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

Ilex uqitifoliioii baut wesentlich die Strauchschicht in deii Luzulo-Fageten des Bergisclien Landes 
auf. Sein CO?-Gasweclisel sowie der von Fugzrs syli~uticu wurden mit poronietrischen Messungen 
während der Frühjahrs- und Sommermonate ermittelt. Zur Untersucliung kamen frisch entfaltete, 
ausgereifte diesjährige sowie vorjährige Blätter von Ilex-Pflanzen an Schattenstandorteii im 
Waldesiniieren, an Halbscliatteii-Staiidorten sowie au voll sonnenexponierten Wuchsorten. Nur 
an der letztgenaiinten Lokalität konnten CO2-Umsatzraten bis zu 6 pno l  COL ni-' s-' gemessen 
werden; an deii andere11 Standorten wurden nur Werte von 3 bis 4 pmol CO? in-2 s-' erreicht. Die 
Maxinialrateii des CO2-Gasweclisels bei Fugirs kamen dagegen bis auf 8,5 pinol CO2 ni' s-' bei 
deii Sonnen- und 7,2 pmol CO2 m -  s-' bei den Schatteiiblättein. Im Waldesinneren sind es die 
älteren Blätter von Ilex, die eine positive Bilanz der Kohlenstoffunisätze erreichen. Aii Standor- 
ten Iiölierer Einstrahlung erbringeii dagegen die jungen Blätter die höhere Pliotosyiitlieseleistuiig. 
Aus der Frostgefalirdung von Iles an1 exponierten Offenstandort und der Produktioiisliiiiitierung 
iin Inneren eines geschlossenen Waldbestandes resultiert so die optimale Existeiiznisclie der Art 
irn kontinentalen Grenzbereicli ihrer Verbreitung: Es sind dies aufgelockerte Waldränder und 
Bestandsaufliclituiigeii; wo einerseits eine Kir gute Pliotosy~itheseleistungen liiiireicliende Liclit- 
eiiistraliluiig gegeben ist, das Temperaturklinia im Bestand andererseits besser gegen Frostes- 
treme schützt. 

Abstract 

Ilex uqirfoliiriii (Iiolly) f o r m  tlie slirub layer of tlie Luzulo-Fageh~ni forests on western slopes of 
tlie Bergisclies Land niountaiiis (Nordrliiiie-Westplialia, Gerniany). CO2 gas escliange of tliese 
slirubs aiid of Fugits syhvzficu was iiieasured porometrically during spring aiid summer. Tlie 
dependeiicy of CO2 gain oti tlie local liglit irradiation was aiialysed for freslily developped, 
current year, and previous year leaves of holly. Tlie CO> uptake reached ~iiasiiiial rates of 3 - 4 
pniol CO2 n i L  s-L in tlie forest and up to 6 pnol  CO1 ni-2 s-' in free-standing plaiits. Maximal iiet 
photosyntliesis rates of Fugirs sjhcrticu suii and shade leaves were 8.5 and 7.2 pnol  CO2 m-' s-': 
respectively. Utilization also of low irradiaiices by old leaves enables Ilex slirubs in tlie forest 
understory to reacli a positive carboii balance tliougli growing with a reduced vitality. At tlie 
forest niargins under half-sliade aiid in tlie Open under full siinlight it is tlie pliotosyntlietic acti- 
vity of youiig leaves tliat Comes to tlie Iiigliest CO2 gaiii. Ilex iii an Open stand inay suffer, Iiowe- 
ver, from low Iiabitat temperatures. Tlie optimal niclie of Iiolly at tlie coiitinental cliorological 
borderliue, tlie westcrn slopes of tlie Ceiitral Eoropean lower inountaiii ranges, is coiifiiied there- 
fore to forest edges aiid sinall cleariiigs of tlie beecli high forests wliere liglit cliiiiate is just 
suitable for a sufficient pliotosyntlietic carboii gain wliereas tlie buffered stand inicroclimate 
gives protection against frost daiiiage. 



Einleitung 

Die niederbergischen Buchenwälder auf saurem Wuchssubstrat (hervorge- 
gangen vorwiegend aus Grauwackeverwitterung) sind gegenüber vergleichba- 
ren Beständen in anderen Mittelgebirgsgegenden Deutschlands floristisch 
durch einen mitunter sehr dichten Unterwuchs von Ilex ugziifolizi~n L. ausge- 
zeichnet (FOERSTER 19 16, HEIBEL et al. 1995). Dieser Baumstrauch, die 
Stechpalme, kann - zusammen mit dem Efeu, Hedem helix - als ein letzter 
Überrest der im Tertiär das europäische Waldbild prägenden immergrünen 
Laurophyllenvegetation angesehen werden. Sie ist als Vegetationstyp rezent 
nur noch auf den mittelatlantischen Inseln (Kanaren, Madeira und Azoren) in 
Form artenarmer Lorbeerwälder anzutreffen (CIFFERI 1962). Zwischen dem 
dortigen Ilex perudo s.1. und dem festländischen Iles crqzrifolizin~ bestehen 
enge verwandtschaftliche Beziehungen (ANDREWS 1984, CUENOUD et al. 
2000). Im hochatlantischen Klimabereich der britischen Inseln ist der immer- 
grüne Buschwaldaspekt mit Ilex, Hederu, S~nilux und Tu~nzis, in Irland lokal 
auch mit Arbzdzrs sowie dem neuerdings sich stark ausbreitendem neophyti- 
schen Rl1odode17dro11 ~ O M ~ ~ C Z I I I I ,  in enger Durchdringung mit dem Ei- 
chen-Fallaubwald zu finden. Auf dem Kontinent ist, zumindest aufgrund der 
hier allerorten den Wald prägenden intensiven Forstkultur, die alle Stock- 
werkstrukturen verwischende Verzahnung zwischen immergrünen Unter- 
wuchssträuchern, immer- und sommergrünen Lianen sowie den hainartige 
Bestände aufbauenden Eichenbäumen nicht so auffällig. Im Übergangsbe- 
reich zwischen der atlantischen und der subatlantischen Florenregion fuhrt die 
Kombination von hier noch wuchsfahigen Immergrünen, insbesondere Ilex 
uqzrifolizrm, in1 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- 
grünen Strauchscliicht unter dem winterkahlen Ibonendach 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 iin zen- 
tralen bis östlichen Europa bestandsbildende Rotbuche gegenüber den Eichen 
an  Konkurrenzkraft (ELLENBERG 1996). Der durch Wurzelbrut sehr ver- 
mehrungsfreudige Iles erfahrt als Waldstrauch unter dem Schirm des Bu- 
chenhochwaldes Vorteile in der standörtlichen Raurnkonkurrenz im Vergleich 
zu den stärker von Lianen geprägten 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 Förderung der Buche bessere Ent- 
wicklungsbedingungen (BEAULIEU et al. 1984). Die heutige Verbreitung 
von Ilex uqzrifoliz~r~~ in Buclienwäldern läßt vermuten, daß die Prägung des 



Bestandsklimas durch die Baumschicht für die Vitalität des immergrünen 
Unterwuchses recht förderlich ist, da hierdurch unter einen1 bereits etwas 
kontinentaleren Großklima eine durch hohe Luftfeuchte und ausgeglichene 
Temperaturen geprägte, eher als atlantisch zu klassifizierende ICleinklimasi- 
tuation gegeben ist. Andererseits ist das standörtliche Lichtklima im Unter- 
wuchs eines belaubten Buchenliochwaldes für eine stärkere photosynthetische 
Produktionsleistung von Sträuchern oft deutlich ungenügend - strah- 
lungsökologisch sollte somit für die in die Buchenwälder eindringende Stech- 
palme eine Verschlechterung ihrer Existenzinöglichkeiten gegeben sein im 
Vergleich mit den im IQonenraum stärker aufgelockerten Hainen des atlanti- 
schen IClimabereiches. Der vegetationsk~indliche Befund beschreibt die 
Stechpalme als Schatten- bis Halbschattenpflanze (OBERDORFER 1983; 
SEYBOLD 1990). Ihr baumförmiger Wuchs in lichten Eichenwäldern (POTT 
1990) und ihre Beschränkung auf Strauchhöhe in den im Stammraum eigent- 
lich erheblich bessere Ausdehnungsmöglichl<eiten offerierenden Buchen- 
hochwäldem lassen vermuten, daß die Vitalität von Ilex uqlii$olium an letzt- 
genannten Standorten nicht unbedingt optimal ist. Die in vorliegender Studie 
durchgeführten Untersuchungeii sollten das Ausmaß dieser möglichen Pro- 
duktionsbeeinträchtigun~ der Stechpalme durch das standörtliche Liclitklitna 
analysieren und den photosynthetischen Gaswechsel der Sträucher an Licht- 
standorten des Waldrandes, im Halbschatten und in1 Bestandsinneren nieder- 
bergisclier Buchenwälder erfassen. Vergleichend dazu wurde die entspre- 
chende Produktionsleistung der die Baumschicht aufbauenden Rotbuche, 
Frrgzrs syli~crt~crr L., bestimmt. Die Differenzen in der Produktionsfahigkeit 
der beiden Makrophanerophyten sollten einen funktionellen Interpretations- 
ansatz bieten für die differenzierte kleinräumige Standortbehauptung und 
-prägung durch den irninergrünen Ilex-Unterwuchs in den Buchenhochwäl- 
der11 iin Einzugsbereich der mittleren Wupper. 

Material und Methode 

Der photosynthetische CO2-Umsatz von Ilex uqzi~folizi~n und Fugus syhxhca 
wurde in einem für den niederbergischen Raum repräsentativen Hangbu- 
chenwald auf Grauwacke im Weinsberger Bachtal, südlich von Solingen, 
untersucht. Es ist dies ein Nebental der Wupper mit Waldbeständen des Lu- 
zulo-Fagetum an den Talhängen (HEIBEL et al. 1995), die auf basenarmer, 
reichlich 1 m mächtiger Parabraunerde stocken (LÖSCH et al. 199711998). 
Das Standortklima des Untersuchungsraumes ist ausführlich in ASCHAN & 
LOSCH (2000) beschrieben. Auf die dort gemachte Detailbeschreibung der 
Meßsensorili und Datenerfassung wird verwiesen. 
Untersuchungen zur Blattentwiclilung, zum ontogenetischen Verlauf des 
Chlorophyll-Gehaltes sowie zum Blattgaswechsel von Ilex crqirfolizrni an 
lichtökologisch unterschiedlichen Standorten fanden kontinuierlich in1 Früh- 



jahr und Frühsommer 1994 und sporadiscl-i weiter zu anderen Zeiten des Jahres 
statt. Die photosynthetische Produktionsleistung der Buclienblätter wurde im 
Zeitsaum zwischen 1994 und 1996 durch porometrische Gaswechselmessungen 
an rund 40 Tagen quantifiziert, die über die Vegetationsperiode verteilt waren. 
Die  letztgenannten Messungen erfolgten am Bestandsrand (Sonnenblätter) und 
im Inneren (Schattenblätter) des untersuchten Buchenwaldes bei Solingen und 
zusätzlich unter nahezu identischen standortldimatischen Bedingungen im 
Neandertal bei Erltrath. Beprobt wurdeii ausdifferenzierte Blätter der Rotbuche 
in Höhen zwischen 1 und 2 m über Bodenniveau. 

Für die Gaswechselanalyse kam ein CO2-/H20-Porometer ADC-LCA4 
(ADC/UK und BerntD) zum Einsatz. Es ist dies ein den COz- und 
H20-Austausch von Blättern in situ auf der Basis von spezifischer Infrarotab- 
sorption messendes portables Gerät, bei welchem diese Parameter in1 Absolut- 
ii-iodus gemessen und in1 Zeitverlauf gespeichert werden. Der im offenen 
Durchsatz die - kurzzeitig in der Meßküvette eingeschlossenen - Blätter über- 
streichende Luftstrom wurde bei den Messungen aus dem Bestand in der Höhe 
der jeweils beprobten Blätter angesaugt. Eine aktive IClimatisierung der Meß- 
küvette erfolgte nicht, doch wurde der Aufbau eines Küvettenklimas während 
der Blatteiiiscli1ußzeite1-i durch hinreichende Ventilation des Poroineterraumes 
sowie durch Abschirmung der Meßltammer mit einem für Infrarot-Strahlung 
undurchlässigen Plesiglasschild verhindert. IControllmessungen ergaben, daß 
ohne  direktes Aufiefferi starker Sonneneinstrahlung die Organtemperatur selbst 
eines für eine Stunde in der Meßküvette eingeschlossenen Blattes die Tempe- 
ratur von unbeeiiiflußten Vergleichsblättem nur um maximal 2 "C überstieg. 

De r  Gaswechsel der Blätter wurde jeweils in Tagesgängen erfaßt, aus deren 
Meßwerten in der folgenden Analyse die Abhängigkeit der CO2-Aufnahme 
vom jeweils einwirkenden Lichtangebot bestimmt wurde. Hierbei kam z.T. die 
Vorgehensweise der Hüllkurvenanalyse (ASCHAN 1998, BUSCH 8i LÖSCH 
1998) zum Einsatz. Außerdem wurden für die Abhängigkeit der Photosynthese 
von der verfügbaren photogmthetisch aktiven Strahlung (PPFD) Lichttsep- 
peil-Messungen erstellt, indem bei annähernd konstanten Ehstrahlungsbedin- 
gungen der Lichteinfall auf das beprobte Blatt mit Neutralfiltern zunehmend 
abgeschwächt wurde. 

D a  die immergrünen Ilex-Blätter deutlich länger als eine Vegetationsperiode am 
Strauch verbleiben, wurde bei den Messungen zwischen diesjährigen sich ent- 
wickelnden, diesjährigen voll entwickelten und vorjährigen Blättern unter- 
schieden. Die Unterschiede mischen ihnen wurden auf morphometrischem 
Wege, insbesondere aber über die jeweiligen Chlorophyllgehalte quantifiziert. 
Letztere wurden nach den Vorgaben von ARNON (1 949) nach Acetonextrakti- 
on aus den Blättern spel<troskopisch eimittelt. 



Ergebnisse 

Blattentwicklung und -reifung sowie Strahlunesverhältnisse im Waldinneren 
im Frühiahr 

Der Laubaustrieb der Buchen setzt in der zweiten Aprilhälfte ein und ist nach 
einem reichlichen Monat weitgehend abgeschlossen. Der Kronenschluß redu- 
ziert die verfügbare photosynthetisch aktive Strahlung im Bestandsinneren 
auf nur rund 1 % der oberhalb des Waldes meßbaren Lichtverfügbarkeit 
(ASCHAN & LÖSCH 2000). Insbesondere wird die in der Vorfrühlingszeit 
oberhalb der Kronen und auf Bodenniveau des Waldes weitgehend gleichmä- 
ßige Häufigkeitsverteilung verscliiedener Stufen der Photonenflußdichten 
während des Laubaustriebs für das Bestandsinnere sehr asymmetrisch (Abb. 
1): Oberhalb der Buchenkronen finden sich auch iin Sommer sowohl im nied- 
rigen wie im hohen Einstrahlungsbereich weitgehend ähnliche Häufigkeits- 
verteilungen der Photonenverfugbarkeit, nicht anders, als dies auch im Febru- 
ar1März der Fall ist. Photonenangebote zwischen 200 und 1000 ymol m-' s-' 
sind in beiden Zeiträumen relativ häufig, entsprechend der mittleren Sonnen- 
einstrahlung tagsüber. Die niedrigeren Einstrahlungswerte stammen von den 
Morgen- und Abendstunden; PPFD-Werte deutlich über 1000 ymol Photonen 
in-' s-' werden an Sonnentagen erreicht. Solch hoher Lichtgenuß ist selten auf 
dem Niveau des Waldbodens. Mittlere bis mäßig hohe Strahlungsintensitäten 
stehen jedoch dem Unterwuchs des Waldes vor der Blattentfaltung im Kro- 
nenraum während mehr als der Hälfte der gesamten Lichtphasenzeiten zur 
Verfügung. Dies ist drastisch verändert nach Kronenbelaubung: Nunmehr 
herrscht während 90 % der gesamten Tageszeit ein Angebot an photosynthe- 
tisch aktiver Strahlung von unter 20 p o l  Photonen m-' s-' vor. Auch wäh- 
rend der restlichen Zeit können hauptsächlich nur Schwachlichtsituationen 
unter 100 ymol Photonen m-' s-' registriert werden; direkter Einfall von Son- 
nenstrahlen auf den Waldboden stellt die Ausnahme dar. 

Auch beim immergrünen Ilex setzt die Neuanlage von Blättern im Hochfrüh- 
ling ein, im Bestandsinneren etwas früher als ain Bestandsrand. Gemäß Be- 
probungen an großen, weitgehend freistehenden Ilex-Büschen erhöht sich die 
durchschnittliche Fläche neuer Blätter von Anfang Mai bis Mitte Juli von 
rund 2 c m h u f  reichlich 25 cm', das Trockengewicht von 0,05 auf 0,4 g, das 
Sättigungsgewicht von 0, l  auf 1,4 g. Der relative Wassergehalt nimmt wäh- 
rend dieser Blattieifung und während der weiteren Monate kontinuierlich von 
nahezu 415 des Sättigungsgewichtes auf nur noch rund die Hälfte dieses 
Wertes ab. Die Ilex-Blätter werden somit während ihrer Ausdifferenzierung, 
aber auch noch weiterhin während ihres ersten Lebensjahres, zunehmend 
skleromorpher. Ihr Hartlaubcharakter wird dabei bereits in der Zeitspanne 
zwischen Anfang Mai und Mitte Juli verdoppelt. Ein Parallelanstieg ist beim 



Chlorophyllgehalt zu verzeichnen, welcher blattflächenbezogen in diesem 
Zeitraum von 0,04 mg cm-' auf knapp 0, 1 mg cm-l ansteigt. Die zeitgleiche 
Erhöhung der Blatttrockeninasse fuhrt dazu, daß die trockengewichtsbezoge- 
nen Chlorophyllgehalte über diesen Zeitraum wesentlich weniger variieren. 
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Abb 1: Prozentuale Häufigkeit des Auftreteiis von pliotosyiitlietiscli wirksamer Soiiiienstraliluiig 
(PPFD) uiiterscliiedliclier Iiiteiisität (Klasseiigrlippieru~ig 1- 10, 10-20, 20-60 . ... 
1000-2000 pm01 Pliotoneti in-' s-I) oberlialb des Kroiieiirauiiis (oben) und auf Bodeiuii- 
veau des uiitersuclite~i Waldes (unten) vor (bis Ende April; links) und iiacli (ab Ende 
Mai, rechts) dem Laubaustrieb der Rotbuclieii. 

Deutliche Gruppenui~terschiede ergeben sich hingegen, wenn die Chloro- 
phyllgehalte der ausgereiften Blätter von lichtexponierten Waldrandstandor- 
ten, aus Halbschattenpositionen und von Ilex-Sträuchern aus dem Waldesin- 
neren verglichen werden. Sie sinken in dieser Reihenfolge ab von Mittelwer- 
ten bei 6,8 ing Chloropliyll g-' TG über Werte um 6,4 ing Chlorophyll g-' TC 
auf einen Durchschnitt von 5,3 mg Chlorophyll g-' TC. 

Morphologie und Anatomie der Iles-Blätter sind ebenfalls in starkem Ausmaß 
von der Licl~tgunst der jeweiligen Standorte geprägt. Generell sind Lichtblät- 
ter  dicker, stärker gewellt und stärker bestachelt als Schattenblätter. Im 
Blattquerschnitt ist, gemäß der allgemeinen Charakteristik von Schattenblät- 
tern, bei diesen das Palisadenparenchym mit in der Regel nur zwei Zell- 



schichten erheblich geringmächtiger entwickelt als bei den Lichtblättern, wo 
mindestens drei, meist aber vier Schichten Palisadenzellen übereinander an- 
geordnet sind. Die Dichte der tief unter das ICutikulaniveau eingesenkten und 
von kräftigen Vorderhörnchen überwölbten Stomata ist dagegen bei Blättern 
unterschiedlicher lichtökologischer Provenienz nicht signifikant unterschie- 
deil. 

CO1-Gaswechsel von Ilex u q z r ~ l i z m  -- 

Die standörtlich verfügbare Strahlung prägt sehr wesentlich den CO2-Umsatz 
der Stechpalme, wie der Vergleich dreier Tagesgänge am 13., 16. und 
20.5.1 994 von jungen, noch hellgrünen Ilex-Blättern illustriert (Abb. 2). 

Schatten / Halbschatten I Lichtung 

Zeit [ h ] 

Abb. 2: Tagesgänge voii Netto-Pliotosyiithese bzw. Atinuiig (oben) von friscli ausdifferenzierten 
Ilex-Blätterii unter den Liclitbedingungen (unten) ani Scliatteii-, Halbscliatten- und 
Liclit~i~igs-Standort (Messungeii jeweils an1 13., 20. und 16.5.1994). 

Diese sind durchwegs sehr wasserreich (knapp 80 % FC) und vergleichsweise 
weichlaubig, mit Chlorophyll-Gehalten von 6,6 bis 8 mg g-' TC. Im Waldesin- 
neren reicht das durchschnittliche PPFD-Angebot um 30 pnol  m-' s-I ganztägig 
nicht aus, um die Blattatmung zu kompensieren. Das Lichtklima im Halbschat- 
ten, mit PPFD-Werten mischen 50 und 150 pm01 Photonen m -  s-' erlaubt 
dagegen bereits über längere Zeiträume des Tages eine Netto-CO2-Aufnahme. 
Diese ist schließlich noch erheblich uinfangreicher am Lichtungsstandort. Ihr 
Tagesdurchschnitt beläuft sich am Halbschatten-Wuchsort auf durchschnittlich 
2,9 mmol CO2 m-' h-', wobei der für die Assimilation verfügbare Zeitraum sich 
durch naclmittags einsetzenden Dauerregen verkürzte (mittlerer stündlicher 
Photoneneintrag: 0,23 n ~ o l  111-' h-I). Am Lichtungsstandort wurde an vergleich- 



bar alten und in der Struktur ähnlichen Blättern bei längerfristigen Einstrah- 
lungsraten von mehr als 400 pmol Photonen mm2 s-' (mittlerer stündlicher Pho- 
toneneintrag: 1,6 mol m -  h'l) ein CO2-Gewinn im gleichen Zeitraum von 6 
inrnol CO2 m" h-' ermittelt. Dies bedeutet durchschnittliche Lichtnutzungs- 
koeffkieiiten der Photosynthese junger Iles-Blätter im halbschattigen Bestand- 
suntenvuchs in der Größenordnung von 12,6 mmol CO2 (mol ~hotonen)", am 
lichtreichen Waldrandstandort von 3,8 mmol CO2 (mol ~hotonen)-'. Jugend- 
blätter unter einem mäßig lichtdurchlässigen I<ronenschirm können somit das 
dort spärlicher verfügbare Licht besser nutzen als voll besonnte gleichalte 
Blätter von Iles-Sträuchern im Freistand. 

Unter Einstrahlungsbedingungen unter den noch unbelaubten Buchenkronen, 
d i e  der Waldrandsituation in1 Mai nahezu vergleichbar sind (21.4.94: mittlere 
stündliche PPFD-Summe 1 mol Photonen m-".'), kommen einen Monat früher 
d i e  Vorjahresblätter eines im WaIdesinneren wachsenden Ilex-Busches auf eine 
mittlere Rate der Nettophotosynthese von 5,6 mmol CO2 m -  11-'. Der Lichtaus- 
nutmngsl<oeffizient der Photosynthese beträgt somit 5,6 mmol CO2 (mol Pho- 
tonen)-'. Damit zeigen die Vorjahresblätter von Iles unter den noch blattlosen 
Buchenkronen eine Effizienz der Lichtnutzung, die höher als die der Jugend- 
blätter im besonnten Freistand, aber geringer als die der neu ausgetriebenen 
Blätter im Halbschatten des Kronenraumes bei fortgeschrittenerem Lau- 
baustrieb ist. 

Ende  Mai ergibt der Vergleich zwischen einem früh ausgetriebenen (Wasserge- 
hal t  79 % FG; Chlorophyll-Gehalt 6,6 mg g-' TG) und einem vorjährigen (Was- 
sergehalt 52 % FG; Chlorophyll-Gehalt 4,4 mg g" TG) Ilex-Blatt am Halb- 
schattenstandort die etwa zweifache Assimilationsrate beim diesjährigen im 
Vergleich mit dem älteren Blatt (Abb. 3). 
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Abb. 3: CO1-Gas\veclisel an1 30.5.1994 eines diesjälirigeii (links) und eines vorjährige11 (rechts) 
Iles- Blattes an1 Halbscliatteiistaiidort. 



Im schattigen Waldesinneren allerdings, bei längerfristigen PPFD-Werten 
zwischen 10 und 20 pmol Photonen m - 5 - ' ,  überschreitet der CO2- 
Gaswechsel der Vorjahresblätter den Kompensationspunkt um rund 0,3 pmol 
CO2 m-' s-', womit ein Netto-CO2-Gewinn gegeben ist. Die Gaswechselraten 
der inzwischen knapp zwei Monate alten diesjährigen Blätter bleiben dagegen 
um 0,6 pmol CO2 m-' s-' unterhalb der Nullinie, was einen Net- 
to-Substanzverlust bedeutet (nicht abgebildete vergleichende Messungen am 
1.6.1994). Der katabolische CO2-Umsatz der noch nicht verhärteten Blätter 
ist somit deutlich höher als derjenige der ausgewachsenen Vorjahresblätter, 
obgleich letztere ein wesentlich höheres spezifisches Blattgewicht besitzen - 
dies freilich hauptsächlich infolge der stark erhöhten (metabolisch weitge- 
hend inaktiven) Zellulosemasse der Zellwände und der mächtigen Kutikula. 

Das hohe Ausmaß der Reduzierung der Netto-Photosynthese durch starke 
katabolische CO2-Freisetzung in den sich noch ausdifferenzierenden 
Ilex-Blättern iin ersten Frühjahr ihrer Existenz wird deutlich, wenn der Tage- 
sumsatz an CO2 bei Blättern mit hohem (sich noch entwickelnd) und niedri- 
gem (ausdifferenziert) Wassergehalt gegen die pro Tag verfügbaren 
PPFD-Summen aufgetragen wird (Abb. 4). 

Ilex aquifolium 

vodährige Blatei-l C 1 
(WG SO-,%% d F G L  

Abb. 4: Abliäiigigkeit der Tagessumineii des CO2-Uinsatzes von vorjälirigeii (Kreise, gestn- 
clielte Ausgleiclisliiiie) und diesjälirigeii (Punkte, durchgezogene Ausgleiclisliiiie) 
Iles-Blättern voii deii Tagessuniineii der pliotos~~iitlietiscli aktiven Einstraliluiig (Meß- 
dateii aus dein Zeitraum Mai-Juli 1994). 

Der CO2-Gewinn der jüngeren Blätter ist dabei um rund ein Drittel niedriger 
als derjenige der erwachsenen Blätter. In diesem Vergleich sind die Daten 



n Blättern aufgenommen, welche anatomisch nicht als ausgesprochene 
S c  hattenblätter zu charakterisieren sind. Voll entwickelte Schattenblätter 

-eichen generell nur die Umsatzraten der jungen, noch wenig skleromor- 
en Sonnenblätter, wenngleich ihre Lichtausnutzungseffizienz wesentlich 
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der Einstralilung wird des weiteren 
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7 

1 raturklirna geprägt. Im Sommer werden - 
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PPFD [ pmol Photonen m-Zs-'] (Abb. 5). 

A b  b. 5: Abliäiigigkeit des CO2-Gaswechsels von Iles uqztfolizcm voiri Aiigebot aii piiotosytitlie- 
tiscli aktiver Straliliiiig bei wiiiterlicheii Gefrierpuiiktste~nperatureii und soiiimerlicli ge- 
mäßigte11 Temperaturen ui i~ 23 "C. 

Ca2-Gaswechsel  von Fcrgzts sy1i)crticu und IIes uqz~ifolizrm im Vergleich 

der CO2-Gaswechsel von Buchenblättern wird wesentlich von den herr- 
nden Einstrahlungsbedingungen geprägt. Für weitgehend vergleichbare 

PPED-Angebote arn strahlungsexponierten Waldrand und im Bestandesinne- 
r e  n sind in Abb. 6 repräsentative sommerliche Tagesverläufe des 
COz-Umsatzes von Fugzis- und Ilex-Blättern einander gegenübergestellt. In 

en Fällen handelt es sich um den Gaswechsel voll ausdifferenzierter Blät- 
, deren Anatomie eine intermediäre Stellung zwischen extremen Sonnen- 

u n d  extremen Schattenblättern einnimmt. Im Falle des Schattenstandortes 
h e r r s c h t  ein nur kurzfristig durch höheren Lichteinfall unterbrochenes, lang- 
f r  Estig aber niedriges Lichtangebot. Am Sonnenstandort überschreiten die 
PPFD-Ausbeuten zumindest knapp 2 Stunden um die Mittagszeit deutlicli die 
L 1  chtsättigungswerte des Gaswechsels sowohl der Buchen- wie auch der 
S t  echpalineii-Blätter. Der beprobte Ilex-Strauch wuchs außerhalb des ge- 
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Abb. 6: Vergleich von Tagesgiingeii des CO1-Gasweclisels von [[es aqitifoliztr~i und Fagits 
sylimfica iiiiter liolien uiid geriiigeii Eiiistraliluiigsbediiig~iiigeii. 

schlossenen Waldbestandes und zeigte generell CO2-Umsätze, die über denen 
der Stechpalmen-Pflanzen in1 Vegetationsbestand lagen (vgl. ähnlich hohe 
Raten der Blätter des Solitär-Esemplars bei den der Abb. 5 zugrundeliegen- 
den Messungen). Kurzzeitige Reduzierung der Einstrahlung am Sonnen- 
standort ebenso wie ihre kurzzeitige Erhöhung an1 Schattenstandort fuhrt bei 
beiden Pflanzenarten zu Verminderungen bzw. Erhöhungen des CO2-Um- 
Satzes der Blätter - deutliche Indizien für die generell herrschende Lichtlimi- 
tierung der Photosynthese. Deren blattflächenbezogene Maximalraten sind 
jedoch typischerweise iin Falle der Buche um gut 113 höher als bei der Stech- 
palme, ein Hinweis auf eine höhere Effizienz des photosynthetischen Appa- 
rates der Fugzts- im Vergleich mit dem der Iles-Blätter. Dies belegen auch die 
während der Vegetationsperiode und bei repräsentativen Tagesgangmessun- 
gen des Gaswechsels an Sonnen- und Schattenblättern der Buche ermittelten 
Höclistmengen des CO?-Umsatzes im Vergleich mit denen von voll ausdiffe- 
renzierten diesjährigen Ilex-Blättern iin Sommer (Tab. 1). Die Masimalraten 
der CO2-Aufnahme, die die Sonnenblätter der Buche kurz vor Blattfall noch 
erreichen können, liegen dabei in der gleichen Größenordnung wie die der 



Schattenblätter der Buche zum Zeitpunkt ihrer höchsten Leistungsfähigkeit 
i m  JuliIAugust. Die Umsätze des letztgenannten Blattyps sind kurz vor dem 
herbstlichen Blattabwurf auf weniger als die Hälfte der sommerlichen Gas- 
wechsel-Intensität gefallen. Bei den Sonnenblättern ist dieses Alterungssyrnp- 
torn weniger drastisch. 

Diskussion 

Die  gaswechselanalytisch bestimmten CO2-Umsatzraten von Ilex und Fugzis 
quantifizieren die photosynthetische Assimilationsleistung einzelner Blätter. 
Fü r  die Rotbuche liegen aus etlichen umfangreichen Studien im mitteleuro- 
päischen Raum Vergleichswerte vor, in die sich die eigenen Meßdaten gut 
einfügen. So ergaben Messungen an Sonnenkronen-Blättern von Rotbuchen 
i m  Solling Maximalwerte der Nettophotosynthese zwischen 6 und 6,5 pmol 
CO? m-2 s-', Schattenblätter wiesen Maximalraten von 4 pmol CO2 m-' s-' auf 
(SCHULZE 1970). SCHULTE (1992) nennt für die gleiche Lokalität Span- 
nen von 5,5 bis 9,4 pmol CO2 m-2 s-' im Falle der Sonnenblätter und 4,1 bis 
7,2 pmol CO2 rn" S-' im Falle der Schattenblätter, Extremwerte, die gut mit 
den Messungen im Bergischen Land übereinstimmen. Hier wie dort handelt 
e s  sich um 100 bis 140 Jahre alten Hochwald mit Buchen-Naturverjüngung. 
D i e  eigenen Messungen wurden allerdings im Traufbereich der Kronen 
durchgeführt, nicht, wie im Solling, im oberen Kronenraum des Bestandes. 
Offensichtlich besteht jedoch kein Unterschied zwischen der Umsatzrate von 
Blättern in1 bodennahen Raum und im Wipfelbereich, vorausgesetzt, die 
einwirkenden mikroklimatischen Bedingungen sind vergleichbar. So berichtet 
auch RINDERLE (1 990) von Messungen an einer 40jährigen Solitärbuche 

Datum I Sonnenblätter I Schattenblätter 
I Gaswechselrate [pmol CO2 in-' s-'1 

I Ilex in1 Juni / Juli I 3 - 4.5 

Tab. 1: Masiinalrateii der Nettopliotosyiitliese voll Bucheiiblätterii an ausgewälilteii, repräsen- 
tativen Tagen während der Vegetationsperiode 



über Maximalwerte der Sonnenblatt-Photosynthese um 9 pmol COz m-, s- '  
und Schattenblatt-Umsatzraten von 4 pmol CO, s". Bei Sättigung der 
Umsatzraten steigt auch die Nettophotosynthese der von ICÜPPERS & 
SCHNEIDER (1993) untersuchten Buchen-Jungpflanzen auf Werte über 8 
pmol CO2 m-' s-'. Abgesehen von Extremwerten eines außerhalb des Waldes 
stehenden Ilex-Strauches bis zu reichlich 6 pmol CO, m-' s-' (Abb. 6) errei- 
chen die Stechpalmenblätter in der Regel Höchstwerte des CO2-Gaswechsels 
von nur 3 bis 4 pmol CO, m-2 s-'. Ihr flächenbezogener Chlorophyllgehalt ist 
dabei mit mittleren Werten von 0,06 mg cm-' rund dreimal höher als der der 
Sonnenblätter der Buchen im Solling (rund 0,02 mg cm-'; SCHULZE 1970). 
Auch für die beiden die bergischen Luzulo-Fageten prägenden, einerseits 
Sommer-, andrerseits immergrünen Makrophanerophyten gilt somit die Gene- 
ralisierung SCHLJLZEs (1982), daß die Photosyntheseleistung der Fallaub- 
pflanze stets höher ist als die der immergrünen Art. Im generellen Vergleich der 
Belaubungsformen gilt allerdings auch, daß die Stoffinvestition in die Blattor- 
gane bei saisonkahleil Sippen deutlich höher ist als bei T a ~ a  mit längerlebigen 
Blättern. Als Folge davon muß der langfristige Netto-Produktionsgewinn bei 
beiden Existenztypen somit nicht übermäßig stark divergieren (ELLENBERG 
et al. 1986). 

Für Ilex uyzrij'7olizin~ als Strauchschichtbildner im Buchenhochwald machen die 
lichtökologischen Befunde der Gaswechsel-Messungen im Weinsberger 
Bachtal deutlich, daß der gegenüber der Baumschicht-Art andere Belaubungs- 
modus im bedeutsamen Ausmaß die standörtliche Koexistenz der beiden Holz- 
gewächse ermöglicht oder zumindest stabilisiert: In der winterkahlen Periode 
des Buchenbestandes ist den Stechpalmen-Sträuchern bei besseren Lichtver- 
Iiältnissen als in1 Sommer trotz tiefer Temperaturen ein beträchtlicher Stoffge- 
winn möglich (Abb. 5). Dies mag Reserven bringen, die katabolische Verluste 
abpuffern, welche in der folgenden Vegetationsperiode vor allem für den Laub- 
neuaustrieb von Ilex offenbar nicht vermeidbar sind. Im schattigen Unterwuchs 
muß diese Blattentfaltung und -reifung völlig aus den vorhandenen Kohlenhy- 
drat-Reserven gespeist werden: In der Tagesbilanz des Gaswechsels überwiegt 
in der ersten Vegetationsperiode der Ilex-Blätter meistens die Atmung. Nur die 
voll entwickelten Blätter 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, daß 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 Blätter, die die höchste 
Photosyntheseleistung erzielen. Ihre relative Überlegenheit gegenüber älteren 
Blättern mag auch von Schädigungen herrühren, welche diese während ihrer 



langen Lebenszeit an den lichtreicheren, gleichzeitig aber auch gegen abiotische 
Extreme exponierteren Standorten erlitten haben. So fand CALLAUCH (1983), 
daß ungehinderte Sonneneinshahlung die Ausbildung von Frostschäden bei der 
Stechpalme fördert. LANGE (1961) betont freilich, daß es die noch wenig 
skleromorphen Blätter des laufenden Jahres sind, die bereits bei niedrigeren 
Temperaturen gegen Hitzeeinwirkung anfälliger sind als ältere Ilex-Blätter. 

E s  läßt sich so generalisieren, daß im Schattenraum des Waldbestandes die 
äIteren Blätter von Ilex crqufofoliztm eine positive Stoffbilanz ermöglichen, an 
Standorten höherer Einstrahlung hingegen die jungen Blätter die höhere Photo- 
syntheseleistung erbringen. 

Auch unter einem weitgehend geschlossenen ICronendach herrschen nie kon- 
stante Lichtbedingungen. Liclitflecken treten zu etwa 10 % der Zeit eines 
Tages auf, sie können bis zu 90 % des gesamten standörtlichen Strahlungs- 
gewinns erbringen (CHAZDON 1988). Nach SCHULZE (1972) ist jedoch für 
den Krautpflanzen-Unterwuchs eines Luzulo-Fagetums die Photosynthese bei 
schwachen1 durchschnittlichen Lichtgenuß bedeutsamer als das hohe Strah- 
lungsangebot während sporadisch auftretender Lichtflecken. Denn hinrei- 
chende Stomataöffnung und vollständige photosynthetische Induktion benöti- 
gen  inehr Zeit (15 bis 30 Minuten) als ein Lichtfleck andauert. Schnell auf- 
einanderfolgende Lichtflecken können allerdings zu einer deutlichen Alttivi- 
täts-Steigerung des photosynthetischen Apparates führen (KÜPPERS & 
SCHNEIDER 1993) und eine "postilluminative Kohlenstoff-Fixierung" er- 
möglichen, solange noch Reduktionsäquivalente aus der Starklichtphase für 
d i e  photosynthetische Dunkelreaktion vorhanden sind (CHAZDON & 
PEARCY 1986; SCHNEIDER et al. 1993). 

Wie  weit Ilex aqzrfolizrm aus solch kurzfristiger Lichtflecltendynamik im 
Waldunterwuchs existenzbedeutsame Vorteile zu ziehen vermag, können nur 
einschlägige Spezialversuche klären. Immerhin wird aus den normalen Ta- 
gesgang-Messungen des CO2-Gaswechsels klar, daß die Stechpalme im Wal- 
desinneren nicht allzu produktionskräftig ist, daß ihre Blätter im strahlungs- 
exponierten Freistand die höchsten Gaswechselraten erreichen. Hier aber 
können die im subatlantischen Raum weniger milden Wiiitertemperaturen die 
Vitalität der Art beeinträchtigen (CALLAUCH 1983). Das Zusammenspiel 
von artspezifischen Licht- und Temperaturansprüchen engt so die Nische des 
optimalen Vorkommens von Ilex uqzrifolizin7 am Westabfall der zentraleuro- 
päischen Mittelgebirgskette ein auf die Halbschattenstandorte der Ränder und 
Lichtungen des dominierenden Buchen-Hochwaldes. Vegetative Ausbreitung 
hinein in den geschlosseneren Bestand, stärkere Schattenverträglichkeit der 
Photosynthese von zwei- bis dreijährigen Blättern sowie die produktionsbio- 
logische Nutzung der Lichtverfugbarkeit in der kalten Jahreszeit unter den 



dann winterkahlen Buchenkronen ermöglichen prinzipiell die Ilex-Existenz in 
Gebüschform, aber nicht als Bäume, auch im Waldesinneren. Die vermin- 
derte Vitalität dieser Stechpalmen wird allerdings am weitgehenden Fehlen 
von Blüten und Früchten bei diesen Pflanzen deutlich. 
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