bei
einem Karnmervolumen im Meñraum des Porometerme8kopfs von 188 ml. Durch den zusatzli -
chen Einsatz des externen Dataloggers, mit dem in noch kürzeren Zeitintervallen geloggt werden
konnte, waren dann schon deutlich Ereignisse beim Blattgasaustausch im Sekundenbereich zu
registrieren (siehe Abb. 3.9. linke MeBkurve)

Alle sowohl auf dem internen als auch externen Datalogger aufgezeichneten Messungen
wurden nach jeder Messung auf einen tragbaren Computer (Powerbook) zum Speichern und
Sichern der Daten überspielt.

Da samtliche Messungen irn Freien am natürlichen Standort der Pflanzen durchgeführt
wurden, sind alle eingesetzten und genannten elektrischen Gerate im Akkubetrieb gelaufen.

3.4. Versuch zur Lichtabhangigkeit
der Photosynthese

Licht beeinfluñt die Photosynthese über seine Intensitat un eine spektrale Zusammensetzung.
Bis zu einer bestimmten Lichtintensitat nimmt die Photosyntheserate mit zunehmender Lichtein-
strahlung zu. Als Lichtsattigungspunkt (8) bezeichnet man die kleinste Lichtintensitat, bei der
maximale Photosynthese auftritt. Wird die Lichtintensitat über den Lichtsattigunspunkt hinaus

Abb.3.10.

R

s

K
o

Lichtintensitat

Typische Lichtsattigungskurve mit den für eine Pflanze oder ein Blatt charakteristischen Parametern
Dunkelrespiration (R), Lichtkompensationspunkt (K) und Lichtsattigungspunkt (S).
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gesteigert, so erhoht sich die Photosyntheserate nicht weiter. Der Lichtsattigungspunkt ist eine für
die Pflanze oder auch für ein Blatt charakteristische Groñe,

Bei sehr niedrigen Lichtintensitaten ist die Atmungsrate im Licht hoher als die Photosynthese-
rate, so daB die Pflanze Sauerstoff aufnimmt und CO2 abgibt. Die Lichtintensitat, bei der sich
Atmung und Photosynthese die Waage halten, nennt man Lichtkompensationspunkt (K). Am
Lichtkompensationspunkt ist auBerhalb der Pflanze kein Blattgasaustausch mehr meBbar, die
Nettophotosynthese oder apparente Photosynthese ist gleich null.

In Dunkelheit fallt die Photosyntheserate ab und die Atmungsrate fangt an zu überwiegen, was
beim Blattgasaustausch als CO2-Abgabe registriert wird. Nach einer bestimmten Dunkelphase
stellt sich dann eine konstante Atmungsrate, die sog. Dunkelrespiration (R), ein.

Halogenlampe

Streulicht-
abschirmung

Blatt

Porometerme6kopf

Porometer - Zentraleinheit

Abb.3.11.
Gasanalysator

Batlerie

Datalogger

Powerbook

Versuchsanordnung der Gerate für Experimente zur Lichtabhangigkeit der Nettophotosynthese und zur Photo-
synthesedynamik unter variablen Lichtbedingungen

Die Versuche zur Lichtabhangigkeit der Netto-Photosynthese wurden mit mehreren ver-
schiedenen Blattern der zwei beschriebenen Individuen von H. appendiculatus durchgeführt.
Aufgrund der Wuchsform der H. appendiculatus Individuen kann bei allen untersuchten Blattern
von Sonnenblattern gesprochen werden.

Ein in den PorometermeBkopf eingespanntes Blatt wurde zunachst volliger Dunkelheit ausge-
setzt, um seine Dunkelrespiration (R) zu ermitteln. Mittels einer Halogenleuchte und verschie-
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denen Graufiltern wurde das Blatt dann in festgelegten Zeitabstanden von einer Minute immer
weiter ansteigenden QuantenfluBdichten ausgesetzt, um so Lichtkompensationspunkt (K) und
Lichtsattigungspunkt (S) zu ermitteln. Nach erkennbarer Sattigung der Nettophotosynthese
wurde die QuantenfluBdichte dann nicht mehr weiter erhoht und der jeweilige Versuch beendet.

3.5. Versuch zur Effizienz
der Photosynthese

Wie gesagt ist für die CO2-Assirnlation die Intensitat und die spektrale Zusammensetzung der
Quantenfluñdichte wichtig. Welche Bedeutung haben aber die zeitliche Lange und die Frequenz
der Belichtung? Es soll zunachst geklart werden, wie sich die Assimilation im Dauerlicht zu der
bei Lichtflecken verhalt.

Blatter von H. appendiculatus wurden zunachst, um gleiche Ausgangsbedingungen zu
scbaffen, bei sattigender Quantenstromdichte zur v~llen CO2-Assimilation induziert. Nachdem
sich eine konstante Assimilationsrate eingestellt hatte, wurde die eigentliche Effizienzmessung
gestartet, wobei ein Blatt, durch Dunkelphasen von einer Minute getrennt, Lichtflecken unter-
schiedlicher zeitlicher Dauer (1,2,3,5, 10,20 und 30 Sekunden) ausgesetzt wurde.

Die Lange der Dunkelphase wurde so gewahlt, daB die komplette Antwort (C02-Fixierung)
des Blattes auf den Lichtfleck erfaBt werden konnte: Vor der Applikation des Lichtflecks im
Dunkeln war eine konstante Respirationsrate erkennbar, die nach der Antwort des Blattes auf
einen Lichtfleck auch innerhalb eine Minute wieder erreicht wurde. Zur Kontrolle über den
Induktionszustand wurde jedes gemessene Blatt am Ende des Versuchs noch einmal sattigender
Quantenstrorndichte ausgesetzt. Für die Vollinduktion und die applizierten Lichtflecken wurden
jeweils gleiche Lichtstarken von 1800prnol Ph * m-2 *s-1 verwendet. In den Dunkelphasen wurde
das Blatt mittels einer Dunkelklappe vollig abgedunkelt (siehe Abb. 3.11.).

Dauerlichtphase

I
LichtfIeck

o

.- .---

" '-
'-

Dunkelphase

I1800

Abb.3.12. Zeitachse

Zeitlicher Ablauf der Effizienzmessung: Zunachst Dauerlicht bis zur Vollinduktion des Blattes, dann Applikation
von Lichtflecken (Quantenflufdichte 1800 ,umol Ph * m-2 * S-1) zunehmender zeitlicher Dauer (l, 2, 3,5, 10,20, und
30 s) durch Dunkelphasen von einer Minute getrennt. Zur Kontrolle des Induktionszustandes erfolgt nach der letzten
Dunkelphase wieder eine Dauerlichtphase. '
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3.6. Versuch ZUlll Induktionszustand
des Photosynthese - Apparates

Bei den Versuchen zur Effizienzmessung wurde das Verhalten der CO2-Assimilation auf eine
unterschiedliche Belichtungsdauer hin untersucht. Annahme bei diesen Messungen war, ein voll
induzierter Photosynthese-Apparat, gewahrleistet durch Dauerlichtphasen bei sattigender
Quantenfl uBdichte.

Der geschwindigkeitsbestimmende Schritt im Calvin-Zyclus der Photosynthese ist die
Kondensation eines CO2-Moleküls mit Ribulose-Ló-bishosphat unter Bildung einer inter-
mediaren C6- Verbindung, die schnell zu zwei Molekülen 3-Phosphoglycerat hydrolisiert wird.
Katalysiert wird diese CO2-fixierende Reaktion von einem in der Thylakoidmembran
lokalisierten Enzym, der Ribulose-l,5-bisphosphat-Caboxylase (auch RUB/SeO genannt). Es ist
bekannt, daB sich die enzymatische Aktivitat der RUB/SeO bei Belichtung deutlich erhoht, 'áber
bei niedrigen QuantenfluBdichten oder Dunkelheit herabgesetzt wird. Derartige Abhangigkeit der
enzymatischen Aktivitat ist noch von weiteren Enzymen des Calvin-Zyclus bekannt. Die
Aktivitat der Phosphoribulose-Kinase beispielsweise erhoht sich bei Bestrahlung um das hundert-
fache (STRYER 1988).

Die CO2-Fixierung ist also nicht nur von der Lichtfleckendauer und -qualitat abhangig,
sondern auch vom Induktionszustand des Photosynthese-Apparates (CHAZDON & PERCY -
1986a), wobei besonders die Dauer von Dunkel- und Schwachlichtphasen bedeutsam ist.

Deshalb wurden bei den Induktionsmessungen die Blatter von H. appendiculatus, nach
Vollinduktion im sattigenden Dauerlicht, verschieden langen Dunkelphasen ausgesetzt (Dauer 1,
2,3, 5, 8, 12 und 20 Minuten). Nach jeder Dunkelphase wurden die Blatter jeweils 30 Sekunden
lang bei 1800 pmol Ph * m-2 *s-1 belichtet, um den Induktionszustand zu messen. Sattigeudes
Dauerlicht beendete wieder jeden Versuch, um die Induzierbarkeit des Versuchsblattes zu testen
(Versuchsaufbau wie bei der Effizienzmessung, siehe Abb. 3.11.).

Dauerlichtphase

I
1800-1---

Lichtfleck

o

I -

, Dunkelphase

Abb.3.13. Zeitachse

Zeitlicher Ablauf der Induktionsmessung: Zunachst Dauerlichtgabe bis zur Vollinduktion des Blattes, dann
Abdunkelung des Blatts mit zunehmender zeitlicher Dauer der Dunkelphasen (1, 2,3,5,8, 12 und 20 min) und
Belichtung (Quantenfluñdichte 1800 jtmol Ph * m-2 * 8.1) nach jeder Dunkelphase (zeitlicher Dauer 30 s). Zur
Kontrolle der Induzierbarkeit des Blattes erfolgt nach der letzten Dunkelphase wieder eine Dauerlichtphase.
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3.7. Messung des Blattgaswechsels
irn nattirlichen Tageslicht

Die Messungen des Blattgaswechsels bei künstlichem Licht, unter definierten Licht-
bedingungen, sollten um die Messungen bei natürlichem Tageslicht erganzt werden, nicht zuletzt
um das Photosyntheseverhalten unter künstlichen Bedingungen spater besser interpretieren zu
konnen.

Bei Blattern der beiden H. appendiculatus Individuen aus dem mittleren und unteren auñeren
Kronenbereich in etwa 3 bis 5 Metern Hohe (Blatter im oberen Kronenbereich waren mit der
GaswechselmeBanlage nicht erreichbar) wurde meist über einen Zeitraum von 15 bis 30 Minuten
der Blattgaswechsel verfolgt. Dies geschah sowohl zu verschiedenen Tageszeiten als auch an
Tagen mit verschiedener Witterung (sonnig, aufgeheitert und bedeckt).

Die Lichtverhaltnisse an den MeBtagen sind genau registriert worden, da an diesen Tagen auch
-immer die Lichtsensoren zur Lichtklimaerfassurrg im jeweiligen Baum, bei dessen Blattern der•..
Gaswechsel gemessen wurde, installiert waren.

Blatt~~~~~:-1""--
lPorometer- .-t---'

mt8kopf ')

Q
Perometerzentrafelebetr
ÚJt·ÜtIIllJ~ IO~c. fl/tW. ¡ORe Iwqn~tJ.

Gasanalysator
&HzOf~CO<J

Powerbook

Abb.3.14.

Mlcromec "
(KI,lI\id.a\l:Blouef'¡

lAl-bit~. Hhu./"', 10"c. httq;n"rj.

113243
~~0 ,

Aufbau der Gaswechselmeñanlage zur Erfassung des Blattgasaustauschs am natürlichen Standort bei Tageslicht,
mit gleichzeitiger Erfassung der Lichtverhaltnisse (siehe dazu auch Abb. 3.2 ..)
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3.8. Berechnung der GaswechselparaIDeter

Die bei den Gaswechselmessungen direkt erfaBten und gespeicherten Daten sind als Rohdaten
zu betrachten, die für die Darstellung der konkreten Ergebnisse in den folgenden Kapiteln noch
mathematisch bearbeitet wurden. Alle wichtigen Formeln, die in die Berechnung der Ergebnisse
mit eingegangen sind, werden im folgenden aufgeführt und naher erlautert.

Für die Berechnung der Nettophotosynthese und der Transpiration wurden die von
CAEMMERER und FARQUHAR (1981) zugrunde gelegten Formeln verwendet, die auch dem
Handbuch der Porometerzentraleinheit der Firma WALZ (1991) entnommen werden konnen.

Wie schon erlautert (siehe 3.3), sind die Signalverzerrungen bei sehr schnellen CO2-

Partialdruckanderungen nach dem Verfahren BARTHOLOMEW et al. (1981), PEARCY et al.
(1985) und KÜPPERS et al. (1993) rechnerisch korrigiert worden.

Berechnungen zur photosynthetischen Effizienz und zur lnduktion des Photosyntheseap-
parates sind von CHAZDON & PEARCY (1986b) entwickelt worden und haben hier
Anwendung gefunden.

3.8.1. Berechnung der AssiInilationsrate

Zur Bestimmung der Assimilationsrate beim Blattgasaustausch benotigt man zum einen die
molaren Luftstrome der in die Mefskammer des PorometermeBkopfes (Küvette) hinein- und
herausstromenden Gasstrome und zum anderen die Differenz aus den CO2-Molenbrüchen von
MeB- und Referenzgas. Die Wasserdampfmolenbrüche müssen berücksichtigt werden, da bei der
Blatttranspiration der ansteigende Wasserdampfpartialdruck eine leichte Zunahme des
Massenstromes durch die Küvette bedingt.

A = ul *
S

* L1c

A -O>

ui
-O>

s -O>

wi' Wo
-O>

Ac -O>

GI.3.1.

CO2-Assimilationsrate [jzmol * m? * sol]
Luftstrom in die Küvette [mmol * sol]
Im Porometermeískopf eingespannte Blattflache [m2]

Wasserdampfmolenbruch Küvetteneingang bzw. -ausgang [mmol * mol-l]
CO2-Differenz zwischen MeB- und Referenzgas [Jlmol * mol"]
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Der Partialdruck der Wasserdampfzunahme durch Transpiration des Blattes betragt 2 bis 3 kPa
(WALZ 1991), was bei einem angenommenen Gesamtdruck von 100 kPa die Molenbrüche wi

und Wo hochstens um 2-3 % abweichen UiEt.
Der molar e Gasstrom laBt sich aus dem gemessenen Volumengasstrom Qi (Flow) berechnen,

wobei eine normalerweise notwendige Korrektur für Temperatur und Druck entfallt, da Massen-
durchfluBmesser verwendet wurden, die bei T = 273.16 K und p = 101.3 kPa kalibriert sind.

Unter der Annahme von konstanten Temperatur- und Druckverhaltnissen und Vernachlas-
sigung der geringfügigen Wasserdampfzunahme durch Transpiration, laBt sich die Gleichung 3.1.
zur Berechnung der Assimilationsrate zur Gleichung 3.2. vereinfachen.

A ~

s ~

Q¡ ~

Ac ~

GI. 3.2.

A = 0.7434 * 10.6 * Q¡ * L\ e
s

CO2-Assimilationsrate [jzmol * m-2 * s']
Im PorometermeBkopf eingespannte Blattflache [m2]

Volumengasstrom [mI * min]
CO2-Differenz zwischen MeB- und Referenzgas [jzrnol * mol']

3.8.2. Berechnung der Transpirationsrate

E ~

uo' u¡ ~

s ~

w¡,wo ~

Ac ~

GI. 3.3.

E =

Transpirationsrate [mmol * m-2 * s-l]
Luftstrom aus bzw. in die Küvette [mmol * s-I]
1m PorometermeBkopf eingespannte Blattflache [m2]

Wasserdampfmolenbruch Küvetteneingang bzw. -ausgang [mmol * rnol "]

CO2-Differenz zwischen MeB- und Referenzgas [Jlmol * mol"]
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Die Transpiration wird nach dem gleichen Prinzip erfaBt,wonach man die Differenz zwischen
den in den PorometermeBkopf ein- und ausstromenden Wasserdampfkonzentrationen vergleicht.

Auch hier wird, wie bei der Berechnung der Assimilationsrate, zur Vereinfachung der Partial-
druck der Wasserdampfzunahme durch die Transpiration des Blattes wegen des geringen Fehlers
vernachlassigt.

Es wird wieder bei konstanter Temperatur und konstantem Druck (siehe 3.7.1.) mit dem
Volumengasstrom Q¡ gerechnet. Der Luftstrom aus bzw. in die Küvette wird als gleich
angenommen und dann mit der Differenz des Wasserdampfmolenbruches bei Küvetteneingang
bzw. -ausgang (~ w) gerechnet. Somit kann für die Berechnung Gleichung 3.4. genügen.

E
s

GI.3.4.

E = 0.7434 * 10.6 * Q¡ * Aw
s

Transpirationsrate [mmol * m-2 "s-l]
Im PorometermeBkopf eingespannte Blattflache [m2]

Volumengasstrom [ml * min]
Differenz Wasserdampfmolenbruch zwischen
Küvetteneingang und -ausgang [mmol * mol "]

3_8.3. Berechnung der Signalverzerrung

CkolT
-J>o

Ct
-J>o

c., -J>o

At -J>o

Q. -J>o

Veff
-J>o

GI.3.5.

CKOtT =

gemessener CO2- Wert zum Zeitpunkt t [pmol * m-2 * sol]
gemessener CO2- Wert zum Zeitpunkt t [jzrnol * m-2 * Sol]
gemessener CO2- Wert zum Zeitpunkt t-I [jzmol * m-2 * Sol]
Zeitintervall zwischen zwei MeBpunkten [s]
Volumengasstrom [m3 * Sol]
"effektives" Volumen der MeBküvette [rnl]
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Das Problem der Signalverzerrung wurde beim Aufbau und beim MeBprinzip des COiH20 -
Porometers ausführlich besprochen (siehe 3.3.). Deswegen sol1 an dieser Stelle die zur
Berechnung verwendete mathematische Formel (siehe Gl. 3.5.) genügen.

3.8.4. Berechnung zur Effizienz der Photosynthese

Bei der Effizienzmessung interessierte das Verhaltnis von CO2-Fixierung als Antwort auf
einen Lichtfleck (blau + grün in Abb. 3.15.) zu der hypothetischen CO2-Assimilation bei
Dauerbelichtung (rot in Abb. 3.15.), bezogen auf gleiche Belichtungsdauer bei gleicher Quanten-
fluñdichte (Berechnung siehe Gl. 3.6.).

Q)

J:::s-<
I Osu

Lichtfleck Dauerlicht

Zeitachse

• C0:2 - Assimilation wahrend der Lichtapplikation [}tmol * m-2]

• postilluminative C02 - Assimilation [}tmol * m-2]

• c0:2 - Assimilation bei Dauerlicht [¡tmol * m-2]• +. c0:2 - Assimilation wahrend derLichtapplikation
und postilluminativ [}tmol * m-2]

Abb.3.15.

Wichtige Grofen zur Bestimmung von photosynthetischer Effizienz und Induktion des Photosynthese-Apparates

E -
CLF -
CDL -

GI. 3.6.

E = CLF * 100
CDL

Effizienz [%]
CO2-Assimilation im Lichtfleck [jzrnol * m-2]

CO2-Assimilation in konstantem Dauerlicht [jzrnol * m-2]
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3.8.5. Berechnung zur Induktion des Photosynthese - Apparates

Für die Aussagen über Induktion des Photosynthese - Apparates werden eo 2-Assimilations-
raten betrachtet. Dabei wird die e02-Assimilationsrate am Ende eines Lichtfleckes mit der im
Dauerlicht verglichen. Es ist immer Licht mit einer sattigenden Quantenstromdichte verwendet
worden,

1 = <;L * 100
CKD

1 ---'»

CEL
---'»

CKD
---'»

GI.3.7.

Induktion [%]
eo2- Assimilationsrate am Ende des Lichtfleckes [}lmol * m-2 * sol]
e02-Assimilationsrate in konstantem Dauerlicht [jlffiol * m-2 * sol]

3.9. Untersuchungen zur Biornasse

Am typischen Standort von H. appendiculatus sind die Lichtverhaltnisse festgestellt worden,
um anschlieñend mit Gaswechselmessungen die Kohlenstoffixierung zu untersuchen. Mit
Untersuchungen zur Biomasse sollte abschlieBend noch betrachtet werden, wie der fixierte
Kohlenstoff von der Pflanze reinvestiert wird.

3.9.1. Bestillllllung der Blattflache

Für die Bestimmung der Blattflache wurde das Produkt aus maximaler Lange und maximaler
Breite der Blattspreite als Referenz genommen und in einen linearen Zusammenhang gebracht.

Es wurden Blattumrisse von Blattern auf Millimeterpapier gepaust, um dann durch Auszahlen
der Quadrate die Blattflache zu bestimmen. Bei dieser Blattflache handelt es sich um die
idealisierte Blattfldche, eine Reduzierung der Blattflache durch BlattfraB ist hier nicht
berücksichtigt.

Die ermittelten Blattflachen wurden dann gegen das zugehorige Produkt aus Unge und Breite
des jeweiligen Blattes aufgetragen (graphische Darstellung siehe Abb. 3.16.). Es sind dafür
reprasentativ Blatter von H. appendiculatus aller Groísenklassen verwendet worden.
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Heliocarpus appendiculatus (Turcz.)

"

0,025,-------------

0,02

0,015

0,01

0,005

Abb.3.16.

o

O+----+----+----+---+----r--~
o 0,005 0,01 0,015 0,02 0,025 0,03

Blattliinge * Blattbreite [m2]

Graphische Darstellung der Eichung für die Bestimmung der idealisierten Blattflache

Für die weitere Bestimmung der idealisierten Blattfldche muísten dann nur noch Lange und Breite
eines Blattes bestimmt werden, um dann mit Hilfe der Geradengleichung (siehe GI. 3.8.) der ersteIlten
Eichgeraden (siehe Abb. 3.16.) die Blattflache zu bestimmen.

GI. 3.8.

y = 0.655 * x + 0.0001

3.9.2. BestiIuIllung VOIllVerhaltnis Blattflache/-trockengewicht

Wieder wurden Blatturnrisse von Blattern auf Millimeterpapier gepaust und durch Auszahlen
der Quadrate die Blattflache bestimmt. Diesmal sind aber auch die durch BlattfraB verursachten
Locher der Blattflache mit eingezeichnet und beim Auszahlen der Quadrate mit berücksichtigt
worden. Die so bestimmte Blattflache ist die reale Blattfldche.

AnschlieBend folgte die Bestimmung des Trockengewichtes der Blatter, die dazu im Trocken-
raum der Reserva San Ramon zwei Tage getrocknet wurden.

Abb. 3.17. zeigt die graphische Auftragung vom Verhaltnis des Trockengewichtes zur real en
Blattflache. Unter Verwendung der zugehorigen Geradengleichung (Gl. 3.9.) ist man damit in der
Lage, für groBe Mengen an getrockneten Blattern die reale Blattflache zu berechnen.

GI. 3.9.

y = 0.021 * x + 0.0007
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0,025 -,--------------- -----. -----,

Heliocarpus appendiculatus (Turcz.)
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0,015

0,01

0,005

Abb.3.16.

o

O+----+---+----+---~--_r--~
O 0,005 0,01 0,015 0,02 0,025 0,03

Blattlange * Blattbreite [m2j

Graphische Darstellung der Eichung für die Bestimmung der idealisierten Blattflache

Für die weitere Bestirnmung der idealisierten Blattfldche muBten dann nur noch Unge und Breite
eines Blattes bestimmt werden, um dann mit Hilfe der Geradengleichung (siehe GI. 3.8.) der erstellten
Eichgeraden (siehe Abb. 3.16.) die Blattflache zu bestimrnen.

GI. 3.8.

y = 0.655 * x + 0.0001

3.9.2. Bestirrunung VOIll Verhaltnis Bf artf'l acfre/ -rr-oc.k e.ng.ew.ic.h.t

Wieder wurden Blattumrisse von Blattern auf Millimeterpapier gepaust und durch Auszahlen
der Quadrate die Blattflache bestimmt. Diesmal sind aber auch die durch BlattfraB verursachten
Locher der Blattflache mit eingezeichnet und beim Auszahlen der Quadrate mit berücksichtigt
worden. Die so bestimmte Blattflache ist die reale Blattfliiche.

AnschlieBend folgte die Bestimmung des Trockengewichtes der Blatter, die dazu im Trocken-
raum der Reserva San Ramon zwei Tage getrocknet wurden.

Abb. 3.17. zeigt die graphische Auftragung vom Verhaltnis des Trockengewichtes zur realen
Blattflache. Unter Verwendung der zugehorigen Geradengleichung (Gl. 3.9.) ist man damit in der
Lage, für groBe Mengen an getrockneten Blattern die reale Blattflache zu berechnen.

GI.3.9.

y = 0.021 * x + 0.0007
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Abb.3.17.

0,025 -,-----------------------,

Heliocarpus appendiculatus (Turcz.)

0,02

0,015

0,01

0,005

O+----~I----~I---+---rl-----~--~
0,2 0,4 0,6 0,8o 1,2

Blatttrockengewicht [g]

Graphische Darstellung der Eichung für die Beziehung reale Blattfldche zu Blatttrockengewicht

3.9.3. Bestirrllnung des BlattfraBes und der Blattlebensdauer

Der BlattfraB kann das Assirnilationsgewebe nicht unwesentlich beeintrachtigen. Starker
BlattfraB kann ein Indikator für wenig chemische Abwehrstoffe der Blatter sein. In diesern
Zusarnrnenhang interessierte auch die Blattlebensdauer. Bei einer hohen Turnover-Rate beispiels-
weise, ist Schutz vor FreBfeinden für die Pflanze wenig effizient.

Hat rnan die idealisierte Blattflache und reale Blattflache bestirnrnt, ist die Berechnung des
BlattfraBes rnit GL 3.10. denkbar einfach.

BF -
Ar -
A¡ -
GI. 3.10.

BF = (1 _ A r) * 100A¡

BlattfraB [%]
reale Blattflache [rn2]

idealisierte Blattflache [rn2]

Für die Bestirnmung der Blattlebensdauer sind einzelne Blatter von H. appendiculatus zu
Beginn der Arbeiten auf der Reserva de San Rarnon rnit dünnen Faden rnarkiert worden. Markiert
wurde irnmer nur das jeweils auñerste Blatt an einem Ast (das jüngste, mit Nr. O).Es wurden alle
Folgeblatter an dem Ast gezahlt, so daB das letzte Folgeblatt (das nachste zur Sproñachse hin) die
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hochste Nurnrnerierung bekam. Am Ende des Aufenthaltes auf der Reserva, nach 80 Tagen,
wurde dann die Folgeblattnummer, die das ehernals jungste Blatt besaB, notiert.

Unter der Annahrne, daB ein Blatt irnrner dann abfallt, wenn es zum Folgeblatt geworden ist,
welches arn nachsten zur SproBachse steht und daB die Anzahl der Folgeblatter konstant bleibt,
kann dann extrapoliert werden, wie lange ein Blatt ungefahr arn Ast verbleibt.

3.9.4. Bestirnrnung der Holzdichte und des Anteils an Sttitzgewebe

Von drei reprasentativen Asten von H. appendiculatus ist das Holz über 25 Tage hinweg im
Trockenraum getrocknet worden. Zurn Trocken wurden vorher samtlichen Blatter sarnt der Borke
entfemt und das Holz zerkleinert. AnschlieBend erfolgte dann eine Gewichtsbestimmung des
Trockenholzes.

Durch Bestimmen der Anzahl von Asten der untersuchten Baume kann dadurch auf das vorn
Baurn investierte Stützgewebe rückgeschlossen werden. Hierbei interessierte vor allem das
Verhaltnis von Stützgewebe zur Flache an Assirnilationsgewebe (reale Blattfldche),

Ein Teil des getrockneten Holzes wurde anschlieñend zur Holzdichtebestirnmung herran-
gezogen. Die Holzdichte wurde durch Volumenverdrangung von Wasser in einem MeBzylinder
ermittelt. Es gilt Gleichung 3.11..

1 = m
V

D Dichte [g * crrr-']
Masse des Korpers [g]
Volumen des verdrangten Wassers [cm3]

m

V

GI. 3.11.
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4. Das LichtklilTIa a.rn Standart
van H. appendicuZatus

4.1. Belllerkungen zurri Lichtklirrra

An der AuJ3engrenze der Erdatmosphare komrnt die Sonnenstrahlung mit einer Starke von
annahernd 1360 W * rn-2 an (SoIarkonstante). Etwa 40-45 % davon erscheinen als sichtbares
Licht rnit einer Wellenlange von 380-720 nm. Im wesentlichen derselbe Spektralbereich, d~t?rauch
der PAR-Strahlung entspricht.

Die mit der jeweiligen Beleuchtungsstarke durch die PAR-Strahlung zugeführte Energie wird
in der RegeI als EnergiefluBdichte (EFD) in W * m? ausgedrückt. Für zahlreiche photo-
biologische Vorgange, darunter auch die Lichtumwandlung in den Chloroplasten, ist dagegen die
Menge der für eine bestirnrnte Reaktion absobierten Lichtquanten (Photonen) von Bedeutung.
Hier ist es zweckmaísig, die Intensitat der PAR-Strahlung aIs PhotonenfluJ3dichte (PFD)
anzugeben und in Zahlenwerten von JlmoI * m-2 * s' auszudrücken.

Da der Energiegehalt der Photonen sich in umgekehrtem Verhaltnis zu ihrer Wellenlange
verandert, sind kurzwellige Lichquanten energiereicher als langerwellige Strahlungseinheiten.
Damit ist nur fur monochromatisches Licht eine genauere Urnrechnung der Energie moglich; für
das Spektralgemisch des Tageslichtes wird mit einem durchschnittlichen Naherungswert von 4.6
pmol * m-2 * s' pro W * rn-2 gearbeitet MACCREE (1981).

Die auf die Erde bei hohem Sonnenstand einstrahlende Tageslichtmenge betragt in allen geo-
graphischen Breiten etwa 500-600 W * m-2. In den Tropen und Subtropen sind die Lichtwerte
nicht hoher, sondern wegen des Staub- und Feuchtigkeitsgehaltes der Luft eher etwas niedriger
als in anderen Klimagebieten.

Für die verschiedenen geographischen Breiten andert sich das Strahlungsangebot mit
Sonnenhohe und Tageslange und darnit auch die jahrlich eingestrahlte Gesamtenergie. Die
einfallende Tageslichtmenge unterliegt, je nach Breitengradlage des Standortes, jahreszeitlichen
Schwankungen. Der Standort Costa Rica weist mit 10° nordlicher Breite kaum Schwankungen
im Jahresgang der Globalstrahlung auf: nach LERCH (1991) betragt die jahreszeitlich bedingte
Schwankung 5-10 %.

Dagegen kann die tatsachliche Lichtstarke an einem Standort im Laufe eines Tages durch
auftretende Bewolkung ganz auBerordentlich schwanken. Nach Lerch (1991) senken hoheZ Wolken die Stahlung um etwa 30 % und niedrige Wolken um etwa 5 %.
~{ 3"," , l .
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Solange die Sonne hoher als 10 % über dem Horizont steht, verandert sich die spektrale
Zusarnmensetzung nur wenig. Bei tieferem Sonnenstand jedoch verlangert sich der Strahlenweg
so stark, daB Streuung und Reflexion bei den mittleren Strahlenbereichen überhand nehmen und
deshalb das Zwielicht besonders reich an blauen und dunkelroten Anteilen ist. Die Dauer solchen
Dammerlichtes hangt von der geographischen Breite und der Sonnenbahnneigung ab, ist in den
Tropen kurz und wird mit zunehmender Entfemung vom Aquator irnmer langer.

Die vegetationsarmsten Klimazonen der Erde (arktische Tundra und Wüstenregionen) liegen
in Bereichen sowohl der niedrigsten als auch der hochsten Globalstrahlung, wodurch unter-
strichen wird, daB die Lichteinstrahlung das Überleben und das Wettbewerbsvermogen einer Art
in einer Pflanzengesellschaft zwar entscheidend beeinfluBt, jedoch auch andere Faktoren groBen
EinfluB auf das Gedeihen einer Pflanze haben.

4.2. Ergebnisse der Lichtklirnarnessungen

Für Messungen zum Lichtklima wurde em Individuum von H. appendiculatus, wie III

Abschnitt 3.1. beschrieben, mit Lichtsensoren bestückt und dann jeweils die einfallende Quan-
tenfluBdichte für komplette Tagesganeg gemessen.

In den Abb. 4.1. bis 4.4. sind reprasentativ für verschiedene Wetterlagen, von stark bewolkt
bis sonnig, die QuantenfluBdichten an vier verschiedenen Punkten in der Baumkrone registriert
worden (siehe dazu Abb. 3.1. und Abb. 3.2.).

Lichtklima Tagesbilanz
Heliocarpus appendiculatus (Turcz.)

Reserva deSan Ramon, 16.01.94

2000~======~-------:-------,----~-,------~-------¡
stark bewolkter Tag

1500

--LSl*
--LS2*

LS3*
--LS4*

O+=~~~~~~~~~~~~~~~~~~----~
6:00 8:00 10:00 12:00

Tageszeit
14:00 16:00 18:00

Abb.4.1.

Die gemessene Quantenfluísdichte gibt den Lichteinfall an einem typischen Standort von H. appendiculatus im
Gebiet der RFSR an einem stark bewolkten Tag wieder.
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Die Lichverhaltnisse sind immer im selben Individuum von H. appendiculatus gemessen und
die Lage der Lichtsensoren an keinem der MeBtage verandert worden. Immer im 10 Sekunden -
rythmus wurden gleichzeitig an allen Sensoren MeBwerte registriert, wobei diese Werte dann
über den MeBintervall von 10 s integriert sind.

2000

Lichtklima Tagesbilanz
Heliocarpus appendiculatus (Turcz.)

Reserva de San Ramon, 18.01.94

'00

*N
'S 1500
*
~
~
2 1000..=
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~;:l
!:§ 500
2:=C\l
;:l
CI

Abb.4.2.

o
6:00

mañig bewolkter Tag --LSl*
--LS2*
----.--LS3*
--LS4*

16:00 18:0014:00

Die gemessene QuantenfluJ3diche ist reprasentativ für den Lichteinfall an einem Tag, der zwar bedeckt ist, jedoch
mit einer deutlich dünneren Wolkendecke als im Tagesgang aus Abb. 4_1..

8:00 10:00 12:00
Tageszeit

'00

*":'S 2000
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Abb.4.3.

2500

Lichtklima Tagesbilanz
Heliocarpus appendiculatus (Turcz.)

Reserva de San Ramon, 19.01.94

1500

o
6:00

morgens auf'gehellt, dann bewolkter Tag

8:00 10:00 12:00
Tageszeit

14:00

--LSl*
--LS2*
--.---LS3*
--LS4*

16:00 18:00

QuantenfluBdichten an einem Tag mit wechselnden Lichtverhaltnissen, mit Aufklarungen am Morgen und
zunehmender Bewolkung zum Nachmittag hin.
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Lichtklima Tagesbilanz
Heliocarpus appendiculatus (Turcz.)

Reserva de San Ramon, 21.01.94

wolkenloser Tag --LSl*
--LS2*

LS3*
--LS4*

o ~~-==---~=~~~~--~-----+------~
6:00

Abb.4.4.

8:00 10:00 14:00 18:0012:00
Tageszeit

16:00

Registrierte Quantenfluísdichten an einem komplett wolkenlosen Tag.

Es zeigt sich deutlich, daB die auñere Kronenschicht (LS 1) mit Abstand am meisten
Einstrahlung erhalt, was H. appendiculatus auch reichlich nutzt; da hier von der Wuchsform her
der Hauptanteil seiner Assimilationsflache exponiert ist.

DaB H. appendiculatus im auñeren Kronenbereich auch viel der einfallenden Strahlung
absorbiert, zeigt sich an den relativ geringen Quantenfluñdichten, die mit LS 3 direkt unterhalb
der Krone registriert werden. An den Positionen von LS 3 und LS 4 sind schon wieder hohere
QuantenfluBdichten zu verzeichnen, da hier mehr seitlich einfallendes Licht durchdringen kann,
was direkt unterhalb der Krone nicht moglich ist.

Der unterschied1iche Einfall an Licht an den einzelnen Punkten der Lichtsensoren wird noch
deutlicher, wenn man die gesamten Tageslichtmengen an eingegangener Strahlung für jeden
Sensor betrachtet (siehe Abb 4.5.). Wie zu erwarten, ist das Verhaltnis der von den Lichtsensoren
gemessenen Tageslichtmenge immer relativ gleich und unabhangig von der Wetterlage.

Aus Abb. 4.5. laBt sich auch entnehmen, daB die Reduktion des Lichteinfalls an bewolkten
Tagen im Gegensatz zu sonnigen Tagen etwa 30-40 % betragt und gut mit den gemessenen
Werten von 30% korreliert, die LERCH (1991) angibt. An sehr stark bewolkten Tagen kann der
Lichteinfall, wie aus der Messung vom 16.01. 94 (siehe Abb. 4.1.) hervorgeht, sogar bis auf etwa
15 % reduziert sein.

Nimmt man LS 1 über der Krone als Referenz für die tatsachliche Gesamteinstrahlung an
PAR-Strahlung pro Tag , so stimmen diese Werte recht gut mit Literaturwerten überein. LERCH
(1991) gibt als mittlere tagliche Gesamteinstahlung an PAR-Strahlung für den Monat Januar, an
einen Standort 10° nordlicher Breite, 4,7 * 10-6 Jtmol * m-2 * d-l ano Berechnet man noch die
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Abb.4.5.

Gesamtlichtmenge pro Tag und Lichtsensor

Heliocarpus appendiculatus (Turcz.)

1m LSl

m LS2

m LS3
1m LS4 1...-'-.-.---.- .....-.-.-.-.---.---...-.--.--.-.-.-.,.. __.__.. _-._-_... _.-._-_.... -.. ,

stark bewolkt

o
16-Jan 19-Jan 21-Jan18-Jan

Datum

Darstellung der Lichteinstrahlung pro Lichtsensor und Tag bei verschiedenen Wetterlagen.

Hohenlage des Standortes von etwa 900 m über NN mit ein, gelangt man zu T ageslichtmengen
von etwa 7,1 * 10f6 Jlmol * m-2 * d'. Der Einfluf der Hohenlage durch dünner werdende Luft-
schichten auf die Strahlungsintensitat ist Tabelle 4.1. zu entnehmen.

Einstrahlung

[jzmol * m-2 * d' ]

Hohe überNN
[m)

Tab.4.1.

100 1500 2400800

1030 1545 1803 2060

Mit der Hohe uber NN zunehmende Lichteinstrahlung nach LERCH (1991)

Sehr interessant in diesem Zusammenhang sind die von H. Tirnm im gleichen Zeitraum an der
Reserva de San Ramon durchgeführten Lichtklimarnessungen an einem typischen Standort der
Klimaxart S. petenensis (siehe hierzu auch Abb. 3.1). Unter Verwendung der gleichen Klima-
meBanlage sind von ihm, ebenfalls bei verschiedenen Wetterlagen, Tagesgange an Lichtein-
strahlung im Unterwuchsstandort von S. petenensis gemessen worden.

Für den direktenVergleich der Lichtbedingungen zwischen Standorten einer K1imax- und einer
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Licbtklima Tagesbilanz
Salacia petenensis (Lundell)

Reserva de San Ramon, 14.01.94
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Pionierart sind hier in Abb. 4.6 und Abb. 4.7. die typischen Lichtverhaltnisse an einem sonnigen
und einem bewolkten Tag wiedergegeben. An einem sonnigen Tag am Standort der Klimaxart
betragt der Lichteinfall pro Tag etwa 10 % von dem am
Pionierstandort (Vergleich der jeweils von LS 1
gemessenen Tageslichtmenge). 1m unteren Kronen-
bereich (Vergleich der jeweils von LS 4 gemessenen
Tageslichtmenge) eines Individuums von S. petenensis
am Unterwuchsstandort betragt der Lichteinfall gar nur
etwa 3-4 % von dem, was im unteren Kronenbereich in
einem Gap ein H. appendiculatus Individuum pro Tag Abb.4.8.

an Licht erhalt.
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Dieses Verhaltnis ltiBt sich auch auf Tage mit
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entlang dem in Abb. 3.1. abgebildeten Transekt vom typischen Pionierstandort zu einem Standort
im Unterwuchs festzustellen. Es muB jedoch betont werden, daB dies eine Aussage über die
einfallenden QuantenfluBdichten ist, jedoch nicht unbedingt über die Qualitat dieses Lichtes.

Mit einer gemessenen PhotonenfluBdichte laBt sich noch keine genaue Aussage darüber
treffen, welche Photosyntheserate mit ihr erreicht werden kann, denn jede Wellenlange aus dem
PAR-Bereich leistet einen anderen Beitrag dazu. Eine Aussage über Photosyntheseraten wird
dann erfolgen, wenn die Ergebnisse der Blattgaswechselmessungen besprochen werden, wo die
CO2-Assimilation bei den jeweiligen Lichtverhaltnissen am natürlichen Standort direkt gemessen
wurde.

Die von den Lichtsensoren registrierten QuantenfluBdichten sind je nach ihrer Position von
unterschiedlicher Qualitat. Zur Qualitat dieser QuantenfluBdichte kann man allgemein sagen, daB
die Lichtverhaltnisse innerhalb eines Waldes komplex sind und sich aus vier Komponenten
zusammensetzen: Himmelslicht kann durch Óffnungen im Blatterdach einstrahlen, diréktes
Sonnenlicht in Form einzelner Sonnenflecken (allg. spricht man von Lichtflecken) den Wald-
boden erreichen; hinzu kornrnt durch Blatter fallendes Licht und Licht, das von Blattern,
Stammen und anderen Oberflachen reflektiert wird.

Alle Lichtsensoren, die von Blattschichten überdeckt sind (siehe Abb 3.1. und Abb. 3.2.),
konnen QuantenfluBdichten unterschiedlicher spektraler Zusammensetzung messen. Denn der
Anteil an direktem Licht, also Lichtflecken, kann variieren und Licht, das durch Blatter fallt oder
von ihnen reflektiert wird, ist mehr oder weniger grünlich, da die zwischen orange und rot
liegenden Wellenlangenanteile durch die Photosynthese dieser Blatter absorbiert und verwertet
werden.

An dieser Stelle sei die rel. Empfindlichkeit der verwendeten Lichtsensoren erwahnt (siehe
Abb. 4.9. nach WALZ 1991). Die Messung der Photonenstrorndichte kann nur auf energetischer
Basis erfolgen. Da aber die kurzwelligen Quanten des photosynthetisch aktiven Spektralbereiches
urn 380 nm beinahe doppelt soviel Energie transportieren wie die langwelligen um 720 nm,
müssen die dafür verwendeten Meñgerate eine Empfindlichkeitscharakteristik haben, die genau

diese Unterschiede ausgleicht. Wie aus der
Abb. 4.9. zu entnehmen ist, entsprechen die
verwendeten Lichtsensoren (rot) in etwa den
Anforderungen, die an einen idealen Licht-
sensor (blau) gestellt werden.

Die photosynthetische Wirksamkeit der
PAR-Strahlung weist, entsprechend der
Absorptionsspektren von Chlorophyll a und b,
im blauen und roten Spektralbereich je ein
Maximum auf und, wie eben ausführlich
besprochen, ist mit den hier durchgeführten
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Abb.4.9.

Relative Empfindlichkeit der verwendeten Licht-
sensoren im Vergleich zur Empfindlichkeit eines idealen
Lichtsensors (nach WALZ 1990).
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Tagesgangmessungen zum Lichtklima zunachst nur die Quantenfluñdichte bestimmt worden.
Dennoch kann man davon ausgehen, daB die mit dem dynamischen MeBverhalten der Licht-
sensoren (siehe Abb.4.9.) im PAR-Bereich gemessenen QuantenfluBdichten eine Aussage
darüber zulassen, inwieweit die Lichtverhaltnisse an einem Standort für die CO2-Assimilation
günstig sind oder nicht; insbesondere dann, wenn so deutliche Differenzen an der taglich ein-
fallenden Lichtmenge gemessen werden, wie an den verschiedenen Standorten von S. petenensis
und H. appendiculatus.

Es ist weiterhin anzunehmen, daB die gemessenen hohen QuantenfluBdichten die meiste
photosynthetisch nutzbare Energie enthalten. In den dargestellten Tagesbilanzen des Lichtklimas
(Abb. 4.1. bis 4.4. und Abb. 4.6. bis 4.7.) treten deutlich erkennbare Lichtflecken mit solch einer
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Zeitliche Haufigkeit, mit der Quantenflufdichten, die hier in einzelne Lichtklassen eingeteilt sind, über einen
gesamten Tag hinweg auftreten, dargestellt für bewolkte und sonnige Tage (Abb. 4. 10., Abb. 4.11.). Relativer
Beitrag der einzelnen Quantenfluñdichte-Klassen an der Tagesgesamtlichtmenge (Abb. 4. 12., Abb. 4.13.).
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hohen QuantenfluBdichte auf, die nach PEARCY et al. (1985) und CHAZDON & PEARCY
(1986a,b) eine ganz besondere Bedeutung für den Kohlenstoffgewinn einer Pflanze besitzen.

Urn genauere Aussagen über zeitliche Dauer und quantitativen Anteil solcher Lichtflecken,
aber auch über Licht geringerer QuantenfluBdichte, zu bekornrnen, sind, wie in den Abb. 4.10.
und Abb. 4.11. zu sehen, die registrierten QuantenfluBdichten in Lichtklassen eingeteilt worden,
und der Anteil ihrer zeitlichen Dauer pro Tag angegeben. In den Abb. 4.12. und Abb. 4.13. ist
dann der tagliche Anteil der einzelnen Lichtklassen an der eingehenden Gesarntlichtrnenge
aufgezeigt.

Bei der Betrachtung der zeitlichen Haufigkeiten fallt auf, daB arn Pionierstandort Licht über
einen groBen Bereich an Quantenstrorndichten einstrahlt, je nach Position des Lichtsensors aber
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Beitrag etnzelner Quantenñuüdjchten zur Tagesgesamillchtmenge an sonntgen Tagen
sotocta paenensis (LUndell)
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Anteil an der zeitlichen Haufigkeit der QuantenfluBdichten (Abb. 4. 14., Abb. 4.15.) und relativer Beitrag der
einzelnen Quantenflufsdichte-Klassen an der Tagesgesamtlichtmenge (Abb. 4. 16., Abb. 4.17.) für sonnige und
bewolkte Tage am Unterwuchsstandort von S. petenensis (nach TIMM 1994).
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sowohl hohe (LS 1) als auch mittlere (LS 3 und LS 4) und niedrige (LS 2) Quantenstromdichten
besonders haufig sein konnen (Abb. 4.10. und Abb. 4.11.). Zum Vergleich zeigt die gleiche
Darstellung für den Klimaxstandort von S. petenensis, daB hier, zeitlich gesehen, ganz dominant
niedere Lichtwerte auftreten (Abb. 4.14. und Abb. 4.15.).

Am Standort von H. appendiculatus wird der groñte Teil an eingestrahlter Tageslichtmenge,
einheitlich für alle Lichsensoren, von hohen Lichtspitzen getragen (Abb. 4.12. und Abb. 4.13).
Im Schatten des Klimaxstandortes wird ein groBer Anteil der eingestrah1ten Tageslichtmenge von
den eher seltenen Lichtf1ecken rnit hoher QuantenfluBdichte verursacht, aber es gibt an diesem
Standort auch Bereiche (LS 4), in denen fast ausschlieBlich Damrnerlicht einstrahlt und zur
groñten Tageslichtrnenge beitragt (Abb. 4.16. und Abb. 4.17.).

Bei Bewolkung bezieht das lndividuum von H. appendiculatus immer noch einen groBen

Anteil der Gesamtlichtmenge pro Tag aus hohen Lichtspitzen, wahrend im Unterwuchs bei
Bewolkung fast nur noch Dammerlicht zur Gesarntlichtmenge beitragt und auch kauin noch
Lichtf1ecken zu registrieren sind.

Lichtklimamessungen von CHAZDON & FIELD (1984) in La Selva (Costa Rica) bestatigen
die wiedergegebene Beschreibung der Lichtverhaltnisse sowohl für den Gap-Standort als auch
für den Unterwuchsstandort. CHAZDON & FIELD (1984) haben auch Einteilungen in
verschiedene Lichtklimaklassen vorgenommen und konnten ebenfalls darstellen, daB in
Bestandslücken die einfallende Tageslichtmenge von hohen Lichtspitzen getragen wird, wahrend
im Unterwuchs vorrangig Dammerlicht herrscht.

Da CHAZDON & FIELD (1984) nur in 10 Minutenintervallen die QuantenfluBdichte
bestirnmen konnten und ihre Ergebnisse auch nicht nach Wetterlage differenziert haben, ist der
Anteil und die Bedeutung von Lichtf1ecken weniger gut dokumentiert.

Die Messungen von H. TIMM und mir konnen jedoch zeigen, daB gerade an bewolkten Tagen
die extremen Dammerlichtverhaltnisse im Unterwuchs, irn Gegensatz zum Gap-Standort,
lirnitierend für vie1e Arten sein konnen. An sonnigen Tagen sind es deutlich die Lichtflecken, die
den GroBteil der einfallenden Tageslichtrnenge im Unterwuchs ausmachen und für viele Pflanzen
an diesem Standort essentiell sind. Am Pionierstandort tragen an sonnigen Tagen fast ausschlieñ-
lich die Lichtspitzen von Quantenfluísdichten über 500 ¡.tmol * m-2 * s' zur eingefallenen Tages-
lichtmenge bei, was ebenfalls sehr selektiv auf die Zusarnmensetzung der Pflanzengesellschaft in
einer Bestandslücke wirken kann.

Nicht nur die Aussage der gemachten Lichtklimamessungen, sondern auch die absoluten
gemessenen Werte stimmen sehr gut mit MeBergebnissen von PEARCY, RODEN & GAMON
(1989) überein. PEARCY, RODEN & GAMON (1989) haben unter Verwendung von Licht-
sensoren desselben Herstellers diese Lichtsensoren in vier veschiedenen Hohenlagen eines Gaps
postiert: LS 1 über dem Gap, LS 2 und LS 3 in mittleren Hohenlagen und LS 4 im Bodenbereich
des Gaps, und, wie ich bei meinen Messungen, ganze Tagesgange aufgezeichnet.

Obwohl die Lichtverhaltnisse an einem Gap komplex sind und von der Flache, dem Bewuchs
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und der georaphischen Lage abhangen, bewegen sich die von rnir ermittelten Werte der taglichen
Gesarnteinstrahlungen ¡rn selben Grofsenbereich wie die von PEARCY, RODEN & GAMON

(1989) gernessenen Lichtwerte (siehe Abb 4.17.).
PEARCY, RODEN & GAMON (1989) machen bei ihren

Gap- und einern Unterwuchsstandort auf und weisen darauf hin
wie sehr diese auch von verschiedenen Wetterlagen, voñsonnigen
und bewolkten Tagen, abhangig sind, was besonders durch
PEARCY, RODEN & GAMON (1989) bestatigt wird.

Ganz deutlich kann auch das Auftreten von Lichtflecken nach-gewiesen werden und der hohe
Anteil dieser Lichtspitzen an der taglichen Gesarnteinstrahlung. Darnit werden Egebnisse von
PEA y (1983) und CHAZDON & FETCHER (1984) bestatigt, die einen Anteil von bis zu 80 %
fur Lichtf1ecken an der taglichen Gesarnteinstrahlung angeben.

Gesamtttenrmenge pro
Tag und Llebtsensor

7 io'
11II LSl
1ILS2
~ LS3

II! LS4

Abb.4.17.
2. Sept. 1988

Datum

Lichtldima an einem sonnigen
Tag (nach PEARCY, RODEN &
GAMON 1989).

Untersuchungen noch darauf aufrnerksarn, daB sich auch die
Windverhaltnisse auf das Lichtklima auswirken konnen, da bei
starkerem Wind und die dadurch verrnehrte Blattbewegung, eine
erhohte Zahl an Lichtf1ecken in Bereiche vordringen kann, die
von Blattern beschattet sind.

Die MeBergebnisse von H. TIMM (1994) und rrur zeigen
deutlich die unterschiedlichen Lichtverhaltnisse zwischen einern
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5. Die Lichtabhangigkeit der
Photosynthese
bei H. appendiculatus

\

5.1. Der Verlauf van Lichtsattigungskurven

Der charakteristische Verlauf der Lichtsattigungskurven ergibt sich aus dem Zusammenspiel
mehrerer Faktoren: Bei niedriger Beleuchtungsstarke wird die Geschwindigkeit der Áufnahme
von CO2 überwiegend durch photochemische Umsetzungen bestimmt. Daher steigt die
Nettophotosynthese proportional mit dem Lichtangebot, und die Lichtsattigungskurve nimmt
zunachst einen linearen Verlauf. Mit zunehmender Einstrahlung wird die CO2-Aufnahme jedoch
immer mehr durch veranderte Enzymaktivitaten und eine mangelnde CO2-Zufuhr begrenzt.

lnsbesondere die sich verstarkende Photorespiration bei den C3-Pflanzen laBt deren
Nettophotosynthesekurve dann nicht weiter ansteigen. Da eine Lichtatmung bei C4-Pflanzen
praktisch nicht in Erscheinung tritt, kommt es dort unter natürlichen Bedingungen zu keiner
Lichtsattigung, und es werden zwei- bis dreimal hohere Nettophotosyntheseraten erreicht.

Grundsatzlich ist das Photosyntheseverhalten der Pflanzen gegenüber wechselnder Be-
leuchtungsstarke genetisch gepragt, láBt sich aber, wie Untersuchungen von BlORKMAN (1973)
zeigen, mehr oder weniger stark durch die vorherrschenden Lichtverhaltnisse beeinflussen.

Der rninimale LichtgenuB, bei dem eine Pflanze an einem bestimten Standort noch gedeiht, ist
nicht gleich dem Kompensationspunkt (siehe 3.4.), sondern muB zwangslaufig hoher liegen. Im
Kompensationspunkt wird gerade soviel produziert, wie im Augenblick wieder durch Atmung
verbraucht, wird; Reserven werden nicht angelegt. Für eine normale Entwicklung muB aber
tagsüber soviel produziert werden, daB davon die Betriebsenergie für die Nacht sowie für

chlorophyllfreie Pflanzenteile bestritten wird und auBerdem genügend Baumaterial für den
Pflanzenkorper verfugbar ist. Die Bildung von Blüten und Früchten erfordert dabei zusatzliche
Produktionsleistungen.

Nach BAZZAZ & PICKET (1980) und WHITMORE (1989) weisen sukzessional früh auf-
tretende Pflanzen im allgemeinen hohe Lichtkompensationspunkte und hohe Photosyntheseraten
auf, wahrend Unterwuchspflanzen sich besonders durch niedrige Kompensationspunkte und
Lichtsattigungspunkte charakterisieren.

Die Verhaltnisse konnen komplex sein, wenn man für eine Art eine charakteristische Licht-
sattigungskurve erstellen mochte: le nach Wuchsform und Lichtbedingungen kann eine Pflanze
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typische Sonnen- und Schattenblatter ausbilden; dabei konnen Sonnenblatter nach Versuchen
von KOCH und SCHULZE (1971) bei gleicher Lichteinstrahlung unter Umstanden mehr als
doppelt soviel CO2 fixieren. BAZZAZ & PICKET (1980) zeigen, dañ schnell wachsende, junge
Blatter, wie auch in der Seneszenz begriffene Blatter oft hohere Respirationsraten aufweisen.

5.2. Die Lichtsattigungskurve van H. appendiculatus

Für die in Abb. 5.1. dargestellte Lichtsattigungskurve wurden mehrere Blatter von H.
appendículatus mittlerer Groñe und mittleren Alters verwendet. Die Blatter konnen als Sonnen-
blatter eingestuft werden; typische Schattenblatter sind aufgrund des Standortes, des hohen
Sonnenstandes und der durch die Wuchsform bedingten Exposition der Blatter nicht vorhanden.
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Lichtsattigungskurve von H. appendiculatus mit RH (Dunkelrespiration) KH (Lichtkornpensationspunkt)

Die ermittelte Dunkelrespirationsrate (RH) betragt - 0.9 pmol * m-2 * s' für die Assimilation
von CO2, womit bei volliger Dunkelheit die Respiration überwiegt. Der Lichtkompensations-
punkt wird dann bei einer Quantenflufsdichte von 23 pmol * m-2 * s' erreicht. Bis zu einer
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QuantenfluBdichte von 250 Jlmol * m-2 * s-1 steigt die CO2-Assimilation linear an, um dann
ungefahr bei einer QuantenfluBdichte von 2000 Jlmol* m-2 * s-1 in den Lichtsattigungsbereich zu
gelangen, wo maximale CO2-Assimilationsraten von 21.5 Jlmol* m-2 * s' festgestellt werden
konnten.

Der Verlauf der CO2-Assimilation von H. appendiculatus mit zunehmender QuantenfluBdichte
kann, verglichen mit Messungen an weiteren Pionierbaumarten, als charakteristisch bezeichnet
werden. BAZZAZ & PICKET (1980) haben nach derselben Methode die Lichtabhangigkeit der
Photosynthese für Cercropia peltata ermittelt und sind zu ganz ahnlichen MeBergebnissen
gelangt. Für Cercropia peltata wurde eine maximale Photosyntheserate von etwa 15 Jlmol * m-2

* s-l bei einer Lichtsattigung von etwa 1400 Jlmol * m-2 * s! gemessen, bei einem Lichtkorn-
pensationspunkt von weniger als 50 Jlmol * m-2 * s' .
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Vergleich der Lichtsattigungskurven von H. appendiculatus und S. petenensis im Schwachlichtbereich mit RH,

Rs (Dunkelrespiration) und KH Ks (Lichtkompensationspunkt), sowie PH=s (gleiche CO2-Assimilation bei gIeicher
Lichtstarkej.Daten zur Lichtsattigungskurve von S. petenensis nach TIMM (1994).

Auch OBERBAUER und STRAIN (1984) haben vergleichende Messungen dieser Art mit
Pionier- und Klimaxarten durchgeführt und z.B. für den Pionier Orcroma lapogus eine maximale
CO2-Assimilationsrate von 27.7 Jlmol * m-2 * s' bei einer sattigenden Quantenstromdichte von
über 1600 Jlmol * m-2 * s! angegeben.

Sowohl die Messungen von BAZZAZ & PICKET (1980) und OBERBAUER und STRAIN
(1984) beziehen vergleichende Messungen mit Unterwuchsarten mit ein, und stellen vor allem
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die hohen maximlen CO2-Assimilationsraten der Pionierarten heraus. Die maximalen CO2-

Assimilationsraten von Unterwuchsbaumarten bewegen sich in einem Bereich von etwa 3 bis 5
flmol * m-2 * s-l. Die erstellte Lichtsattigungskurve von H. TIMM (1994) für die
Unterwuchsbaumart S. petenensis bestatigt die gemachten Aussagen mit Werten von gemessenen
3,9 flmol * m-2 * s' für die maximale CO2-Assimilation, bei einer Beleuchtungsstarke im Bereich
von 250 flmol * m-2 * s-l.

Auch ein Vergleich von Kompensationspunkt und Respirationsrate zwischen einer Pionier-
baumart und einer Unterwuchbaumart lañt Anzeichen für die Adaption an die spezifischen
Standortbedingungen erkennen. Abb. 5.2. zeigt ausschnittsweise den Schwachlichtbereich der
von mir erstellten Lichtsattigungskurve aus Abb 5.1. für H. appendiculatus, im Vergleich zu den
von H. TIMM (1994) gemessenen Daten für S. petenensis.

Es wird deutlich, daB S. petenensis im Schwachlichtbereich bis 87 flmol * m-2 * s' in der
Lage ist, mehr CO2, zu assimilieren als H. appendiculatus bei gleicher Lichtstarke. Bei einfal-
lenden Quantenstromdichten von über 87 flmol * m-2 * s' wird dann von H. appendiculatus
zunehmend mehr CO2 assimiliert als von S. petenensis, da dort die Assimilationsrate immer noch
linear mit der zunehmenden Beleuchtungsstarke ansteigt, wahrend die Unterwuchsbaumart schon
in den Lichtsattigungsbereich übergeht.

5.3. Lichtsattigungskurve und Lichtklirna

In Kapitel 4 sind die Lichtverhaltnisse am Standort von H. appendiculatus dargestellt. Unter
Kenntnis der Lichtsattigungskurve (Abb. 5.1. und Abb. 5.2), wird nun das Lichtklima in einem
Modellansatz differenzierter dargestellt und mit dem am Unterwuchsstandort von S. petenensis
verglichen.

Dazu werden für Gap- und Unterwuchsstandort drei Lichtklimazonen festgelgt: Einmal über
der Krone, dann der obere Bereich in der Krone und der unte re Kronenbereich. Mit den vorhan-
denen Lichtk1imadaten wird nun beschrieben, wieviel Prozent der taglich einstrahlenden
Gesamtlichtmenge in der jeweiligen Lichtklimazone über oder unter 23 flmol * m-2 * s', dem
Lichtkompensationspunkt von H. appendiculatus, liegen.

AuBerdem wird der Anteil an der taglichen Gesarnteinstrahlung dargestellt (der Bereich über
87 flmol * m-2 * s'), der für die CO2-Fixierung von H. appendiculatus besser genutzt werden
kann als von S. petenensis ..

Abb. 5.3. und Abb. 5.4. stellen die Situation für H. appendiculatus am Pionierstandort dar und
es ist zu erkennen, daB seJbst an bewolkten Tagen ausreichend Licht für eine positive
Kohlenstoffbilanz der Blatter zur Verfühgung steht (die Anteile grün und blau). Es müssen hier
vor allem die beiden rechten .Kuchen" der Abbildungen betrachtet werden, da LS 2 die Licht -
verhaltnisse in einem Bereich wiedergibt, in dem H. appendiculatus so gut wie keine Blattflache
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Antell der drei Licltlkatcgoricn gemlill der Liclttslittigungskuve
an eínem sonnigen Tag am "Gapt'-Standort

LSI [%)

Hel/OclJrpus append/cula/us (T~z.)

LS3+LS4[%)

Abb.5.3.

Antell der drei Licblkatcgorien gemlill der Liclttslittigungskuvc
an eínem bewolkten Tag am "Gapv-Stendort

LS2[%) LSl [%]

Hellocarpus 8ppendlculll/us (Turcz.)

LS3+LS4 [%]

Abb.5.4.

Antell der drei Líchtkategoríen gema8 der' Líchtsatügungskuve
an einem sonnígen Tag am Unterwuehs-Standort

LSI[%)

He/IOc8rpus appendlcul8/US (Turcz.)

LS2+LS3 [%]

Abb.5.5.

LS2[%]

Antell der drel Líchtkategoríen gemIDI der Llclttslittigungskuve
an eínem bewdlkten Tag am Unterwuchs-Standort

LS4[%J LSI[%]

Hel/ocalpus sppend/cU/s/us (Turcz.)

LS2+3 [%]

Abb.5.6.

Antell der drei Lichlkatcgorien gemlil\ dcr Líchtsattfgungskuve
an sonnigen III1d bewOJkten Tagcn am "Gapv-Standort

Heliocarpus appendiculatus (Turcz.)

Abb.5.7.

LSI-4[%]

LS4[%]

• X<23.I¡;mol* m·2• sI

11 23.1 umol' m·2, s-I<=X<=23.1 umol * m-2

X >f{7 umol * m-2, sI

Einteilung des Lichtklimas in Lichtkategorien gemaf der dargestellten Lichtsattigungskurven (siehe Abb. 5.2.),
KH = 23 flmo1 * m-2 * s', PH=s = 87 flmo1 * m-2 * s-l und DarsteIlung des Anteils jeder Lichtkategorie an der
taglichen GesamteinstrahIung über der Krone (LS 1), im oberer Bereich der Krone (LS 2 bei H. appendiculatus
sowie LS 2 + LS 3 bei S. petenensis) und im unteren Kronenbereich (LS 3 + LS 4 bei H. appendiculatus sowie LS
4 bei S. petenensisi. Lichtk1imadaten fürden Unterwuchsstandort nach TIMM (1994).

zur Assimilation exponiert hat. Auch ist leicht erkennbar, daB die H. appendiculatus-Bldtter in
den Bereichen, die von den Lichtsensoren LS 1, LS3 und LS 4 erfaBt werden, in punkto CO2-

Assimilation einem Unterwuchs-Blatt von S. petenensis überlegen sind.
Abb. 5.5. und Abb. 5.6. zeigen die Situation am Unterwuchsstandort. Es zeigt sich, daf das

Blatt des Pioniers dort lange Zeit des Tages (roter Bereich) hungern müBte, vor allem an
bewolkten Tagen. Die Schwachlichtbereiche ( rote und grüne Bereiche) überwiegen ganz klar an
diesem Standort und die Moglichkeiten zur CO2-Assimilation stellen sich für S. petenensis im
Vergleich zu H. appendiculatus wesentlich günstiger dar.
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An einem zweiten Standort im Unterwuchs sind Lichtwerte nach TIMM (1994) über bewolkte
und sonnige Tage hinweg aufgezeichnet (LS 1 bis LS 4, in Abb.5.5). Auch hier würden die Blatter
von H. appendiculatus zweidrittel eines idealisierten 12-Stundentages im Hungerzustand
verbringen und eigentlich me Licht von sattigender QuantenfluBdichte erhalten.

Mit den bis jetzt erstellten Daten konnen nun Tagesbilanzen für die CO2-Assimilation
hochgerechnet werden (Abb 5.8. bis 5.11.). Es zeigt sich, daB H. appendiculatus am eigenen
Standort gut mit Kohlenstoff versorgt ist (Abb. 5.8.), am Unterwuchsstandort (Abb. 5.9.) aber nur
im oberen Kronenbereich (siehe auch Abb. 3.1) eine positive Kohlenstoffbilanz hatte.

S. petenensis hingegen weist am eigenen Standort eigentlich, bis auf Bereiche unter der Krone
an bewolkten'Tagen, unter allen Bedingungen eine positive Kohlenstoffbilanz auf (Abb. 5.10).
Unter den verbesserten Lichtverhaltnissen in einern Gap kann S. petenensis natür1ich noch eine
bessere CO2-Ausbeute erzielen (Abb. 5.11), ist aber bei weitem nicht in der Lage an die Raten
der CO2-Fixierung von H. appendiculatus heran zu kommen, der hier im oberen Kronenbereich
fast das Fünffache pro Tag an CO2 fixieren kann.

Nettophotosynthese von Heliocarpus appendiculatus (Turcz.)
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Abb.5.8.
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Hypothetísche Nettophotosynthese von Heliocarpus appendiculatus (Turcz.)
am Standort von Salada petenensis (Lundell)

100

80

100
'o
~ 80
8
* 60'O].

40.,
El 20-ál.s
;:l O...::O" -20U

-40

Abb.5.9.

m oberer Kronenbereich

m miulerer Kronenbereich

11IIII unter der Krone

12-Jan'94 bewolkt

60

40

20

o

14-Jan'94 sonnig

-20

-40

Hochgerechnete Tagesbilanzen der COZ-Assimilation von H. appendiculatus in drei verschiedenen Breichen der
Baumkrone: Abb 5.8. Iür den Pionierstandort und Abb 5.9. für den Unterwuchsstandort. Lichtklimadaten Iür den
Unterwuchsstandort nach TIMM (1994).
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Für die Lichtverhaltnisse, die den gemachten Annahmen zugrunde liegen, gilt, daB die hier
verwendeten Lichtklimadaten für einen ganz bestimmten Gap- und einen ganz bestimmten
Unterwuchsstandort errnittelt worden sind. Die Lichtverhaltnisse in einem Gap variieren
beispielsweise mit seiner Groñe und die im Unterwuchs mit der Dichte des Blatterdaches.
Dennoch sind die angenomrnenen Lichtverhaltnisse grundlegend dafür geeignet, einen Gap-oder
Unterwuchsstandort lichtklimatisch zu charakterisieren. Dafür spricht auch die gute Überein-
stimmung mit anderen Lichtklimabestimmungen, z.B. den in Kapitel 4 dargestellten Lichtklima-
daten für einen Gapstandort von PERACY, RODEN & GAMON (1989).

Zu dem verwendeten Photosynthese-Modell für die Bestimmung der CO2-Assirnilationsraten,
muB gesagt werden, daB es sich um einfache "Stady State't-Lichtabhangigkeits-Kurven handelt,
die einige Aspekte unberücksichtigt lassen. Zum einen wird das nachweislich vorhandene
Adaptionspotential, sowohl von Pionier- als auch von Klimaxbaumarten, an veranderte Licht-
bedingungen auBer acht gelassen, daB z.B. von PEARCY & SIMS (1994) und BAZZAZ"& RICE
(1998) beschrieben wurde. Zum anderen sind auch variable AuBenbedingungen wie z.B. die

Nettophotosynthese von Salacia petenensis (Lundell)
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Hypothetische Nettophotosynthese von Salacia petenensis (Lundell)
am Standort von Heliocarpus appendiculatus (Turcz.)
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Hochgerechnete Tagesbilanzen der CO2-Assimilation von S. petenensis in drei verschiedenen Breichen der
Baumkrone: Abb 5.10. für den Unterwuchsstandort und Abb 5.11. für den Pionierstandort. Lichtk1imadaten Iür den
Unterwuchsstandort nach TIMM (1994).
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Temperatur, die das Gaswechselgeschehen beinflussen konnen nicht miteinbezogen. Normaler-
weise muB auch der Dynamik des Photosynthese-Apparates und der postilluminativen CO2-

Fixierung nach einem Lichtfleck Rechnung getragen werden. Wie KÜPPERS (1994) ausführt, ist
es durchaus denkbar, daf die Geschwindigkeit der Photosynthese-Induktion in einem Lichtfleck
bedeutsamer ist als der Lichtkompensationspunkt.

Mit dem vereinfachten Photosynthese-Modell lassen sich demnach nicht unbedingt absolute
Werte zur CO2-Assimilation erstellen, aber es ist gut dazu geeignet abzuschatzen, ob eine
bestirnrnte Art an einem Standort grundsatzlich existenzfahig ist oder nicht.

Für H. appendiculatus kann man in dieser hinsicht sagen, daf es sich um eine typische
Pionierart handelt, die in einem Gap hohe Assimilationsraten erzielen kann, wahrend ein Unter-
wuchsstandort wie der hier betrachtete einen ausreichenden LichtgenuB für den Pionier nicht
zulaíst, wenn man, wie schon erwahnt, auch noch bedenkt, daf das durchschnittliche
Lichtangebot für die Existenzfahigkeit einer Pflanze immer über dem am Lichtkornpensaiions-
punkt liegen muñ,



Blattgaswechsel von H. appendiculatus in Lichtfleckversuchen Seite 50

6. Blattgaswechsel van
H. appendiculatus
in Lichtfleckversuchen

6.1. Die Photosynthese unter dynarnischen
Lichtbedingungen

Die m Kapitel 4 dargestellten Ergebnisse wurden in Kapitel 5 verwendet, um im
Zusammenhang mit den erstellten "Steady State't-Lichtsattigungskurven allgemeine Aussagen
über die Kohlenstoffbilanz einer Baumart an einem bestimmten Standort zu machen.

Bei diesen Betrachtungen ist bis jetzt die Dynamik der Lichtverhaltnisse auBer acht gelassen
worden. Die Einteilung der Strahlung in Lichtklassen verschiedener QuantenfluBdichte
berücksichtig nicht, daB, wie in Kapite14 gezeigt werden konnte, gerade der Anteil von Licht mit
hoher QuantenfluBdichte zum GroBteil in Form von Lichtflecken einstrahlt.

PONS & PEARCY (1992) haben bis zu dreimal hohere Raten an CO2-Fixierung in einem eine
Sekunden andauernden Lichtfleck gemessen, als in einer Sekunde unter Dauerlicht bei "Steady
State"-Messungen. Bedenkt man, daB sich nach PEARCY (1983) der Anteil solcher Lichtflecken
an der taglich einfal1enden Strahlung je nach Standort bis auf 80% erhohen kann, wird die
Bedeutung von Lichtflecken bei der CO2-Fixierung deutlich.

Die Photosyntheseantwort eines Blattes auf schnell sich andernde QuantenfluBdichten hangt
zum einen vom Induktionszustand des Photosynthese-Apparates (IPA) ab und zum anderen von
der Fahigkeit zur Postilluminativen CO2-Fixierung (PICF). Der IPA bestimmt die Photo-
syntheserat.e die ein Blatt wahrend der Dauer eines Lichtflecks erreichen kann. Die PICF
beschreibt, wieviel der in einem Lichtfleck eingefangenen Photonenenergie dafür verwendet
werden kann, in einer auf diesen Lichtfleck folgenden Dunkel- oder Schwachlichtphase CO2 zu
fixieren. Diese beiden Komponenten zusammen genommen definieren, wie effizient das Blatt
einen Lichtfeck auszunutzen vermag, was demnach als Effizienz der Photosynthese (EP)
bezeichnet wird.

6.2. Die Effizienz der Photosynthese

Die Messungen der EP ist nach dem unter 3.5. beschriebenen Versuchsschema durchgeführt
worden. Für die hierbei applizierten Dauerlichtphasen und Lichtflecken ist eine Quantenstrom-
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dichte von 1800 }lmol * m-2 * s! gewahlt worden. Dieser Wert ergibt sich aus der ermittelten
Lichtsattigungskurve (siehe Abb. 5.1.) und stellt sicher, daB eine QuantenfluBdichte im Lichtsat-
tigungsbereich verwendet wird, die am Anfang und Ende jeder Messung eine V ollinduktion des
Blattes ermoglicht. Aus den Ergebnissen der Lichtklimamessungen ist zu ersehen, daB auch für
die applizierten Lichtflecken eine QuantenfluBdichte von 1800 }lmo] * m-2 * s' gewahlt werden
kann, da sie mit dieser Intensitat auch irn natürlichen Tageslicht einstrahlen.

Reserva de San Ramon, 18.01.94Effizienzmessung 1
Heliocarpus appendiculatus (Turcz.)
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Effizienzmessung 1 zur CO2-Aufnahme bei H. appendiculatus mit zunehmender Lichtflecklange.

In Abb. 6.2. und Abb. 6.9. ist der Verlauf von zwei Effizienzmessungen wiedergegben. Oben
sind Dauer und Intensitat der applizierten Lichtflecken zu erkennen (blau), darunter (rot) die
CO2-Antwort des Blattes.

Aufgrund der begrenzten Speicherkapazitat war die MeBzeit limitiert und ein verkürztes
MeBverfahren muBte gewahlt werden, bei dem das Blatt nicht vor jeder Lichtfleckapplikation
wieder voll induziert wurde. Mogliche Effizienzverluste durch eine Induktionsabnahme in den
Dunkelphasen lassen sich über die lineare Abhangigkeit der Effizienz vorn Induktionszustand
und die Kinetik der Induktionsabnahe mit zunehmender Dunkelphase ermitteln und auf
V.~llinduktion korrigieren.

In den Abb 6.3. bis Abb 6.8. und den Abb. 6.10 bis 6.16. ist die Photosyntheseantwort auf
jeden einzelnen Lichtfleck detailiert dargestellt. Das durch das Volumen des PorometerrneB-

·kopfe~. verzerrte Sign;l (ausführlich in Abschn. 3.3. diskutiert) ist als CO2-Antwort (rot)
aufgetragen und durch die Korrekturberechnung (Gl 3.5.) in eine für die Photosynthese typische
Antwortkurve (blau) korrigiert.
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Effizlenzmessung 1 - Peak 4
Heuocarpus apperdtculasus (Turcz.)
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Effizienzmessung 1: Verzerrt gemessene (rot) und korigierte Signale (C02-Assimilation, blau) als Antwort auf
Lichtflecken mit Photosynthese-sattigender QuantenfluBdichte; bei unterschiedJichen Lichtflecklangen,
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Effizienzmessung 11
Heliocarpus appendiculatus (Turcz.)
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Effizienzmessung II zur CO2-Aufnahme bei H. appendiculatus mit zunehmender Lichtflecklange.
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Ernzlenzmessung I1 - Peak 4
Heliocarpus appendicu/alus (Turcz)
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Effizienzmessung II: Verzerrt gemessene (rot) und korigierte Signale (C02-Assimilation, blau) als Antwort auf
Lichtílecken mit Photosynthese-sattigender Quantenf1uBdichte; bei unterschiedlichen Lichtflecklangen.
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Bei langeren Belichtungsphasen der vollinduzierten Blatter, z.B. bei einem 30 s - Lichtf1eck in
Abb. 6.16., wird im Lichtf1eck ein Plateau A und in der folgenden Dunkelphase eine durch die
zeitliche Vezogerung der Photorespiration vorübergehend verstarkte CO2-Abgabe B erkennbar,
wobei letztere in der sprungsfunktion nicht erkennbar ist (nach KÜPPERS 1994).
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Effizienz der Photosynthese von H. appendiculatus mit zunehmender Lichtflecklange.
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In Abb. 6.17. ist aufgetragen, wie sich die EP gegenüber zunehmender Lichtflecklange verhalt,
und es wird deutlich, daB H. appendiculatus kein signifikant geandertes Verhalten in der EP
gegenüber zeitlich unterschiedlichen Belichtungsphasen zeigt.

Betrachtet man dagegen die von TIMM (1994) nach dem gleichen MeBprinzip ermittelte EP
von S. petenensis (Abb. 6.18.), so laBt sich eine deutliche Anpassung der Klimaxart feststellen.
In kurzen Lichtflecken von einer Sekunde kann S. petenensis eine EP von über 250 % erreichen,
wahrend H. appendiculatus nicht einmal im Sekundenlichtfleck eine EP von 100 % erreicht.

Die Schwachlichtbedingungen für S. petenensis im Unterwuchs scheinen eine hohe EP zu
fordern, wie die Effizienzmessung von TIMM (1994) zeigt, wahrend für H. appendiculatus eine
so1che Anpassung aufgrund des Lichtklimas nicht erforderlich scheint.

Reserva de San Ramon. 18.01.94
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Abb.6.18.

Effizienz der Photosynthese van S. petenensis mit zunehmender Lichtflecklange, nach TIMM (1994).

6_3_Die Induktion des Photosynthese - Apparates

In den MeBreihen zur IPA sind, aus den in Abschn. 6.2. dargelegten Gründen, ebenfalls
Quantenfluñdichten von 1800 JImol * m-2 * s' für die Dauerbelichtung und 30 Sekunden Dauer
für einen Lichtfleck gewahlt worden.

Ausgehend von einem vollinduzierten Zustand sind in Abb. 6.19 und Abb. 6.28. zwei
Messungen dargestellt, aus denen die Abnahmekinetik der Induktion im Überblick zu erkennen
ist. Oben istjeweils die Quantenfluñdichte (blau) aufgetragen; daraus wird der Zeitpunkt und die
Intensitat der Lichtfleckapplikation sowie die Dauer der Dunkelphase ersicht1ich. In den Abb.
6.20. bis 6.27. und den Abb. 6.29. bis 6.36. ist dann ausschnittsweise die CO2-Fixierung als
Antwort auf jeden 30 s - Lichtfleck, nach den immer langer werden Dunkelphasen, gezeigt.
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Induklionsmessung 1: Verzerrt gemessene (rot) und korigierte Signale (COz-Assimilation, blau) als Antwort auf
30 s-Lichtflecke mit Photosynthese-sattigender QuantenfluBdichte; nach immer langer werdenden Dunkelphasen.
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Aus der Darstellung in Abb. 6.37. ergibt sich für H. appendiculatus, daB der IPA nach etwa 14
Minuten auf 50 % gegenüber der anfanglichen Vollinduktion abfallt, Vergleichende Messungen
von TIMM (1994) fur S. petenensis in Abb. 6.37. zeigen, daB hier ein Abfall der IPA etwas früher,
nach etwa 11 Minuten erreicht wird.
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Abnahmekinetik des IPA bei H. appendiculatus, ausgehend van Vollinduktion. Lichtt1ecken van 30 s Dauer
werden nach Dunkelphasen zunehmender Unge appliziert.
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Abnahmekinetik des IPA bei S. petenensis ausgehend von Vollinduktion. Lichtt1ecken van 30 s Dauer werden
nach Dunkelphasen zunehmender Unge appliziert, nach TIMM (1994).



Blattgaswechsel von H. appendiculatus in Lichtf1eckversuchen Seite 60

Eigentlich sollte man erwarten, daB S. petenensis aufgrund der im Unterwuchs herrschenden
Lichtverhaltnisse in der Lage sein müBte, bei langeren Dunkelphasen seinen IPA langer auf einem
hoheren Niveau zu halten als H. appendiculatus am Gapstandort.

Man muB aber die Versuchsbedingungen mit berücksichtigen. Zur Standardisierung der
Versuchsbedingungen sind die Blatter jeweils sattigender Quantenf1uBdichte oder volliger
Dunkelheit ausgesetzt worden.

Bei weiteren Probemessungen und den sich anschlieBenden Messungen in natürlichem
Tageslicht stellten H. TIMM und ich fest, daB es scheinbar ganz besonders für S. petenensis einen
gewissen Unterschied macht ob, die Blatter volliger Dunkelheit oder Schwachlicht von wenigen
fimol * m-2 * s-I ausgesetzt sind. Man beachte, daB, wie in Abb. 5.2. dargestellt, schon bei einer
Beleuchtungsstarke von 5 fimol * m-2 * s' der Lichtkompensationspunkt von S. petenensis
erreicht ist.

Die Ergebnisse der Messung zur IPA sind korrekt, es muB jedoch gefragt werden, iñ wieweit
damit eine Aussage zu machen ist, die für die realen Standortbedingunen relevant ist. Die
Versuchsbedingungen konnten demnach auch dahingehen abgewandelt werden, daB statt den
Dunkelphasen, .Schwachlichtphasen von wenigen j(mol * m-2 * s' an Quantenstromdichte
appliziert wird.

Aus zeitlichen Gründen war es H. TIMM und mir nicht rnoglich, dahingehend abgeanderte
Versuche emeut durchzufühen. So sind die ermittelten Werte für den IPA als Richtwert zu
betrachten, die aber wahrscheinlich unter leicht geanderten Bedingungen nach oben hin korrigiert
werden konnen. Was heiBen soll, daB bei Applikation von Schwachlicht statt Dunkelheit die
Zeitspanne gróBer wird, in der der IPA auf 50 % abgefallen ist.

6.4. Die Postillurninative CO2-Fixierung

In Abschn. 6.2. und Abschn. 6.3. sind die jeweils auf einen Lichtf1eck erfolgten
Photosyntheseantworten allesamt einzeln wiedergegeben worden, und es ist aus allen zu ersehen,
daB irnmer ein gewisser Teil an CO2 postilluminativ fixiert worden ist.

In Abb. 6.39. und Abb. 6.40. ist nun zunachst festgehalten, inwieweit ein Zusammenhang
zwischen Lichtflecklange und der PICF besteht. Die Abb. 6.41. und die Abb. 6.40. zeigen dann
die Beziehung von der Lange der Dunkelphase die einem Lichtf1eck vorangegangen ist und der
PICF. Auch hier ist wieder der Vergleich von Pionierart und Klimaxart interessant und die
Ergebnisse für H. appendiculatus sind den von S. petenensis gegenübergestellt.

Was die PICF bei zunehmender Lichflecklange betrifft, so zeigen beide Versuchspf1anzen
zunachst einen linearen Anstieg der PICF, der bei einer Lichflecklange von etwa 15 Sekunden in
einen Sattigungsbereich über geht, in dem die Applikation langerer Lichtf1ecken keine Steigerung
der PICF mehr bewirken kann.
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Die absoluten Mengen an postilluminativ fixiertem CO2 betragen bei H. appendiculatus ein
vielfaches von dem, was S. petenensis an CO2 postilluminativ fixiert. Die in Kapitel 5 veroffent-
lichten Lichtsattigungskurven (siehe dazu auch TIMM 1994) konnen die gemachte Aussage
bestatigen, H. appendiculatus als Pionier weist sich demnach durch eine viel hoher Rate an CO2-

Fixierung aus und bei QuantenfluBdichten von 1800 }lmol * m·2 * s·l wahrend eines Lichtflecks
ist es nicht verwunderlich, daB H. appendiculatus postilluminativ groñere Mengen an CO2 fixiert
als S. petenensis.

Reserva de San Ramon, 18.01.94
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Abb.6.39.

Postilluminativ fixiertes CO2 bei H. appendiculatus, ausgehend von Vollinduktion und Lichtflecken mit
zunehmender zeitlicher Dauer.
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Postilluminativ fixiertes CO2 bei S. petenensis, ausgehend von VoIlinduktion und Lichttlecken mit zunehmender
zeitlicher Dauer, nach TIMM (1994).
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Die Abb. 6.40 und die Abb 6.41. zeigen die lineare Abhangigkeit, rnit der der Anteil an
postilluminativ fixiertern CO2 rnit zunehmender Dauer der Dunkelphase zunirnmt. Dieser Anteil
urnfaBt die gesamte Menge an CO2, die irn Lichtfleck und unmittelbar nach dern Lichtfleck, also
postillurninativ, fixiert wird.

Augenscheinlich ist, daB für die Klirnaxart die PICF sehr groBe Bedeutung hato Nach den
langsten Dunkelphasen gewinnt der Anteil an postilluminativ fixiertern CO2 bis zu 80 % Anteile,
wohingegen H. appendiculatus nur die Halfte der Prozentanteile erlangt.
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Postilluminativ fixiertes CO2 bei H. appendiculatus, ausgehend von Vollinduktion und Dunkelphasen mit zu-
nehmender zeitlicher Dauer.
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Postilluminativ fixiertes CO2 bei S. petenensis, ausgehend von Vollinduktion und Dunkelphasen mit zu-
nehmender zeitlicher Dauer, nach TIMM (1994).
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6.5. Die Effizienz der Photosynthese und der
Induktionszustand des Photosynthese - Apparates

Auffallig gestaltet sich der Vergleich der Abhangigkeit der EP vorn Zustand der IPA. Es zeigt
sich, daB bei H. appendiculatus die EP in etwa mit der Zunahme der IPA korreliert, sodaB bei
einer IPA von fast 60 % eine halbmaximale EP erreicht wird. S. petenensis ist nach TIMM (1994)
in der Lage, schon bei 35 % IPA eine halbmaximale EP bei der CO2-Fixierung zu realisieren.
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Die Abhangigkeit einer Eífizienzsteigerung der Photosynthese vom Zustand der Induktion des Photosynthese -
Apparates bei H. appendiculatus.
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Die Abhangigkeit einer Effizienzsteigerung der Photosynthese vom Zustand der Induktion des Photosynthese -
Apparates bei S. petenensis, nach TIMM (1994).
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Der Photosynthese - Apparat des Pioniers scheint, durch die Lichtverhaltnisse beding, irnmer
einen gewissen IPA zu erreichen, so daB er ausreichend CO2 fixieren kann und nicht auf eine
erhohte Effizienz bei geringerer IPA angewiesen ist.

Die Klimaxart kann durch das oft vorherrschende Schwachlicht im Unterwuchs nicht über
langere Zeitspannen einen hoheren IPA aufrecht erhalten und muB deshalb schon bei relativ
geringem IPA eine ausreichende Effizienz bei der CO2-Fixierung anstreben.

Dieser Sachverhalt kann auch durch das Steigungsmaf ausgedrück werden, da sich durch die
lineare Abhangigkeit der EP vom IPA eine Steigungsgerade ergibt. Das rel. SteigungsmaB betragt
für H. appendiculatus 0.92 und für S. petenensis wird, bedingt durch die hohe Effizienz bei
relativ geringer Induktion, ein Wert von 1.17 ermittelt.

Die gemachten Aussagen zum Verhalten in Lichtflecken finden sich besonders in Arbeiten
von KÜPPERS & STOBER (1993) und CHAZDON & PEARCY (1986a) bestatigt. Beide
Arbeiten stellen für Klimaxarten eine stark erhohte EP von etwa 160 % für Blatter Iin Un ter-
wuchs fest, die von Pionierpflanzen nicht erzielt wird.

SCHNEIDER (1986) hat eine linerare Beziehung von EP und IPA bei semen
Blattgaswechselmessungen nachgewiesen. Er hat auch beschreiben konnen, daf der Anteil an
postilluminativ fixiertem CO2 mit zunehmender Lichtflecklange ansteigt, dann aber in einen
Sattigungsbereich gelangt.

Eine hohere EP bei geringer IPA von Klimaxarten im Gegensatz zu Pionierarten wird auch
von KIRSCHBAUM & PEARCY (1988) beschrieben, womit sich auch hier die Messungen von
TIMM und mir bestatigen.
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7. Blattgaswechsel van
H. appendiculatus
in rrat.ür lic.herrr Tageslicht

7.1. Experimente unter natürlichen Bedingungen

Die Durchführung von Experimenten hat meistens mehr oder weniger einen Eingriff in die
natürlichen Bedingungen, unter denen eine Pflanze wachst, zur Folge. Die beschriebenen
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"Steady State"-Messungen und auch die Lichtfleckversuche sind zwar am natürlichen Standort
von H. appendiculatus gemacht worden, jedoch wurde Kunstlicht verwendet.

1m folgenden werden nun Messungen zum Blattgaswechsel beschrieben, die unter den
variablen Bedingungen des natürlichen Tageslichtes aufgenommen wurden. Der Nachteil solcher
Messungen ist, daB sie nicht zu standardisieren sind, weshalb auch keine quantitative Auswertung
der gemessenen CO2-Assimilationsraten erfolgt ist. Sinn und Zweck dieser Versuche in
natürlichem Tageslicht ist es, abzuschatzen, ob mit den zuvor gemachten Messungen bei Kunst-
licht Ergebnisse erzielt worden sind, die grundsatzlich richtige Aussagen zulassen, die auf die
real en Verhaltnisse übertragbar sind.

Von den vielen aufgenommenen Blattgaswechselmessungen in natürlichem Tageslicht sind in
den Abb. 7.1. und 7.2. zwei reprasentativ gezeigt. Es sind dies Gaswechselmessungen an zwei
verschiedenen Blattern von H. appendiculatus, die an zwei verschiedenen Positionen in der
Krone eines Individuums von H. appendiculatus exponiert waren. Nach eigener Beurteílung und

Reserva de San Ramon, 19.01.94

Blattgaswechsel in natürlichem Tageslicht

Heliocarpus appendiculatus (Turcz.)
--,-------------------------,0.5

0,3

0,4

~
'",
*'"'S
* 1
~.=:, 0,5

a
~ o

:::1
~ -0,5
8'"

-1
--_::--_-cc-=--.-_-"_·-·=-_- =_--=-.:c.-_-==_--_-==.====-_-._- _

20 . 25
u.•.....c::
u:.a _,......, 15 20C§ '",
c:t¡:: 'S2
¡:: * 10 15c<S -
::l ~

~~e 5 10u.s
o 5

17:20 17:30 17:40

Abb.7.2. Tageszeit

Blattgaswechsel eines Blattes van H. appendiculatus im mittleren Kronenbereich, in 6.40 m Hohe. Die
Messungen sind bei leichter Bewolkung im abendlichen Dammerlicht erfolgt.
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an Hand weiterer Messungen (hier nicht gezeigt), konnten beide Blatter als physiologisch etwa
gleichwertig eingestuft werden. Aufgrund der durchgeführten Bestimmungen des Blattalters
(siehe Kapitel 8), wurden beide Blatter als etwa gleich alt eingeschatzt.

7.2. Darstellung des Blattgaswechsels unter
natürlichen Lichtverhaltnissen

In Abb. 7.1. ist der Gaswechsel eines Blattes von H. appendiculatus im auñeren Kronen-
bereich in 4.80 m Hohe aufgezeichnet worden. Die Messungen wurden an einem vorwiegend
sonnigen Morgen durchgeführt. Es zeigt sich, daB auch hier bei Licht mit sattigender
QuantenfluBdichte um 1800 Jlmol* m-2 * s-1 recht hohe Raten an CO2-Fixierung erzielt werden.
Diese Assimilationsraten entsprechen etwa denen, die mit "Steady State" - Messungen ermitteTt
wurden.

Die Transpirationsraten, die bei allen Blattgaswechselmessungen aufgezeichnet worden sind,
überschritten im erster Teil der Messung den Meñbereich, so daB hier nur eine Gerade erkennbar
wird. Grundsatzlich wurde die Transpirationsrate gemessen, um sichzustellen, daB eine
ausreichende Wasserversorgung der Pflanze zum Zeitpunkt der Messung gegeben war. Bei einer
ausreichenden Transpiration sind stomatare Effekte, die den Gasaustausch beeintrachtigen, relativ
genng.

Es zeigt sich in Abb. 7.1., daB über 95 % der einfallenden PAR-StrahIung vom Blatt absorbiert
wird. Die Werte für die interne QuantenfluBdichte zeigen an, wieviel der einfallenden Stahlung
(externe QuantenfluBdichte) durch das Blatt hindurchgetreten ist. Sehr gut laBt sich aus der Abb.
7.1. auch das Auftreten von Lichtflecken am Gapstandort von H. appendiculatus entnehmen. Es
ist zu erkennen, wie das Blatt mit geanderten Raten der Transpiration und der CO2-Fixierung auf
die auftretenden Lichtflecken reagiert.

Abb. 7.2. gibt eine Blattgaswechselmessung wieder, die im abendlichen Dammerlicht
aufgezeichnet wurde. Es zeigt sich, daB die in der Lichtsattigungskurve ermittelte QuantenfluB-
dichte am Lichtkompensationspunkt mit der in variablen Tageslicht übereinstimmt. Aus der
Lichtsattigungskurve ergibt sich ein Wert von 23 Jtmol* m-2 * s-1 QuantenfluBdichte am
Lichtkompensationspunkt. In natürlichem Tageslicht wird der Lichtkompensationspunkt bei etwa
10 Jtmol* m-2 * s' QuantenfluBdichte erreicht.

Berücksichtigt man die Standardabweichung der MeBwerte und daB das Tageslicht wohl eine
leicht geanderte spektrale Zusammensetzung im Vergleich zur Kunstlichtquelle besitzt, so
beschreiben die in der "Steady State" - Messung ermittelten Daten der Lichtsattigungskurve recht
genau die tatsachlichen Verhaltnisse.
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Blattgaswechselmessungen in natürlichem Tageslicht im tropischen Regenwald von Costa Rica. Mit dem
flexiblen PorometermeBkopf konnte bis in 10 m Hohe der Gasaustausch von Blattern untersucht werden.
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8. Biornassenbestirnrnung
ftir H. appendiculatus

8.1. Die durchschnittliche Blattlebensdauer

Eine der wichtigsten Eigenschaften die Pionierbaumarten und KJimaxbaumarten fast immer
unterscheidet, ist die Blattlebensdauer WHITEMORE (1993).

Die durchschnittliche Blattlebensdauer für Blatter von H. appendiculatus ist an unter-
schiedlichen Asten von zwei verschiedenen Baumen ermittelt worden. Die geschatzte Lebéns-
dauer eines Blattes betragt 141 Tage. Die Angabe deckt sich mit den Untersuchungsergebnissen
von OBERBAUER & DONELLY (1986), die über gemessene Blattproduktionsraten eine
Blattlebensdauer von 134 Tagen errechnet haben. Mit einer durchschnittlichen Blattlebensdauer
von etwa 140 Tagen, entspricht H. appendiculatus den von WHITEMORE (1993) beschriebenen

Durchschnittliche Blattlebensdauer
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Untersuchungen zur Biomasse: Die Bestimmung der Blattlebensdauer Iür Blatter van H. appendiculatus ergab
eine durchschnittliche Lebenserwartung von 141 Tagen.
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hohen Turnover - Raten van Pionierarten bei der Blattproduktion. Die zwei für diese Bestimmung
verwendeten H. appendiculatus-Béxuue hatten eine Wuchshohe van etwa 10 Metem Hohe und
waren 3 bis 4 Jahre alt (mündliche Mitteilung ORTIZ 1994). Das ist erwahnenswert, da die Blatt-
lebensdauer immer in Zusammenhang mit dem physiologischen Zustand der Pflanze steht.

1m Vergleich dazu haben die Blatter einer typischen Klimaxart, wie die van TIMM
untersuchteS. petenensis eine Blattlebensdauer van 18 Monaten (mündliche Mitteilung ORTIZ
1994). Die Turnover - Rate van S. petenensis betragt weniger als ein Drittel der Turnover - Rate
van H. appendiculatus ..

Biomassenbestimmung
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Vergleich von Untersuchungen zur Biomasse der Pionierart H. appendiculatus und der Klimaxart S. petenensis.
Die Diagamme A und B zeigen das Verhaltnis Trockengewicht der Blatter und des Astholzes pro Blattflache.
Diagamm e stellt den prozentualen Anteil des BlattfraBes an der Blattflache dar. In Diagamm D ist die Dichte des
Astholzes aufgetragen. Daten der Biomassebestimmung für S. petenensis nach TIMM (1994).



Seite 71 Biomassenbestimmung für H. appendiculatus

8.2. Bjorrras se und BlattfaB

Bei den Untersuchungen zur Biomasse wurde zunachst analysiert, in welchem Verhaltnis die
von der Pflanze ausgebreitete, aktive Assimilationsflache zum investierten Stützgewebe steht.
Dazu wurde zum einen die Beziehung zwischen dem Trockengewicht des Astholzes (bis zur
Hauptachse) und der an diesem Zweig befindlichen Blattflache ermittelt. Zum anderen ist die
Beziehung zwischen dem Blatttrockengewicht und der Blattflache bestimmt worden.

Die von TIMM (1994) untersuchte Klimaxart S. petenensis investiert in ihre Blatter etwa 1.6
mal mehr Trockenmasse als die Pionierart H. appendiculatus (Abb. 8.2. B).Das spezifische
Blattgewicht von H. appendiculatus kann mit 48,5 g * m-2 angegben werden. Das spezifische
Blattgewicht von S. petenensis betragt 78 g * m-2.

Für H. appendiculatus findet sich das ermittelte Blattgewicht sehr gut in Untersuchungeii von
FETCHER, STRAIN & OBERBAUER (1983) bestatigt, die in La Selva (Costa Rica) ein
Blattgewicht von 51,9 g * m-2 bestirnrnt haben.

Betrachtet man das Verhaltnis der Masse des Astholzes zur Assimilationsflache, ist zwischen
beiden Arten ein noch groíserer Unterschied festzustellen (Abb. 8.2. A). Für S. petenensis ergeben
sich 403 g * m-2, fast doppelt soviel wie für H. appendiculatus mit 214 g * m-2.

Auch BAZAZZ & PICKET (1980) haben im tropischen Regenwald von Panama das
Verhaltnis zwischen der Masse des Assimilations- und Respirationsgewebe untersucht. Dieses
Verhaltnis wurde auf Flachen mit unterschiedlichem Sukzessionsstatus festgestellt und sank mit
zunehmendem Sukzessionverlauf, nach 2,4 und 6 Jahren, von 23 % übe 14 % auf 11 % ab.

Zum Abschluf der Biomasseuntesuchungen sind noch der prozentuale Anteil des BlattfraBes
an der Blattflache und die Holzdichte bestimmt worden. Die Blatter von H. appendiculatus waren
zu 9.2 % durch InsektenfraB o.a. geschadigt. Bei den Blattern von S. petenensis betrug die durch
Insektenfraf eliminierte Blattflache 17 % der gesamten Blattflache (Abb. 8.2. C). Die Blatter von
H. appendiculatus waren okonomisch konstruiert und wenig sklerotisiert, wahrend die Blatter
von S. petenensis stark sklerotisiert waren und ein lederig, festes Erscheinungsbild abgaben.

Es mag als wenig sinnvoll erscheinen, daB für die stark sklerotisierten und robusten Blatter der
Klimaxart fast doppel sovieI Blattflache durch InsektenfraB geschadigt wird. Man muB jedoch
bedenken, daB die Blattlebensdauer von Blattern der Klimaxart fast das vierfache betrug. Ein
Blatt das wesentlich langer lebt, ist in der groñeren Zeitspanne natürlich auch für langere Zeit
dem InsektenfraB ausgesetzt. WHITEMORE (1993) beschreibt den InsektenfraB an jungen
Baumen unterschiedlicher sukzessionaler Stellung im tropischen Regenwald von Malaysia und
stellt BlattfraBraten zwischen 5 % und 17 % fest. In Experimenten, in denen künstlich bis zu 25
% der gesamten Blattflache entfernt wurden, konnte WHITEMORE (1993) dadurch keine
erhohte Mortalitatsrate feststellen. Es liegt die Vermutung nahe, daB InsektenfraB an Blattern
nicht für ein unterschiedliche Uberlebensfahigkeit verantwortlich ist.
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Betrachtet man die Dichte des Holzgewebes von H. appendiculatus und S. petenensis, so
spiegelt sich darin das unterschiedliche Wachstumsverhalten beider Baumarten wieder. Die
ausdauernde Unterwuchsart investiert wesentlich mehr in die Qualitat ihres Stützgewebes als der
schnellwachsende Pionier. Die Holzdichte ist bei S. petenensis mit 0.83 g * cm-3 über dreimal so
hoch wie bei H. appendiculatus mit einer Holzdichte von 0.25 g * cm-3.
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9. Diskussion

Pionierarten keimen nach der Bildung von Bestandslücken (Gaps) aus Samen aus. Die Samen
konnen neu in die Lichtung eingetragen werden oder bereits im Boden vorhanden sein. Die
Keimruhe von Samen tropischer Pionierpflanzen wird durch eine oder zwei Eigenschaften des
Mikroklimas von Bestandslücken aufgehoben. Die meisten Pionierarten sind sog. Lichtkeimer
(WHITEMORE 1993) und werden durch Bestrahlung mit Licht angeregt, bei dem die Energie
des roten Lichtes (660 nm) jene des dunkelroten (730) übersteigt. Für die Steuerung ist das
Pigment Phythochrom verantwortlich. Unter einem Blatterdach nimmt das Rotlicht aufgrund von
Absorption und Reflexion ab - das Dunkelrotlicht überwiegt. Kommt es zur Entstehung eines
Gaps, führt das, durch das nun verstarkt einfallende weiBe Tageslicht, zu einer langerfristigen
Erhohung des Rotlichtanteils, und es wird ein Mikrostandort für die Etablierung von Pionierarten
geschaffen.

Samenbanken im Boden eines solchen Standortes bestehen in der Regel aus den Samen vieler
Arten. UHL et al. (1991) konnte in Boden tropischer Regenwalder Proben entnehmen (Zwei
Quadratmeter, 50 Millimeter tief) und Samen bis zu 38 verschiedener Arten - fast allesamt
Pioniere - nachweisen. Gleichfalls charakteristisch ist aber, daB Bestandslücken gewohnlich nur
eine bis wenige Baumarten enthalten, ein Widerspruch, den wir noch nicht verstehen.

Ein Teil der Antwort ist sicherlich im unterschiedlichen Erfolg der Etablierung von Samlingen
zu suchen. Weitere Vermutungen gehen dahin, daf das dynamische Lichtklima in einem Gap
derart individuell und komplex ist, da es nur bestimmten Pionieren eine okologische Nische
schafft.

CANHAM (1989) unterscheidet deshalb schattentolerante und schattenintolerante Pionier-
arten, und selbst diese Unterscheidung kann nur eine willkürliche Unterteilung für kontinuier-
liche Variationen darstellen. LIEBERMANN & LIEBERMANN (1989) versuchten zudem, die
von Gap zu Gap variierenden Lichtverhaltnisse über einen "Value of Closure Index" einzuordnen.
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Unter diesem Aspekt ist für die Individuen der Pionierart H. appendiculatus, an denen der
Blattgaswechsel gemessen wurde eine Bestimmung des Lichtklimas an ihrem Gapstandort vor
ausgegangen. H. appendiculatus ist vornehmlich in groñeren Lichtungen und breiteren Wegen
oder Fluñlaufen anzutreffen, die ebenfalls als Bestandslücken angesehen werden konnen.
Insofern stellt der lichtklimatisch untersuchte Gap mit etwa 30 * 30 Meter Flache einen typischen
Standort von H. appendiculatus dar. Für die Lichtklimamessung ist der Gapstandort in vier
hohenmañig verschiedene Zonen eingeteilt worden. Im oberen Kronenbereich, in dem H.

appendiculatus idealerweise den Hauptteil seiner assimilierenden Blattflache exponiert hat,
konnten haufig hohe Lichtspitzen gemessen werden, die schon im Lichtsattigungsbereich des
Pioniers liegen. Auffallig ist die Reduktion der Lichteinstrahlung von bis zu 40 % an bewolkten
Tagen.

DaB das für einen ganz bestirnrnten Gap dargestellte Lichtklima grundsatzliche Aussagen über
Lichtverhaltnisse in Bestandslücken gleicher Groñe zulañt, zeigen die Messungen von PEARCY,
RODEN & GAMON (1989). Sie haben fur einen vergleichbaren Standort die taglich
einstrahlende Gesamtlichtmengen gemessen und QuantenfluBdichten im selben Grofsenbereich
registriert.

Durch die vergleichenden Lichtk1imamessungen von TIMM (1994) an einem Unterwuchs-
standort im gleichen Transekt kann gezeigt werden, welchen Selektionsdruck der Faktor Licht
auf Pflanzen ausüben kann. An bewolkten Tagen fielen beispielsweise an diesem Unterwuchs-
standort nur 3 bis 4 % der PAR-Strahlung ein, die in der Bestandslücke registriert wurde. Die
Bedeutung von Lichtflecken für Klimaxarten im Unterwuchs die PEARCY (1983) beschrieben
hat wird bei diesem Vergleich des Lichtklimas deutlich unterstrichen.

Das ein an einem Standort vorherrschende Lichtklima ist nicht zuletzt so bedeutsam für die
Pflanze, weil das Photosyntheseverhalten ganz entscheidend von der einfallenden
QuantenfluBdichte abhangt, sowohl in qualitativer als auch in zeitlicher Hinsicht. Das
Photosyntheseverhalten ist komplex und ebenso vom komplexen Zusammenwirken vieler
Faktoren beinfluBt. Mit einfachen "Steady-State" - Messungen zum Blattgasaustausch, die
hauptsachlich den Faktor Licht berücksichtigen, kann aber recht gut abgeschatzt werden wie die
Kohlenstoffbilanz von H. appendiculatus unter bestirnrnten Lichtbedingungen ausfallt.

Die Lichtsattigungskurve von H. appendiculatus zeigt den typischen von BAZZAZ &

PICKET (1980) und WHITEMORE (1993) für Pionierarten beschriebenen Verlauf, der sich
vorallem durch die hohen Raten an der CO2-Fixierung charakterisiert. Setzt man nun,
hypothetisch den Pionier den von TIMM (1994) ermittelten Lichtverhaltnissen des Unterwuchses
aus, so kann man an Hand der Lichtsattigungskurve annehmen, daB H. appendiculatus am Unter-
wuchsstandort die langste Zeit des Tages hungern müBte. Für die Klimaxart S. petenensis kan n
nach diesem Modell eine positive Kohlenstoffbilanz ermittelt werden, was zum einen die
Adaption an den Unterwuchsstandort zeigt und die Aussagefahigkeit des verwendeten
Photosynthese -Modelles bestatigt.
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Wie schon angesprochen ist das Photosyntheseverhalten unter dynamischen Licht-
verhaltnissen wesentlich komplexer als unter "Steady-Stade" - Bedingungen angenommen. Mit
den durchgeführten Lichtfleckversuchen sind einige dieser Aspekte naher untersucht worden.
Der Induktionzustand des Photosynthese - Apparates der nach Untersuchungen von SEEMANN,
KIRSCHBAUM & PEARCY(1988) mit dem Aktivitatsmuster der RUBISCO korelliert, kan n
beispielsweise für den Verlauf der Photosynthese unter variablen Lichtverhaltnissen bedeutsamer
sein als der Lichtkompensationspunkt. Die Effizienz der Photosynthese, die in linearem Zusam-
menhang mit dem Induktionzustand des Photosynthese - Apparates steht und die Moglichkeit der
postilluminativen CO2-Fixierung sind ebenfalls beim Photosynthesegeschehen bedeutsam,
vorallem bei Lichtmangel und dem Ausnutzen von Lichtflecken für den Kohlenstoffgewinn.

Die wichtigsten Erkenntnisse aus den Lichtfleckversuchen sind, daB der Pionier H. appendi -
culatus in kurzen Lichflecken keine gesteigerte Effizienz zeigt, im Gegensatz zur Unterwuchsart
S. petenensis, die besonders in kurzen Lichtflecken die Effizienz auf mehr als das Doppelte
steigern kann.

Noch charakteristischer für die Anpassung von S. petenensis an die Lichtverhaltnisse im
Unterwuchs ist die Beziehung von Effizienz und Induktionszustand, wo eine halbmaximale
Effizienz schon bei einem Drittel der maximalen Induktion erreicht wird. W ie die dargestellten
Lichverhaltnisse belegen konnen.genügt es der Pionierart, wenn hier eine halbmaximale Effizienz
erst bei zwei Drittel der Vollinduktion erreicht wird.
. Obwohl nicht alle die Photosynthese beeinfluBenden Faktoren berücksichtigt werden konnten,

ist ein typisches, den lichklimatischen Bedingungen des Standortes angepaBtes Photosynthese-
verhalten registriert worden, daB auch in Gaswechselmessungen in natürlichem Tageslicht
bestatigt wurde.

Es stellt sich nun natürlich die interessante Frage, inwieweit das Photosyntheseverhalten einer
Art genetisch fixiert ist und wie hoch das Potential zur Anpassung an sich verandernde
Lichtbedingungen ist. Die selbe Frage stellt sich, wenn man die Ergebnisse der Biomassen-
bestimmung betrachtet. Wird mehr oder weniger Kohlenstoff in Stützgewebe oder
Assirnilationgewebe investiert wenn sich die Lichtverhaltnisse andern, was ja im Grunde
genomrnen durch Gapbildung und der nachfolgenden Sukzession irnrner der Fall sein kann.

Betrachtet rnan die typischen Lichtverhaltnisse unter denen H. appendiculatus sich an einem
Standort etabliert und das Photosyntheseverhalten in den durchgeführten Versuchen zum
Blattgaswechsel, so ist man dazu geneigt, der Nomenklatur von CANHAM (1989) folgend die
Pionierart H. appendiculatus als eine schattenintolerante Pionierart zu bezeichnen.

Dieser ScWuB findet sich vorallem durch die Experimente von FETCHER, STRAIN & OBER-
BAUER (1983) bestatigt, die Samlinge von H. appendiculatus unter verschiedenen
Lichtbedingungen angezogen haben. 1m Gegensatz zu einer zweiten Gapart, Dipteyx panamensis,
ist für in vollem Schatten angezogene Samlinge von H. appendiculatus eine Mortalitatsrate von
49 % bestimrnt worden.
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Diese Arbeit hat sich hauptsachlich mit den dynamischen Lichtverhaltnissen in emern
tropischen Regenwald und desen EinfluB auf Photosyntheseverhalten befaBt. Es zeigt sich, daB
allein der Faktor Licht viele sich standig verandernte Mikroklimata schafft, was ebenso
unterschiedliche und variable physiologische Antworten produziert, wie der Vergleich von zwei
Baumarten im Photosyntheseverhalten und der Biomassenverteilung zeigt.
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10. Zusarnrnenfassung

Im tropischen Regenwald von Costa Rica ist die Baumart Heliocarpus appendiculatus aus der
Pflanzenfamilie der Tiliaceae beheimatet. Es handelt sich um eine Pionierart, die vomehmlich in
Bestandslücken, sog. Gaps, anzutreffen ist. Diese Gaps spielen eine wichtige Rolle in der
Walddynamik, nicht zuletzt deshalb weil sich die dynamischen Lichtverhaltnisse in einem Gap
grundlegend von denen im Unterwuchs des geschlossenen Waldes unterscheiden.

Mit einem Klimadatenlogger und vier Lichtsensoren wurde zunachst das Lichtklima an einem
typischen Gapstandort von H. appendiculatus erfaBt. AnschlieBend ist mit einer
GaswechselmeBanlage der Blattgasaustausch der Pionierart gemessen worden. Das Photo-
syntheseverhalten wurde unter "Steady State" - Bedingungen und in variablen Lichtverhaltnissen
mit Lichtfleckversuchen erfaBt. Zum Vergleich wurde auch der Blattgaswechsel in natürlichem
Tageslicht gemessen. Um abzuschatzen, wie H. appendiculatus das fixierte CO2 reinvestiert, sind
abschlieñend Bestimmungen zur Biomasse erfolgt. Zeitgleich sind dieselben Versuche von
TIMM (1994) für die Klimaxbaumart Salada p etenensis an einem Unterwuchsstandort
gemacht worden.

Die taglich am Gapstandort von H. appendiculatus einstrahlende Lichtmenge betragt mit
Werten um 3 * 10 -7 pmol * m-2 * s' mehr als das zehnfache dessen was S. petenensis an einem
typischen Unterwuchsstandort erhalt. Auch in einem Gap fallt Strahlung in Form von Licht-
flecken ein. Der Anteil dieser Lichtflecken an der tagliche einstrahIenden Quantenfluñdichte ist
wesentlich geringer als am Unterwuchsstandort.

Die Lichtsattigungskurve von H. appendiculatus hat ihren Lichtkompensationspunkt bei einer
QuantenfluBdichte von 23 pmol * m-2 * s' und erreicht den Sattigungsbereich bei etwa 1800
pmol * m-2 * s-l. Die maximale Rate an fixiertem CO2 betragt 21 pmol * m-2 * s-l. S. petenensis
erreicht deutlich früher, bei einer QuantenfluBdichte von 5 pmoI * m -2 * s'. den Lichtkompen-
sationspunkt und erzielt bei einer sattigenden Quantenfluñdichte von 250 pmol * m-2 * s-1 maxi-
male Raten der CO2 Fixierung von 3,9 pmol * m-2 * s-l.
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In Lichtflecken mit zeitlicher Dauer im Sekundenbereich ist die Effizienz der Photosynthese
von H. appendiculatus nicht erhoht, wahrend die Klimaxart diese bis zu 250 % steigern kann.

Mit zunehmender Lichtfleckdauer kann der Pionier einen grofseren Anteil, an in diesem
Lichtfleck fixieren CO2, postilluminativ assimilieren. Erst ab einer Lichtflecklange von 23
Sekunden wird eine Sattigung der CO2 - Fixierung erreicht. Diese Sattigungskurve beschreiben
auch die Blatter von S. petenensis, wenngleich auch bei viel geringeren Raten an fixiertem CO2.

Die Adaption an den jeweiligen Standort zeigt sich besonders gut, bertachtet man das
Verhaltnis von Effizienz der Photosynthese zu dem Induktionszustand des Photosynthese -
Apparates. So ist die Klimaxart schon bei einem IPA von 35 % in der Lage ist mit halbmaximaler
Effizienz zu assimilieren, wahrend die Pionierart dafür einen IPA von fast 60 % benotigt.

Die Bestimmungen zur Biomasse spiegeln deutlich das unterschiedliche Wachstumsverhalten
der beiden untersuchten Baumarten wieder. So investiert H. appendiculatus nur halbsoviel Stütz-
gewebe für seine exponierte Assimilationsflache, die auch mit einem Drittel weniger Trocken-
mas se aufgebaut wird als bei S. petenensis. Das Holzgewebe des schnel1wachsenden Pioniers
besitzt nur ein Drittel von der Dichte der ausdauernden Klimaxart.

H. appendiculatus hat eine hohere Turnover - Rate seiner Blatter, die eine durchschnittliche
Lebensdauer von 141 Tagen besitzen. Mit 18 Monaten sind die Blatter von S. petenensis
wesentlich langlebiger, weshalb wahrscheinlich auch die durch InsektenfraB eingebüBte
Blattflache doppelt so groB ist.

Alles in allem unterscheiden sich in einem tropischen Regenwald die dynamischen
Lichtverhaltnisse in einem Gap grundlegend von denen im Unterwuchs des Waldes. Das drückt
sich auch durch das unterschiedliche Gaswechselsverhalten von Blattern einer Pionier- und einer
Klimaxart aus, sowie in den verschiedenen Strategien der Baurne beim Aufbau der Biomasse.
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