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Photosynthese-Charakteristika von Ilex und Fagus im Bergi-
schen Land
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Mit 5 Abbildungen und 1 Tabelle

Kurzfassung

1lex aquifolium baut wesentlich die Strauchschicht in den Luznlo-Fageten des Bergischen Landes
auf. Sein CO:-Gaswechsel sowie der von Fagus sylvatica wurden mit porometrischen Messungen
wihrend der Frithjahrs- und Sommermonate erniittelt. Zur Untersuchung kamen frisch entfaltete,
ausgereifte diesjidhrige sowie vorjahrige Blitter von [/ex-Pflanzen an Schattenstandorten im
Waldesinneren, an Halbschatten-Standorten sowie an voil sonnenexponierten Wuchsorten. Nur
an der letztgenannten Lokalitat konnten CO,-Umsatzraten bis zu 6 pmol CO, m*s! gemessen
werden; an den anderen Standorten wurden nur Werte von 3 bis 4 umol CO, m™ 5™ erreicht, Die
Maximalraten des CO,-Gaswechsels bei Fagus kamen dagegen bis auf 8,5 wmol CO, m™ s bei
den Sonnen- und 7,2 umol CO, m? s bei den Schattenbldttem. Im Waldesinneren sind es die
alteren Blitter von /lex, die eine positive Bilanz der Kohlenstoffumsitze erreichen. An Standor-
ten hoherer Einstrahlung erbringen dagegen die jungen Blitter die hohere Photosyntheseleistung.
Aus der Frostgefahrdung von /lex am exponierten Offenstandort und der Produktionslimitierung
im Inneren eines geschlossenen Waldbestandes resultiert so die optimale Existenznische der Art
im kontinentalen Grenzbereich ihrer Verbreitung: Es sind dies aufgelockerte Waldrander und
Bestandsauflichtungen, wo einerseits eine fiir gute Photosyntheseleistungen hinreichende Licht-
einstrahlung gegeben ist, das Temperaturklima im Bestand andererseits besser gegen Frostex-
treme schiitzt.

Abstract

[lex aguifolium (holly) forms the shrub layer of the Luzulo-Fagetum forests on western sfopes of
the Bergisches Land mountains (Nordrhine-Westphalia, Germany). CO. gas exchange of these
shrubs and of Fagus sylvatica was measured porometrically during spring and summer. The
dependency of CO, gain on the local light irradiation was analysed for freshly developped,
current year, and previous year leaves of holly. The CO, uptake reached maximal rates of 3 - 4
pmol CO, m™ 5™ in the forest and up to 6 umol CO, m™ 5™ in free-standing plants. Maximal net
photosynthesis rates of Fagus sylvatica sun and shade leaves were 8.5 and 7.2 pmol CO, m™ s,
respectively. Utilization also of low irradiances by old leaves enables //ex shrubs in the forest
understory to reach a positive carbon balance though growing with a reduced vitality. At the
forest margins under half-shade and in the open under full sunlight it is the photosynthetic acti-
vity of young leaves that comes to the highest CO, gain. Ilex in an open stand may suffer, howe-
ver, from low habitat temperatures. The optimal niche of holly at the continental chorological
borderline, the western slopes of the Central European lower mountain ranges, is confined there-
fore to forest edges and small clearings of the beech high forests where light climate is just
suitable for a sufficient photosynthetic carbon gain whereas the buffered stand microclimate
gives protection against frost damage.
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Einleitung

Die niederbergischen Buchenwilder auf saurem Wuchssubstrat (hervorge-
gangen vorwiegend aus Grauwackeverwitterung) sind gegentiber vergleichba-
ren Bestdnden in anderen Mittelgebirgsgegenden Deutschlands floristisch
durch einen mitunter sehr dichten Unterwuchs von llex aquifolium L. ausge-
zeichnet (FOERSTER 1916, HEIBEL et al. 1995). Dieser Baumstrauch, die
Stechpalme, kann - zusammen mit dem Efeu, Hedera helix — als ein letzter
Uberrest der im Tertidr das europiische Waldbild prigenden immergriinen
Laurophyllenvegetation angesehen werden. Sie ist als Vegetationstyp rezent
nur noch auf den mittelatlantischen Inseln (Kanaren, Madeira und Azoren) in
Form artenarmer Lorbeerwilder anzutreffen (CIFFERI 1962). Zwischen dem
dortigen Ilex perado s.1. und dem festléindischen llex aquifolium bestehen
enge verwandtschaftliche Beziehungen (ANDREWS 1984, CUENOUD et al.
2000). Im hochatlantischen Klimabereich der britischen Inseln ist der immer-
griine Buschwaldaspekt mit llex, Hedera, Smilax und Tamus, in Irland lokal
auch mit Arbutus sowie dem neuerdings sich stark ausbreitendem neophyti-
schen Rhododendron ponticum, in enger Durchdringung mit dem Ei-
chen-Fallaubwald zu finden. Auf dem Kontinent ist, zumindest aufgrund der
hier allerorten den Wald prdgenden intensiven Forstkultur, die alle Stock-
werkstrukturen verwischende Verzahnung zwischen immergriinen Unter-
wuchsstrduchern, immer- und sommergriinen Lianen sowie den hainartige
Bestinde aufbauenden Eichenbiumen nicht so auffillig. Im Ubergangsbe-
reich zwischen der atlantischen und der subatlantischen Florenregion fithrt die
Kombination von hier noch wuchsfdhigen Immergriinen, insbesondere //ex
aquifolium, im Unterwuchs und dem zumindest in forstlicher Pflege weitge-
hend als Ein-Arten-Bestand ausgebildeten Rotbuchen-Hochwald zu einem
besonders in der kalten Jahreszeit eigenartigen Waldaspekt mit einer immer-
griinen Strauchschicht unter dem winterkahlen Kronendach des Hochwaldes.

Die kontinentale Verbreitungsgrenze der Stechpalme ist durch ihre relativ
geringe Frostresistenz bestimmt, welche bei -20 bis -22 °C liegt (CAL-
LAUCH 1983). Im atlantischen Klimagebiet wiederum verliert die im zen-
tralen bis 6stlichen Europa bestandsbildende Rotbuche gegeniiber den Eichen
an Konkurrenzkraft (ELLENBERG 1996). Der durch Wurzelbrut sehr ver-
mehrungsfreudige /lex erfahrt als Waldstrauch unter dem Schirm des Bu-
chenhochwaldes Vorteile in der standdrtlichen Raumkonkurrenz im Vergleich
zu den stirker von Lianen geprigten Eichen-dominierten Hainen. Vermutlich
bekam die Stechpalme erst durch den Eingriff des Menschen in die vormals
geschlossene Waldlandschaft des atlantischen Eichenmischwaldes und die
damit ebenfalls einhergehende relative Forderung der Buche bessere Ent-
wicklungsbedingungen (BEAULIEU et al. 1984). Die heutige Verbreitung
von llex aquifolium in Buchenwildern 146t vermuten, dafl die Pragung des
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Bestandsklimas durch die Baumschicht fiir die Vitalitdt des immergriinen
Unterwuchses recht forderlich ist, da hierdurch unter einem bereits etwas
kontinentaleren GroBklima eine durch hohe Luftfeuchte und ausgeglichene
Temperaturen geprégte, eher als atlantisch zu klassifizierende Kleinklimasi-
tuation gegeben ist. Andererseits ist das standdrtliche Lichtklima im Unter-
wuchs eines belaubten Buchenhochwaldes fiir eine stirkere photosynthetische
Produktionsleistung von Strduchern oft deutlich ungeniigend - strah-
lungsékologisch sollte somit fiir die in die Buchenwélder eindringende Stech-
palme eine Verschlechterung ihrer Existenzmdglichkeiten gegeben sein im
Vergleich mit den im Kronenraum stirker aufgelockerten Hainen des atlanti-
schen Klimabereiches. Der vegetationskundliche Befund beschreibt die
Stechpalme als Schatten- bis Halbschattenpflanze (OBERDORFER 1983;
SEYBOLD 1990). Ihr baumformiger Wuchs in lichten Eichenwéldern (POTT
1990) und ihre Beschriankung auf Strauchhthe in den im Stammraum eigent-
lich erheblich bessere Ausdehnungsmoglichkeiten offerierenden Buchen-
hochwilldem lassen vermuten, dal} die Vitalitdt von llex aquifolium an letzt-
genannten Standorten nicht unbedingt optimal ist. Die in vorliegender Studie
durchgefithrten Untersuchungen sollten das Ausmal} dieser moglichen Pro-
duktionsbeeintrichtigung der Stechpalme durch das standértliche Lichtklima
analysieren und den photosynthetischen Gaswechsel der Straucher an Licht-
standorten des Waldrandes, im Halbschatten und im Bestandsinneren nieder-
bergischer Buchenwilder erfassen. Vergleichend dazu wurde die entspre-
chende Produktionsleistung der die Baumschicht aufbauenden Rotbuche,
Fagus sylvatica L., bestimmt. Die Differenzen in der Produktionsfihigkeit
der beiden Makrophanerophyten sollten einen funktionellen Interpretations-
ansatz bieten fiir die differenzierte kleinrdumige Standortbehauptung und
-pragung durch den immergriinen //ex-Unterwuchs in den Buchenhochwil-
dern im Einzugsbereich der mittleren Wupper.

Material und Methode

Der photosynthetische CO,-Umsatz von llex aguifolium und Fagus sylvatica
wurde in einem fiir den niederbergischen Raum représentativen Hangbu-
chenwald auf Grauwacke im Weinsberger Bachtal, siidlich von Solingen,
untersucht. Es ist dies ein Nebental der Wupper mit Waldbestédnden des Lu-
zulo-Fagetum an den Talhdngen (HEIBEL et al. 1995), die auf basenarmer,
reichlich 1 m méchtiger Parabraunerde stocken (LOSCH et al. 1997/1998).
Das Standortklima des Untersuchungsraumes ist ausfithrlich in ASCHAN &
LOSCH (2000) beschrieben. Auf die dort gemachte Detailbeschreibung der
MeRsensorik und Datenerfassung wird verwiesen.

Untersuchungen zur Blattentwicklung, zum ontogenetischen Verlauf des
Chlorophyll-Gehaltes sowie zum Blattgaswechsel von llex aquifolium an
lichtokologisch unterschiedlichen Standorten fanden kontinuierlich im Frith-
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jahr und Frithsommer 1994 und sporadisch weiter zu anderen Zeiten des Jahres
statt. Die photosynthetische Produktionsleistung der Buchenblitter wurde im
Zeitraum zwischen 1994 und 1996 durch porometrische Gaswechselmessungen
an rund 40 Tagen quantifiziert, die liber die Vegetationsperiode verteilt waren.
Die letztgenannten Messungen erfolgten am Bestandsrand (Sonnenblétter) und
im Inneren (Schattenblitter) des untersuchten Buchenwaldes bei Solingen und
zusitzlich unter nahezu identischen standortklimatischen Bedingungen im
Neandertal bei Erkrath. Beprobt wurden ausdifferenzierte Blitter der Rotbuche
in Hohen zwischen 1 und 2 m iiber Bodenniveau,

Fir die Gaswechselanalyse kam ein CO,-/H,O-Porometer ADC-LCA4
(ADC/UK und Bernt/D) zum Einsatz. Es ist dies ein den CO,- und
H>O-Austausch von Bléttern in situ auf der Basis von spezifischer Infrarotab-
sorption messendes portables Gerét, bei welchem diese Parameter im Absolut-
modus gemessen und im Zeitverlauf gespeichert werden. Der im offenen
Durchsatz die — kurzzeitig in der MeBkiivette eingeschlossenen — Bltter tiber-
streichende Luftstrom wurde bei den Messungen aus dem Bestand in der Hohe
der jeweils beprobten Blitter angesaugt. Eine aktive Klimatisierung der Mef3-
kiivette erfolgte nicht, doch wurde der Aufbau eines Kiivettenklimas wihrend
der Blatteinschluf3zeiten durch hinreichende Ventilation des Porometerraumes
sowie durch Abschirmung der Meflkammer mit einem filir Infrarot-Strahlung
undurchldssigen Plexiglasschild verhindert. Kontrollmessungen ergaben, dal}
ohne direktes Auftreffen starker Sonneneinstrahlung die Organtemperatur selbst
eines fiir eine Stunde in der MeBkiivette eingeschlossenen Blattes die Tempe-
ratur von unbeeinflufiten Vergleichsbléttern nur um maximal 2 °C {iberstieg.

Der Gaswechsel der Blitter wurde jeweils in Tagesgéngen erfafit, aus deren
MefBwerten in der folgenden Analyse die Abhingigkeit der CO,-Aufnahme
vom jeweils einwirkenden Lichtangebot bestimmt wurde. Hierbei kam z.T. die
Vorgehensweise der Hiillkurvenanalyse (ASCHAN 1998, BUSCH & LOSCH
1998) zum Einsatz. AuBlerdem wurden fiir die Abhéngigkeit der Photosynthese
von der verfiigharen photosynthetisch aktiven Strahlung (PPFD) Lichttrep-
pen-Messungen erstellt, indem bei anndhernd konstanten Einstrahlungsbedin-
gungen der Lichteinfall auf das beprobte Blatt mit Neutralfiltern zunehmend
abgeschwicht wurde.

Da die immergriinen //ex-Blétter deutlich ldnger als eine Vegetationsperiode am
Strauch verbleiben, wurde bei den Messungen zwischen diesjdhrigen sich ent-
wickelnden, diesjdhrigen voll entwickelten und vorjdhrigen Bléttern unter-
schieden. Die Unterschiede zwischen ihnen wurden auf morphometrischem
Wege, insbesondere aber iiber die jeweiligen Chlorophyllgehalte quantifiziert.
Letztere wurden nach den Vorgaben von ARNON (1949) nach Acetonextrakti-
on aus den Bléttern spektroskopisch ermittelt.
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Ergebnisse

Blattentwicklung und -reifung sowie Strahlungsverhilinisse im Waldinneren
im Friihjahr

Der Laubaustrieb der Buchen setzt in der zweiten Aprilhélfte ein und ist nach
einem reichlichen Monat weitgehend abgeschlossen. Der Kronenschluf redu-
ziert die verfiigbare photosynthetisch aktive Strahlung im Bestandsinneren
auf nur rund 1 % der oberhalb des Waldes mefibaren Lichtverfiigbarkeit
(ASCHAN & LOSCH 2000). Insbesondere wird die in der Vorfriihlingszeit
oberhalb der Kronen und auf Bodenniveau des Waldes weitgehend gleichmi-
Bige Hiufigkeitsverteilung verschiedener Stufen der PhotonenfluBdichten
wihrend des Laubaustriebs flir das Bestandsinnere sehr asymmetrisch (Abb.
1): Oberhalb der Buchenkronen finden sich auch im Sommer sowohl im nied-
rigen wie im hohen Einstrahlungsbereich weitgehend dhnliche Haufigkeits-
verteilungen der Photonenverfiigbarkeit, nicht anders, als dies auch im Febru-
ar/Mérz der Fall ist. Photonenangebote zwischen 200 und 1000 pmol m™ s™
sind in beiden Zeitrdumen relativ hdufig, entsprechend der mittleren Sonnen-
einstrahlung tagsiiber. Die niedrigeren Einstrahlungswerte stammen von den
Morgen- und Abendstunden; PPFD-Werte deutlich iiber 1000 pmol Photonen
m™ s werden an Sonnentagen erreicht. Solch hoher Lichtgenuf ist selten auf
dem Niveau des Waldbodens. Mittlere bis méBig hohe Strahlungsintensitéten
stehen jedoch dem Unterwuchs des Waldes vor der Blattentfaltung im Kro-
nenraum wihrend mehr als der Hélfte der gesamten Lichtphasenzeiten zur
Verfligung. Dies ist drastisch verdndert nach Kronenbelaubung: Nunmehr
herrscht wihrend 90 % der gesamten Tageszeit ein Angebot an photosynthe-
tisch aktiver Strahlung von unter 20 pmol Photonen m™~ s™' vor. Auch wih-
rend der restlichen Zeit kdnnen hauptsidchlich nur Schwachlichtsituationen
unter 100 umol Photonen m™ s™' registriert werden; direkter Einfall von Son-
nenstrahlen auf den Waldboden stellt die Ausnahme dar.

Auch beim immergriinen //ex setzt die Neuanlage von Blattern im Hochftiih-
ling ein, im Bestandsinneren etwas frither als am Bestandsrand. Geméifl Be-
probungen an grofien, weitgehend freistehenden //ex-Biischen erhght sich die
durchschnittliche Fliache neuer Blétter von Anfang Mai bis Mitte Juli von
rund 2 cm? auf reichlich 25 cm?, das Trockengewicht von 0,05 auf 0,4 g, das
Sattigungsgewicht von 0,1 auf 1,4 g. Der relative Wassergehalt nimmt wih-
rend dieser Blattreifung und wihrend der weiteren Monate kontinuierlich von
nahezu 4/5 des Sittigungsgewichtes auf nur noch rund die Hilfte dieses
Wertes ab. Die [/ex-Blitter werden somit wihrend ihrer Ausdifferenzierung,
aber auch noch weiterhin wihrend ihres ersten Lebensjahres, zunehmend
skleromorpher. Thr Hartlaubcharakter wird dabei bereits in der Zeitspanne
zwischen Anfang Mai und Mitte Juli verdoppelt. Ein Parallelanstieg ist beim
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Chlorophyligehalt zu verzeichnen, welcher blattflichenbezogen in diesem
Zeitraum von 0,04 mg cm™ auf knapp 0, 1 mg cm™ ansteigt. Die zeitgleiche
Erhéhung der Blatttrockenmasse fiihrt dazu, dafl die trockengewichtsbezoge-
nen Chlorophylligehalte tiber diesen Zeitraum wesentlich weniger variieren.

oberhalb des Bestandes oberhalb des Bestandes
100 100
804 80
# 60~ & 60
2 401 < 40
< <
204 ﬂ 20+
0 r‘j%—q‘ljlr—l‘l ; ]HI’_I o /M 1 [—] ﬂﬂﬂ
T H T L T T T
100 Bodenniveau 100 Bodenniveau
304 804
® 504 = g0
£ 404 2 40
< <
20+ 204
N et I N s P
o' o o'lo o ©o'lo' o o'lo o o ' o'lo o'
®= 888§ 388 = RB8 8888 E
e g - &
PPFD-Klasse [ pmol Photonen m2s1 | PPFD-Klasse [ pmol Photonen m2s71 ]

Abb 1. Prozentuale Haufigkeit des Auftretens von photosynthetisch wirksamer Sonnenstrahlung
(PPFD) unterschiedlicher Intensitiat (Klassengruppierung 1-10, 10-20, 20-60 ...
1000-2000 pmol Photonen m™ s') oberhalb des Kronenraums (oben) und auf Bodenni-
veau des untersuchten Waldes (unten) vor (bis Ende April; links) und nach (ab Ende
Mai, rechts) dem Laubaustrieb der Rotbuchen.

Deutliche Gruppenunterschiede ergeben sich hingegen, wenn die Chloro-
phyllgehalte der ausgereiften Blitter von lichtexponierten Waldrandstandor-
ten, aus Halbschattenpositionen und von Jlex-Striuchern aus dem Waldesin-
neren verglichen werden. Sie sinken in dieser Reihenfolge ab von Mittelwer-
ten bei 6,8 mg Chlorophyll ¢! TG iiber Werte um 6,4 mg Chlorophyll g TG
auf einen Durchschnitt von 5,3 mg Chlorophyll g TG.

Morphologie und Anatomie der //ex-Blitter sind ebenfalls in starkem Ausmaf
von der Lichtgunst der jeweiligen Standorte geprigt. Generell sind Lichtblét-
ter dicker, stdrker gewellt und stirker bestachelt als Schattenblitter. Im
Blattquerschnitt ist, gem@B der allgemeinen Charakteristik von Schattenblét-
tern, bei diesen das Palisadenparenchym mit in der Regel nur zwei Zell-
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schichten erheblich geringméchtiger entwickelt als bei den Lichtblittern, wo
mindestens drei, meist aber vier Schichten Palisadenzellen iibereinander an-
geordnet sind. Die Dichte der tief unter das Kutikulaniveau eingesenkten und
von kriftigen Vorderhornchen iiberwlbten Stomata ist dagegen bei Blittern
unterschiedlicher lichtokologischer Provenienz nicht signifikant unterschie-
den.

CO,-Gaswechsel von flex aquifolium

Die standortlich verfiigbare Strahlung prigt sehr wesentlich den CO,-Umsatz
der Stechpalme, wie der Vergleich dreier Tagesgidnge am 13., 16. und
20.5.1994 von jungen, noch hellgriinen //ex-Blittern illustriert (Abb. 2).
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Abb. 2: Tagesginge von Netto-Photosynthese bzw. Atmung (oben) von frisch ausdifferenzierten
Ilex-Blattern unter den Lichtbedingungen (unten) am Schatten-, Halbschatten- und
Lichtungs-Standort (Messungen jeweils am 13., 20. und 16.5.1994).

Diese sind durchwegs sehr wasserreich (knapp 80 % FG) und vergleichsweise
weichlaubig, mit Chlorophyll-Gehalten von 6,6 bis 8 mg g” TG. Im Waldesin-
neren reicht das durchschnittliche PPFD-Angebot um 30 pmol m? s ganztigig
nicht aus, um die Blattatmung zu kompensieren. Das Lichtklima im Halbschat-
ten, mit PPFD-Werten zwischen 50 und 150 umol Photonen m? s erlaubt
dagegen bereits liber lingere Zeitrdume des Tages eine Netto-CO,-Aufnahme.
Diese ist schlieBlich noch erheblich umfangreicher am Lichtungsstandort. Thr
Tagesdurchschnitt belduft sich am Halbschatten-Wuchsort auf durchschnittlich
2,9 mmol CO, m™ h'l, wobei der fiir die Assimilation verfligbare Zeitraum sich
durch nachmittags einsetzenden Dauerregen verkiirzte (mittlerer stiindlicher
Photoneneintrag: 0,23 mol m™ h™). Am Lichtungsstandort wurde an vergleich-
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bar alten und in der Struktur dhnlichen Bldttern bei ldngerfristigen Einstrah-
lungsraten von mehr als 400 umol Photonen m™ s (mittlerer stiindlicher Pho-
toneneintrag: 1,6 mol m? h'l) ein CO,-Gewinn im gleichen Zeitraum von 6
mmol CO, m™ h™ ermittelt. Dies bedeutet durchschnittliche Lichtnutzungs-
koeffizienten der Photosynthese junger /lex-Blitter im halbschattigen Bestand-
sunterwuchs in der GréBenordnung von 12,6 mmol CO, (mol Photonen)‘l, am
lichtreichen Waldrandstandort von 3,8 mmol CO, (mol Photonen)'l. Jugend-
blétter unter einem miBig lichtdurchldssigen Kronenschirm kénnen somit das
dort spérlicher verfligbare Licht besser nutzen als voll besonnte gleichalte
Blitter von flex-Strauchern im Freistand.

Unter Einstrahlungsbedingungen unter den noch unbelaubten Buchenkronen,
die der Waldrandsituation im Mai nahezu vergleichbar sind (21.4.94: mittlere
stiindliche PPFD-Summe 1 mol Photonen m™ h™), kommen einen Monat friiher
die Vorjahresblitter eines im Waldesinneren wachsenden fiex-Busches auf eine
mittlere Rate der Nettophotosynthese von 5,6 mmol CO, m? h™". Der Lichtaus-
nutzungskoeffizient der Photosynthese betrdgt somit 5,6 mmol CO, (mol Pho-
tonen)”. Damit zeigen die Vorjahresblitter von lex unter den noch blattlosen
Buchenkronen eine Effizienz der Lichtnutzung, die hiher als die der Jugend-
bl&tter im besonnten Freistand, aber geringer als die der neu ausgetriebenen
Bléditer im Halbschatten des Kronenraumes bei fortgeschrittenerem Lau-
baustrieb ist.

Ende Mai ergibt der Vergleich zwischen einem frith ausgetriebenen (Wasserge-
halt 79 % FG; Chlorophyll-Gehalt 6,6 mg ¢ TG) und einem vorjahrigen (Was-
sergehalt 52 % FG; Chlorophyll-Gehalt 4,4 mg g’ TG) Ilex-Blatt am Halb-
schattenstandort die etwa zweifache Assimilationsrate beim diesjéhrigen im
Vergleich mit dem édlteren Blatt (Abb. 3).
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Abb. 3: CO,-Gaswechsel am 30.5.1994 eines diesjéhrigen (Jinks) und eines vorjahrigen (rechts)
llex- Blattes am Halbschattenstandort.
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Im schattigen Waldesinneren allerdings, bei ldngerfristigen PPFD-Werten
zwischen 10 und 20 pmol Photonen m s'l, iiberschreitet der CO,-
Gaswechsel der Vorjahresblétter den Kompensationspunkt um rund 0,3 pmol
CO, m™ s, womit ein Netto-CO,-Gewinn gegeben ist. Die Gaswechselraten
der inzwischen knapp zwei Monate alten diesjdhrigen Blétter bleiben dagegen
um 0,6 pmol CO, m 2 s unterhalb der Nullinie, was einen Net-
to-Substanzverlust bedeutet (nicht abgebildete vergleichende Messungen am
1.6.1994). Der katabolische CO,-Umsatz der noch nicht verhérteten Blatter
ist somit deutlich héher als derjenige der ausgewachsenen Vorjahresblitter,
obgleich letztere ein wesentlich hoheres spezifisches Blattgewicht besitzen —
dies freilich hauptsdchlich infolge der stark erhhten (metabolisch weitge-
hend inaktiven) Zellulosemasse der Zellwinde und der méchtigen Kutikula.

Das hohe Ausmalfl der Reduzierung der Netto-Photosynthese durch starke
katabolische CO»-Freisetzung in den sich noch ausdifferenzierenden
Ilex-Blittern im ersten Frithjahr ihrer Existenz wird deutlich, wenn der Tage-
sumsatz an CO, bei Blittern mit hohem (sich noch entwickelnd) und niedri-
gem (ausdifferenziert) Wassergehalt gegen die pro Tag verfiigharen
PPFD-Summen aufgetragen wird (Abb. 4).
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Abb. 4: Abhiingigkeit der Tagessummen des CO,-Umsatzes von vorjahrigen (Kreise, gestri-
chelte Ausgleichslinie) und diesjdhrigen (Punkte, durchgezogene Ausgleichslinie)
Ilex-Blittern von den Tagessummen der photosynthetisch aktiven Einstrahlung (Mef-
daten aus dem Zeitraum Mai—Juli 1994).

Der CO,-Gewinn der jiingeren Blitter ist dabei um rund ein Dritte]l niedriger
als derjenige der erwachsenen Blitter. In diesem Vergleich sind die Daten
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vcen Blittern aufgenommen, welche anatomisch nicht als ausgesprochene
Sc hattenblitter zu charakterisieren sind. Voll entwickelte Schattenblétter
er x-eichen generell nur die Umsatzraten der jungen, noch wenig skleromor-
plz en Sonnenblitter, wenngleich ihre Lichtausnutzungseffizienz wesentlich
h& her ist.

Die Abhingigkeit des CO;-Umsatzes von
der Einstrahlung wird des weiteren
i erheblich vom herrschenden Tempe-
1 schatentiar | raturklima gepriigt. Im Sommer werden
bei einem auBerhalb des Waldes stehen-
y den hochwiichsigen /lex-Baum maximale
i Lichtséttigungsraten der Nettophoto-
1 P synthese der Sonnenblitter von knapp 6
64 umol CO, m™ s™! bei Einstrahlungsraten
5 Sennenblatt von mehr als 600 umol Photonen m? s
N erreicht. Bei winterlichen Temperaturen
N um den Nullpunkt betrdgt die Aufnahme-
N rate der immergrijn?en llex-Blatter maxi-
0 mal 3 pmol CO, m™ 57", Die dafiir ndtige
a8 : Einstrah-lungsintensitdt ist von der im

0 200 400 600 800 1000 Sommer nicht wesentlich unterschieden
PPED [ umol Photonen m-2s-1] (Abb 5)

E Sonnenblatt

COy-Austauschrate [ pmol COpm2s1]

At>b. 5: Abhdngigkeit des CO,-Gaswechsels von flex aquifolium vom Angebot an photosynthe-
tisch aktiver Strahlung bei winterlichen Gefrierpunktstemperaturen und sommerlich ge-
méBigten Temperaturen um 23 °C.

C€),-Gaswechsel von Fagus sylvatica und Ilex aquifolium im Vergleich

A wach der CO,-Gaswechsel von Buchenblittern wird wesentlich von den herr-
sc henden Einstrahlungsbedingungen geprigt. Fiir weitgehend vergleichbare
PEPFD-Angebote am strahlungsexponierten Waldrand und im Bestandesinne-
ren sind in Abb. 6 repridsentative sommerliche Tagesverldufe des
CO,y-Umsatzes von Fagus- und llex-Blittern einander gegeniibergestellt. In
al Zen Fillen handelt es sich um den Gaswechsel voll ausdifferenzierter Blét-
tex, deren Anatomie eine intermedidre Stellung zwischen extremen Sonnen-
urzd extremen Schattenblittern einnimmt. Im Falle des Schattenstandortes
herrscht ein nur kurzfristig durch hdheren Lichteinfall unterbrochenes, lang-
fr 2 stig aber niedriges Lichtangebot. Am Sonnenstandort iiberschreiten die
PEPFD-Ausbeuten zumindest knapp 2 Stunden um die Mittagszeit deutlich die
L & chtsittigungswerte des Gaswechsels sowohl der Buchen- wie auch der
St echpalmen-Blitter. Der beprobte [lex-Strauch wuchs auflerhalb des ge-
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Abb. 6: Vergleich von Tagesgidngen des CO,-Gaswechsels von flex aquifolium und Fagus
sylvatica unter hohen und geringen Einstrahlungsbedingungen.

schlossenen Waldbestandes und zeigte generell CO,-Umsitze, die iiber denen
der Stechpalmen-Pflanzen im Vegetationsbestand lagen (vgl. dhnlich hohe
Raten der Blitter des Solitir-Exemplars bei den der Abb. 5 zugrundeliegen-
den Messungen). Kurzzeitige Reduzierung der Einstrahlung am Sonnen-
standort ebenso wie ihre kurzzeitige Erhohung am Schattenstandort fithrt bei
beiden Pflanzenarten zu Verminderungen bzw. Erhshungen des CO,-Um-
satzes der Blitter - deutliche Indizien fiir die generell herrschende Lichtlimi-
tierung der Photosynthese. Deren blattflichenbezogene Maximalraten sind
Jjedoch typischerweise im Falle der Buche um gut 1/3 héher als bei der Stech-
palme, ein Hinweis auf eine hohere Effizienz des photosynthetischen Appa-
rates der Fagus- im Vergleich mit dem der /lex-Blitter. Dies belegen auch die
wihrend der Vegetationsperiode und bei représentativen Tagesgangmessun-
gen des Gaswechsels an Sonnen- und Schattenblittern der Buche ermittelten
Héchstmengen des CO,-Umsatzes im Vergleich mit denen von voll ausdiffe-
renzierten diesjihrigen I/ex-Blittern im Sommer (Tab. 1). Die Maximalraten
der CO,-Aufnahme, die die Sonnenbliiter der Buche kurz vor Blattfall noch
erreichen konnen, liegen dabei in der gleichen GréBenordnung wie die der
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Schattenblitter der Buche zum Zeitpunkt ihrer héchsten Leistungstihigkeit
im Juli/August. Die Umsiitze des letztgenannten Blattyps sind kurz vor dem
herbstlichen Blattabwurf auf weniger als die Hilfte der sommerlichen Gas-
wechsel-Intensitit gefallen. Bei den Sonnenbléttern ist dieses Alterungssymp-
tom weniger drastisch.

Diskussion

Die gaswechselanalytisch bestimmten CO,-Umsatzraten von [lex und Fagus
quantifizieren die photosynthetische Assimilationsleistung einzelner Blétter.
Fiir die Rotbuche liegen aus etlichen umfangreichen Studien im mitteleuro-
pdischen Raum Vergleichswerte vor, in die sich die eigenen MefBdaten gut
einfiigen. So ergaben Messungen an Sonnenkronen-Blittem von Rotbuchen
im Solling Maximalwerte der Nettophotosynthese zwischen 6 und 6,5 pmol
CO, m* s'l, Schattenblitter wiesen Maximalraten von 4 pmol CO, m?s! auf
(SCHULZE 1970). SCHULTE (1992) nennt fiir die gleiche Lokalitdt Span-
nen von 5,5 bis 9,4 umol CO, m~2 s im Falle der Sonnenblitter und 4,1 bis
7,2 umol CO, m? 5! im Falle der Schattenbldtter, Extremwerte, die gut mit
den Messungen im Bergischen Land iibereinstimmen. Hier wie dort handelt
es sich um 100 bis 140 Jahre alten Hochwald mit Buchen-Naturverjiingung.
Die eigenen Messungen wurden allerdings im Traufbereich der Kronen
durchgefiihrt, nicht, wie im Solling, im oberen Kronenraum des Bestandes.
Offensichtlich besteht jedoch kein Unterschied zwischen der Umsatzrate von
Blittern im bodennahen Raum und im Wipfelbereich, vorausgesetzt, die
einwirkenden mikroklimatischen Bedingungen sind vergleichbar. So berichtet
auch RINDERLE (1990) von Messungen an einer 40jéhrigen Solitdrbuche

Datum Sonnenblétter ] Schattenblétter
Gaswechselrate [pmol CO, m™ 57
12.5.95 5.7
28.6.95 5.9
20.7.95 8.5
29.7.95 7,2
8.8.95 8.4
9.8.95 6,5
6.9.95 7,6
17.9.95 4,9
2.10.95 2,8
13.10.95 6,9
Ilex im Juni / Juli 3-45

Tab. 1: Maximalraten der Nettophotosynthese von Buchenblittern an ausgewihlten, reprisen-
tativen Tagen withrend der Vegetationsperiode
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iiber Maximalwerte der Sonnenblatt-Photosynthese um 9 pmol CO, m™ s~
und Schattenblatt-Umsatzraten von 4 pmol CO, m™ s, Bei Séattigung der
Umsatzraten steigt auch die Nettophotosynthese der von KUPPERS &
SCHNEIDER (1993) untersuchten Buchen-Jungpflanzen auf Werte iiber 8
umol CO, m™ st Abgesehen von Extremwerten eines auflerhalb des Waldes
stehenden /lex-Strauches bis zu reichlich 6 umol CO, m™ s (Abb. 6) errei-
chen die Stechpalmenblitter in der Regel Hochstwerte des CO,-Gaswechsels
von nur 3 bis 4 pmol CO, m™ s Thr flichenbezogener Chlorophyllgehalt ist
dabei mit mittleren Werten von 0,06 mg cm™ rund dreimal hoher als der der
Sonnenblitter der Buchen im Solling (rund 0,02 mg cm™; SCHULZE 1970).
Auch fiir die beiden die bergischen Luzulo-Fageten prigenden, einerseits
sommer-, andrerseits immergriinen Makrophanerophyten gilt somit die Gene-
ralisierung SCHULZEs (1982), dafl die Photosyntheseleistung der Fallaub-
pilanze stets hher ist als die der immergriinen Art. Im generellen Vergleich der
Belaubungsformen gilt allerdings auch, daB die Stoffinvestition in die Blattor-
gane bei saisonkahlen Sippen deutlich héher ist als bei Taxa mit ldngerlebigen
Bldttern. Als Folge davon muf} der langfristige Netto-Produktionsgewinn bei
beiden Existenztypen somit nicht libermidBig stark divergieren (ELLENBERG
etal. 1986).

Fiir llex aquifolium als Strauchschichtbildner im Buchenhochwald machen die
lichtokologischen Befunde der Gaswechsel-Messungen im Weinsberger
Bachtal deutlich, daB der gegeniiber der Baumschicht-Art andere Belaubungs-
modus im bedeutsamen Ausmal die standértliche Koexistenz der beiden Holz-
gewichse ermdglicht oder zumindest stabilisiert: In der winterkahlen Periode
des Buchenbestandes ist den Stechpalmen-Strauchem bei besseren Lichtver-
haltmissen als im Sommer trotz tiefer Temperaturen ein betrichtlicher Stoffge-
winn moglich (Abb. 5). Dies mag Reserven bringen, die katabolische Verluste
abpuffern, welche in der folgenden Vegetationsperiode vor allem fiir den Laub-
neuaustrieb von //ex offenbar nicht vermeidbar sind. Im schattigen Unterwuchs
muB diese Blattentfaltung und -reifung véllig aus den vorhandenen Kohlenhy-
drat-Reserven gespeist werden: In der Tagesbilanz des Gaswechsels iiberwiegt
in der ersten Vegetationsperiode der llex-Bldtter meistens die Atmung. Nur die
voll entwickelten Blitter sind gegen Ende ihrer ersten Vegetationsperiode so-
wie durchgehend im zweiten Jahr ihrer Existenz in der Lage, die geringe Ein-
strahlung im Waldesinneren photosynthetisch so effizient zu nutzen, daB zu-
mindest eine Kompensation der Atmung und mitunter sogar eine positive Gas-
wechselbilanz erreicht werden.

Unter dem deutlich besseren Strahlungsangebot an Halbschatten- und Lich-
tungsstandorten sind es dagegen gerade die jungen Blitter, die die hochste
Photosyntheseleistung erzielen. Ihre relative Uberlegenheit gegeniiber dlteren
Bldttern mag auch von Schidigungen herriihren, welche diese wahrend threr
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langen Lebenszeit an den lichtreicheren, gleichzeitig aber auch gegen abiotische
Extreme exponierteren Standorten erlitten haben. So fand CALLAUCH (1983),
daf ungehinderte Sonneneinstrahlung die Ausbildung von Frostschdden bei der
Stechpalme fordert. LANGE (1961) betont freilich, daB es die noch wenig
skleromorphen Blatter des laufenden Jahres sind, die bereits bei niedrigeren
Temperaturen gegen Hitzeeinwirkung anfilliger sind als dltere J/ex-Blitter.

Es lafit sich so generalisieren, dal im Schattenraum des Waldbestandes die
dlteren Blitter von flex aquifolium eine positive Stoffbilanz ermdglichen, an
Standorten héherer Einstrahlung hingegen die jungen Blatter die héhere Photo-
syntheseleistung erbringen.

Auch unter einem weitgehend geschlossenen Kronendach herrschen nie kon-
stante Lichtbedingungen. Lichtflecken treten zu etwa 10 % der Zeit eines
Tages auf, sie konnen bis zu 90 % des gesamten standortlichen Strahlungs-
gewinns erbringen (CHAZDON 1988). Nach SCHULZE (1972) ist jedoch fiir
den Krautpflanzen-Unterwuchs eines Luzulo-Fagetums die Photosynthese bei
schwachem durchschnittlichen Lichtgenufl bedeutsamer als das hohe Strah-
lungsangebot wihrend sporadisch auftretender Lichtflecken. Denn hinrei-
chende Stomatadffnung und vollstdndige photosynthetische Induktion benéti-
gen mehr Zeit (15 bis 30 Minuten) als ein Lichtfleck andauert. Schnell auf-
einanderfolgende Lichtflecken konnen allerdings zu einer deutlichen Aktivi-
téts-Steigerung des photosynthetischen Apparates fithren (KUPPERS &
SCHNEIDER 1993) und eine "postilluminative Kohlenstoff-Fixierung" er-
mdglichen, solange noch Reduktionsédquivalente aus der Starkiichtphase fiir
die photosynthetische Dunkelreaktion vorhanden sind (CHAZDON &
PEARCY 1986; SCHNEIDER et al. 1993).

Wie weit flex aquifolium aus solch kurzfristiger Lichtfleckendynamik im
Waldunterwuchs existenzbedeutsame Vorteile zu ziehen vermag, kénnen nur
einschldgige Spezialversuche kldren. Immerhin wird aus den normalen Ta-
gesgang-Messungen des CO,-Gaswechsels klar, daB die Stechpalme im Wal-
desinneren nicht allzu produktionskréftig ist, dafl ihre Blétter im strahlungs-
exponierten Freistand die hochsten Gaswechselraten erreichen. Hier aber
konnen die im subatlantischen Raum weniger milden Wintertemperaturen die
Vitalitdt der Art beeintrichtigen (CALLAUCH 1983). Das Zusammenspiel
von artspezifischen Licht- und Temperaturanspriichen engt so die Nische des
optimalen Vorkommens von Ilex aguifolium am Westabfall der zentraleuro-
pdischen Mittelgebirgskette ein auf die Halbschattenstandorte der Rénder und
Lichtungen des dominierenden Buchen-Hochwaldes. Vegetative Ausbreitung
hinein in den geschlosseneren Bestand, stirkere Schattenvertréglichkeit der
Photosynthese von zwei- bis dreijdhrigen Bléttern sowie die produktionsbio-
logische Nutzung der Lichtverfiigbarkeit in der kalten Jahreszeit unter den
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dann winterkahlen Buchenkronen erméglichen prinzipiell die //ex-Existenz in
Gebiuischform, aber nicht als Bdume, auch im Waldesinneren. Die vermin-
derte Vitalitdt dieser Stechpalmen wird allerdings am weitgehenden Fehlen
von Bliiten und Friichten bei diesen Pflanzen deutlich.
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