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Abstract

BoLHAR-NORDENKAMPF H. R. & LECHNER E. G. 1989. Seasonal and stress-induced
modifications of the photosynthetic capacity of Norway spruce at the altitude profile
“Zillertal”, B, Light dependent CO, fixation. — Phyton (Austria) 29 (3, Special issue
“Zillertal”): (207)—(227), 13 figures. — German with English abstract.

Three spruce trees Picea abies (L.) KARST. situated at the altitude profile
“Zillertal” and exposed to different patterns of stress factors were selected for
determination of the photosynthetic capacity between April and August 1988. Light-
dependent CO, fixation was measured using a portable CO,-porometer (LCA-2, ADC,
U.K.) and a self-constructed light source. After measuring dark respiration CO,
fixation was determined at increasing photon flux densities. Using a computer
programm the quantum requirement and the “nominal light utilisation capacity”
(WALKER & al. 1988) of photosynthesis were examined.

In April the photosynthetic capacity was still low compared with the values
gained in the following months. Altough the photochemical capacity of PS II as
determined by means of chlorophyll fluorescence (LECHNER & BOLHAR-NORDENKAMPF
1989) shows no restriction, the capacity of CO, fixation appears to be lowered by
primarily temperature-induced enzymatic limitation. During the succeeding months
the values of the light utilisation capacity increase as well as the quantum require-
ment decreases. The newly developed needle sets exhibit matching values of photo-
synthetic capacity compared with the needle set 1987. In August the tree exposed
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to both a high natural stress level and enhanced ozone concentrations still shows
an inferior capacity as indicated by quantum requirement, light utilisation capacity
and A, ...

Zusammenfassung

BoLHAR-NORDENKAMPF H. R. & LECHNER E. G. 1989. Saisonale und strefbedingte
Modifikationen der photosynthetischen Kapazitdt von Fichten im Héhenprofil ,,Zil-
lertal“. — Phyton (Austria) 29 (3, Sonderband, ,Zillertal): (207)—(227), 13 Abbildun-
gen. — Deutsch mit englischem Abstract.

An drei Probebdumen von Picea abies (L.). KArsT. im Hoéhenprofil , Zillertal“
wurden Messungen der lichtabhéngigen CO,-Fixierung zwischen April und August
1988 monatlich in situ mittels eines tragbaren CO,-Porometers (LCA-2, ADC, U. K.)
und eines eigens konstruierten Lichtaufsatzes durchgefiihrt. Nach Bestimmung der
Dunkelatmung wurde die CO,-Fixierung bei steigender Photonenflufidichte gemes-
sen. Aus den Gasstoffwechseldaten wurde mittels eines Computerprogrammes der
Quantenbedarf (hv/CO,) als Anstieg im ersten MeBpunkt sowie die Lichtnutzungska-
pazitdt nach WALKER & al. 1988 bestimmt.

Im April ist die photosynthetische Kapazitit vor allem beim am héchsten
gelegenen Probebaum noch nieder, liegt aber bei allen drei Probebdumen noch unter
den in spateren Monaten erreichten Werten. Dies 148t auf eine temperaturbedingte
Limitierung der enzymatischen Aktivitédt schlieBen, da zu diesem Zeitpunkt bereits
eine optimale photochemische Kapazitit des Photosystems IT mefbar ist (LECHNER &
BoLHAR-NORDENKAMPF 1989). In den folgenden Monaten ist eine Erhohung der Licht-
nutzungskapazitdt und eine Erniedrigung des Quantenbedarfs feststellbar. Auch der
neuausgetriebene Nadeljahrgang weist eine hohe photosynthetische Kapazitiat auf.
Der am hochsten (1520 m) gelegene Probebaum war der starksten natiirlichen StreB-
belastung aber auch erhéhten Ozonkonzentrationen ausgesetzt und zeigt méglicher-
weise aus diesem Grund auch in der physiologisch stabilen Zeit im August eine
gegeniiber den beiden anderen Probebdumen verminderte photosynthetische Kapa-
zitat.

Einleitung

Die photosynthetische Leistungsfidhigkeit von immergriinen Nadelb&u-
men ist einer saisonalen, primér temperaturbedingten Modifikation unter-
worfen. Diese Temperaturabhingigkeit der Photosynthese manifestiert sich
in einem Absinken der Nettophotosyntheserate bei Lichtsdttigung (Amay),
welche hauptsédchlich durch die Temperaturabhingigkeit der katalytischen
Aktivitdt von léslichen und membrangebundenen Enzymen bestimmt wird
(OquisT & MARTIN 1986). Diese enzymatische Limitierung zeigt indirekt
eine Riickkopplung auf die Primérreaktionen des photosynthetischen Pro-
zesses, dessen Kapazitdt auch als Quantennutzung (CO,/hv) angegeben
werden kann. Die Quantennutzung ist weniger temperaturabhéngig als
Apax, wird jedoch durch die Einwirkung anderer Stressoren, wie insbeson-
dere Starklicht, verdndert (DEMMIG & BIORKMAN 1987). Eine Verminderung
der Quantennutzung kann durch eine Veréanderung im Reaktionszentrum
des Photosystems II (CLELAND 1988) sowie durch eine Verminderung der
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Kapazitdt der Elekfronentransportkette bedingt sein, sodall neben Gas-
stoffwechselmessungen auch Messungen der Chlorophyllfluoreszenzinduk-
tion Aussagen ermdglichen (LECHNER & BOLHAR-NORDENKAMPF 1989).

Eine Beschreibung der photosynthetischen Aktivitdt eines Baumes ist
in situ durch punktuelle Einzelmessungen der Fixierungsrate unter natiirli-
chen Lichtbedingungen moglich, wobei aber eine groie Anzahl von Messun-
gen fiir die Vergleichbarkeit von Daten unerlaBlich ist. Obwohl mit entspre-
chenden MeBgeriten die Daten praktisch im Minutenabstand gewonnen
werden kdnnen, miissen die Zweige erst aufwendig aus dem oberen Kronen-
bereich geworben werden und im Fall von Picea abies binnen 15—20 min.
gemessen worden sein.

Soll der minimale Quantenbedarf oder die Quantennutzung errechnet
werden, muB die Lichtabhingigkeit der CO,-Fixierung bestimmt werden. In
diesem Fall kann zwar auf die hohe Anzahl von Messungen verzichtet
werden, es wird aber fiir repriasentative Messungen notwendig sein, tiber
eine Plattform oder mittels Leiter in den mittleren Kronenbereich vorzu-
dringen.

In der vorliegenden Untersuchung sollte an Zweigen von drei Probe-
bidumen, welche jeweils mit einer Plattform ausgestattet worden waren, die
photosynthetische Kapazitdt aus der lichtabhédngigen CO,-Fixierung
bestimmt werden. Das Ziel war dabei einerseits die Erfassung der saisona-
len Modifikationen der photosynthetischen Aktivitdt, andererseits aber
auch, mogliche Unterschiede zwischen den drei Probebdumen aufzuzeigen,
die allein aufgrund ihrer verschiedenen Hohenlage einem unterschiedlich
aus natiirlichen und anthropogenen Stressoren zusammengesetzten Stres-
sorenmuster ausgesetzt sind. Aufgrund der zu erwartenden Ergebnisse
sollte es moglich sein, die Bedeutung der lichtabhingigen CO,-Fixierung
und des Quantenbedarfs fiir die Streldetektion ebenso abzuschidtzen wie
einen Vergleich mit der Bestimmung der photochemischen Kapazitat {iber
die Messung der Chlorophyllfluoreszenz anzustellen.

Material

An drei Probebdumen (Picea abies [L.] KarsT.) im Hohenprofil Zillertal wurden
Zweigspitzen des Nadeljahrganges 1987 markiert, an welchen monatlich zwischen
April und Juni 1988 in situ-Messungen der CO,-Fixierung durchgefithrt wurden.
Probebaum 1 liegt in 700 m knapp iliber dem Talboden, Baum 2 befindet sich in
1000 m und Probebaum 3 liegt in 1520 m Seehohe (vgl. GLATTES & al. 1989). Bei der
Auswahl der MeBzweige wurde auf einen vergleichbaren Habitus der Aste ebenso
geachtet wie auf das Vorhandensein eines Knospenansatzes fiir den Neuaustrieb,
sodaB im Juni die beiden Nadeljahrgédnge 1987 und 1988 an einem Zweig gemessen
werden konnten. Nach dieser Messung wurden die Zweige zur Bestimmung der
Nadeloberflichen geerntet. Fiir die Messungen im Juli und August wurden erneut
Zweigabschnitte mit beiden Nadeljahrgéingen markiert. Um einen gasdichten
Abschlufl der MeBkammer an den Zweigen sicherzustellen, muBiten im oberen und
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unteren Zweigabschnitt Nadeln entfernt werden, sodaff ein Eindichten der Zweige
mittels dauerplastischer Dichtungsmasse (Terostat) méglich war.

Methodik
a) Flachenbestimmung

Von den Nadeln aller untersuchten Zweige wurde die projizierte Nadelfldche
mittels eines Photoplanimeters (Area Meter, Delta-T-Devices, U. K.) bestimmt. Zur
Bestimmung der Oberfliche wurde die jeweilige Nadelldnge gemessen und von den
Nadeln mittels eines Handmikrotoms Querschnitte hergestellt. Die Querschnitte
erfolgten im mittleren sowie im oberen und unteren, jeweils sich verjlingenden
Nadelabschnitt. Unter Verwendung eines Zeichenmikroskopes (Wild M 11 mit Zei-
chentubus, CH) wurden UmriBzeichnungen der gewonnenen Querschnitte hergestellt.
Mittels eines Digitalisierungstablettes (Summagraphics mm1201, USA) und unter
Verwendung eines am Institut entwickelten Computerprogrammes wurde der grofie
und kleine Durchmesser und der Umfang der Schnitte bestimmt. Unter Annahme
einer statistischen Verteilung von 50:50 zwischen grofem und kleinem Durchmesser
bei der Messung der projezierten Blattflache konnte das Verhéltnis zwischen Ober-
fldche und projezierter Fldche der Nadeln errechnet werden. Dabei wurde angenom-
men, daB jeweils 1/12 der Gesamtoberfliche den Umfang des oberen bzw. unteren
Nadelbereiches aufweisen und 10/12 den mittleren Umfang der Nadeln. Aufgrund
der aus den Nadelquerschnitten ableitbaren Beleuchtungsgeometrie wurde fiir die
Berechnung der Gasstoffwechseldaten die halbe Nadeloberfldche als Bezugsgrofie
gewihlt. Da die Verhéltnisse zwischen der Gesamtoberfldche und projezierter Flache
mit 3 +/— 0,25 relativ stabil sind, konnen fiir einen orientierenden Vergleich mit
Angaben aus der Literatur, welche die projezierte Flache als Bezugsgrofe verwenden,
die angegebenen Werte mit 1,5 multipliziert werden.

b) Messung der CO,-Fixierung und stomatéren Leitfahigkeit

Die Gasstoffwechselmessungen wurden mittels eines tragbaren CO,-Porometers
(LCA-2, ADC, U. K.) durchgefiihrt. Als Blattkammer wurde eine entsprechende
Parkinson-MeBkammer fiir Koniferen verwendet (ADC, U. K.). Fiir die Bestimmung
der lichtabhéngigen CO,-Fixierung wurde ein eigens konstruierter Lichtaufsatz mit
Neutralgraufiltern verwendet, welcher eine Lichtapplikation mit verschiedenen
Lichtintensitdten auf die Zweigoberseite erlaubt. Bei dieser Applikationsmethode ist
eine geringfiigige Lichtreflexion von der Kammerunterseite auf die Zweigunterseite
nicht ausgeschlossen (vgl. LEVERENZ 1988).

Das verwendete Melisystem erfordert eine relativ rasche Durchfithrung der
Messung, da die MeBkammer nicht klimatisiert ist und es bei zu langer Lichtapplika-
tion zu einer Uberhitzung der Kammer und somit zur Entstehung eines artifiziellen
Kivettenklimas kommt. Nach dem Wechsel der Beleuchtungsstarke wurde daher die
CO,-Fixierungsrate 2—4 Minuten mit Erreichen eines anndhernd konstanten Wertes
abgelesen und abgespeichert, sodaB fiir die Messung eines Zweiges maximal 40
Minuten benétigt wurden.

¢) Bestimmung der Lichtabsorption

Aufgrund der nicht-planen Anordnung der Nadeln am Zweig und der damit
verbundenen schiefwinkeligen Exposition zum eintreffenden Licht zusammen mit
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der gegenseitigen Beschattung von Nadeln ist das Lichtangebot im gemessenen
Nadelkollektiv teilweise sehr uneinheitlich. Nachdem durch eine Erhéhung der
Lichtintensitdt die Expositions- und Beschattungsgegebenheiten im jeweiligen
Zweigabschnitt nicht gedndert werden, kann bei der Messung der lichtabhingigen
CO,-Fixierung dieser Fehler vernachlassigt werden.

Um den Absorptionsgrad von Nadeln abschitzen zu kénnen, wurde gemessen,
wie hoch der Anteil des von den Nadeln absorbierten Lichtes am eintreffenden Licht
ist. Dazu wurden orientierende Messungen mit einer ,light-integrating Sphere* (vgl.
IDLE & ProcToR 1983) und mit dem Mikrospektralphotometer (MPV I, Leitz, BRD)
durchgefiihrt (vgl. BoLHAR-NORDENKAMPF & GRUNWEIS 1987). Die Totalabsorption
von griinen Einzelnadeln erreichte 98,5% des eingestrahlten Lichtes (vgl. LEVERENZ &
Jarvis 1979), wihrend die Gewebeabsorption von alkoholgebleichten Nadeln 55%
(MPV) bzw. 59% (,,Sphere*) betragt. Vom absorbierten Gesamtlicht wurden somit 45
bzw. 41% durch Chlorophyll absorbiert. Aus diesen Messungen ergibt sich unter
Annahme des theoretisch niedrigsten Bedarfes von 9 mol Quanten zur Fixierung
eines mol CO, (®= 0,111; EDwARDS & WALKER 1983) fur Fichtennadeln ein Mindest-
quantenbedarf von 22,22 mol Quanten fiir die Fixierung von 1 mol CO,. Diese Angabe
entspricht dem Wert einer Quantennutzung von 0,045 und wurde als minimal mégli-
cher Wert des Quantenbedarfs der CO,-Fixierung bei Picea abies angenommen (vgl.
LEVERENZ & Oquist 1987).

d) Bestimmung der CO,-Fixierungsrate, der stomatéren Leitfdhigkeit, der Transpira-
tionsrate sowie der internen CO,-Konzentration.

Die Datenermittlung erfolgte mittels einer computergestiitzten Berechnung, Pro-
gramm Version 5.1 (Data Processor for the LCA leaf chamber analyser, ADC, U. K.).
Aufgrund methodischer Schwierigkeiten, die Nadeltemperatur exakt zu messen,
wurde die Nadeltemperatur gleich der Lufttemperatur gesetzt.

e) Bestimmung der Lichtnutzungskapazitit ,,nominal light utilisation capacity“ nach
WALKER:

Mittels eines eigens entwickelten Computerprogrammes wurde fiir die Daten
einer MeBserie die dazugehorige Exponentialfunktion y=b-e®*+a errechnet, wobei
in weiterer Folge nur Kurvenanpassungen mit einem Bestimmtheitsmaf von r*>0,95
verwendet wurden. Fiir die Bestimmung der Lichtnutzungskapazitit wurde Ap.,
(maximale Photosyntheserate bei Lichtsédttigung und vorherrschender CO,-Auflen-
konzentration) bei 600 pmol'm 257" als ,,ceiling” der Blackman-Kurve und somit als
obere begrenzende Linie verwendet. Als ,,roof“ der idealen Blackman-Kurve fiir die
Nadeln von Picea abies wurde ein Quantum Yield ®=0,045 und 0,035 als Anstieg fiir
die Gerade durch den Nullpunkt angenommen. Die Berechnung der Lichtnutzungs-
kapazitiat geht davon aus, dafBl eine der Blackman-Kurve entsprechende Kurvenform
einer Lichtnutzungskapazitit von 100% entspricht. Der Anteil des Kurvenintegrals
der gemessenen Kurve an jenem der idealen Blackman-Kurve in Prozent, gibt
Auskunft tiber die aktuelle Lichtnutzungskapazitat (WALKER & al. 1988).

Eine Schwierigkeit bei dieser Interpretationsart der Krimmung der Kurve
ergibt sich aus der optischen Dichte des Nadelgewebes. Bei der Erhéhung der
Lichtintensitdt widhrend einer MeBreihe kommt es zu einer verstarkten Penetration
des Lichtes in tiefere Gewebeschichten und somit zu einem Anstieg des Lichtangebo-
tes im Inneren des Gewebes (vgl. CRITCHLEY 1988). Bedingt durch die Kompaktheit
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des Nadelgewebes und dem damit verbundenen Auftreten eines Lichtgradienten nach
innen zu, aber auch durch die Anordnung des MeBlichtes (LEVERENZ 1988) und durch
den Chlorophyllgehalt des Gewebes (LEVERENZ 1987) verflacht die Kurve der lichtab-
héngigen CO,-Fixierung immer mehr. Dadurch weicht sie verstirkt von der Ideal-
form der Blackman-Kurve ab und ndhert sich in threm Charakter immer mehr einer
Exponentialfunktion (vgl. JARVIS & SANDFORD 1986).

f) Bestimmung des Quantenbedarfs fiir die CO,-Fixierung

Die Quantennutzung (Quantum Yield) der Photosynthese wird aus dem linearen
Anfangsanstieg der lichtabhingigen CO,-Fixierung berechnet. Die genaue Bestim-
mung des linearen Anstiegs ist methodisch sehr aufwendig, da sie die Erfassung des
»Lichtkompensationspunktes“ und die Durchfiihrung sehr vieler Einzelmessungen
bei sehr niederen Photonenflufidichten (50—100 pmol-m~'s™') erfordert. Da solche
Messungen gerade bei in sifu-Bestimmungen der CO,-Fixierung technisch kaum
durchfiithrbar sind, wurde fiir die Bestimmung des Quantenbedarfs der Anstieg der
Exponentialfunktion bei den geringsten Photonenfludichten der MefBbeleuchtung
(zwischen 85 und 105 pmol-m2-s71) berechnet. Obwohl an diesem Punkt die Kurve
den Bereich des steilsten Anstiegs bereits wieder verlassen hat, ist einerseits noch
keine zu starke Beeinflussung durch eine Limitierung im Calvin Cyclus zu erwarten,
andererseits ist auch eine Verédnderung der Kurvencharakteristik durch die kontinu-
ierliche Umstellung von Dunkelrespiration auf Photosynthese und Photorespiration
nicht mehr vorhanden. Um eine Verwechslung der so errechneten Werte mit dem
»Quantum Yield“ zu vermeiden, wird der Quantenbedarf als mol Quanten pro mol
fixiertes CO, ausgewiesen (BOLHAR-NORDENKAMPF 1980).

Ergebnisse und Diskussion
a) Stomatédre Leitfihigkeit

Die stomatdre Leitfdhigkeit (gs) ist in allen Monaten mit wenigen
Ausnahmen relativ nieder. Im Falle einer niederen stomatéren Leitfihigkeit
(maximal 100 mmol-m %s!) bleibt diese wihrend des gesamten MeBvor-
ganges nahezu unverédndert, nur bei Auftreten eines relativ hohen gs-Wertes
kann eine leichte Verdnderung wiahrend des MeBvorganges beobachtet
werden (Abb. 1-13 a).

Moglicherweise erklirt sich die geringe Anderung der g,-Werte aus der
extremen Starrheit der Spaltéffnungen von Koniferen, sodall die relativ
kurze MefBzeit nicht ausreicht, um eine Adaption der Spaltéffnungen auf
gednderte Umweltbedingungen zu induzieren (vgl. LEVERENZ & JARVIS
1979). Auffilligerweise lassen diesbeziiglich auch die neuausgetriebenen
Nadeln des Nadeljahrganges 1988 keine wesentlichen Unterschiede zu den
dlteren Nadeln 1987 erkennen. Bedingt durch die generell niedrige Leitfa-
higkeit der Stomata liegen die Transpirationsraten zumeist unter
1,0 mmol'm~2-s™! (Daten nicht graphisch dargestellt).



(213)

b) Interne CO,-Konzentration — C;

Durch die niedrige stomatére Leitfdhigkeit verursacht, kommt es mit
dem lichtinduzierten Steigen der Photosyntheserate zu einem Abfall der
internen COy-Konzentration (C;). Bei hoherer stomatérer Leitfdhigkeit sinkt
C; in deutlich geringerem AusmaB. Die Verminderung der internen CO,-
Konzentration ist aber auch dann nur schwach ausgebildet, wenn die
Photosynthesearten auf einem sehr niedrigen Niveau bleiben. Diese Berech-
nungen lassen die direkte Abhangigkeit der internen CO,-Konzentration
von der stomatédren Leitfdhigkeit und der photosynthetischen CO,-Fixie-
rungsrate erkennen, sodafl der lichtinduzierte Anstieg der Photosynthese
bei sinkenden Ci-Werten erfolgt (Abb. 1-13b).

¢) Photosynthetische CO,-Fixierung

Die maximale Photosyntheserate — A,

Die maximalen Photosyntheseraten liegen bei Picea abies zumeist
unter 5,0 pmol-m~%s~!, Bereits ab einer Lichtintensitit von 400 pmol-m %5~
kann eine starke Verflachung der Kurve beobachtet werden, sodall eine
Lichtintensitit von 600 pmol-m™2s~! fiir die Lichtsaturierung der Photosyn-
these ausreicht. Die Werte fiir die halbe Maximalgeschwindigkeit der Fixie-
rungsreaktion liegen mit einer Lichtintensitit von ungeféhr
140 pmol-m~2-s™! entsprechend nieder.

Dennoch tritt auch mit weiterer Erhohung der Lichtintensitit eine
leichte Steigerung der CO,-Fixierungsraten auf (vgl. WILLSTATTER & STOLL
1918). Durch die verstirkte Lichtpenetration in die inneren Gewebeschich-

Abb. 1: Standort 1, 11. 5. 1988, Nadeljahrgang 1987: a) Stomatére Leitfihigkeit,
b) internes CO,, ¢) lichtabhingige CO,-Fixierung.
Fig. 1: Site 1, 11. 5. 1988, needle set 1987: a) stomatal conductance, b) internal CO,,
c) light response curve of CO, fixation.

Abb. 2: Standort 2, 11. 5. 1988, Nadeljahrgang 1987: a) Stomatére Leitfahigkeit,
b) internes CO,, c) lichtabhéngige CO,-Fixierung.
Fig. 2: Site 2, 11. 5. 1988, needle set 1987: a) stomatal conductance, b) internal CO,,
¢) light response curve of CO, fixation.

Abb. 3: Standort 3, 11. 5. 1988, Nadeljahrgang 1987: a) Stomatédre Leitfdhigkeit,
b) internes CO,, c¢) lichtabhéngige CO,-Fixierung.
Fig. 3: Site 3, 11. 5. 1988, needle set 1987: a) stomatal conductance, b) internal CO,,
c) light response curve of CO, fixation.
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Abb. 1-3 / Figs. 1-3
Erkldrung siehe vorige Seite.
Explanation see the foregoing page.
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Erkldrung siehe folgende Seite.
Explanation see the following page.
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ten nimmt das Lichtangebot im inneren Gewebe der optisch sehr dichten
Nadeln zu. Es werden daher mehr Elektronentransportkettensysteme im
Inneren des Nadelgewebes angeregt, wodurch die CO,-Fixierungsrate
erhoht wird. Zusétzlich ist es sehr wahrscheinlich, daB bei einer Erhéhung
der Lichtintensitdt entsprechend der stdrkeren Durchstrahlung von Chloro-
plasten, Elektronentransportketten, die sich im Inneren der dicht gepackten
Granastapel befinden, angeregt werden konnen, wodurch sie zu einem
schwachen, jedoch kontinuierlichen Anstieg der Photosyntheseraten mit
hohen Lichtintensititen beitragen (CrRiTcHLEY 1988). In den &ufBleren, dem
vollen Licht exponierten Zellagen kann Starklicht zwar eine photoinhibito-
rische Senkung der photosynthetischen CO,-Fixierung hervorrufen, da
wihrend einer Messung die Starklichtbestrahlung aber nur wenige Minuten
dauert, tritt dieser Effekt kaum in Erscheinung und kann auch durch eine
verstirkte CO,-Fixierungsrate im Gewebeinneren iiberlagert werden.

Lichtnutzungskapazitdt und Quantenbedarf

Entsprechend den Ergebnissen aus der Bestimmung des Absorptions-
grades des Chlorophyllanteils wurde fiir die Berechnung der Lichtnut-
zungskapazitit ein Quantum Yield von 0,045 und von 0,035 verwendet. Der
Unterschied zwischen den Fldchenanteilen der beiden Kurven betrigt kon-
stant 1 bis 2%, sodaB diese Anderung im verwendeten Quantum Yield keine
signifikanten Unterschiede der Werte der Lichtnutzungskapazitit ergibt
‘(sieche Tab. 1). Die Werte der Lichtnutzungskapazitét korrespondieren
zumeist mit den Angaben fiir den Quantenbedarf der CO,-Fixierung. Ein

Abb. 4: Standort 1, 14. 6. 1988, Nadeljahrgang 1987 (geschlossene Symbole) und 1988
(offene Symbole): a) Stomatére Leitfdhigkeit, b) internes CO,, ¢) lichtabhéngige CO,-
Fixierung.

Fig. 4: Site 1, 14. 6. 1988, needle set 1987 (closed symbols) and 1988 (open symbols):
a) stomatal conductance, b) internal CO,, c) light response curve of CO, fixation.

Abb. 5: Standort 2, 15. 6. 1988, Nadeljahrgang 1987: a) Stomatédre Leitfdhigkeit,
b) internes CO,, c) lichtabhéngige CO,-Fixierung.
Fig. 5: Site 2, 15. 6. 1988, needle set 1987: a) stomatal conductance, b) internal CO,,
c¢) light response curve of CO, fixation.

Abb. 6: Standort 2, 15. 6. 1988, Nadeljahrgang 1988: a) Stomatire Leitfdhigkeit,
b) internes CO,, c) lichtabhéngige CO,-Fixierung.
Fig. 6: Site 2, 15. 6. 1988, needle set 1988: a) stomatal conductance, b) internal CO,,
c) light response curve of CO, fixation.
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Abweichen der beiden Werte voneinander ist prinzipiell méglich, wenn a)
ein relativ steiler anfidnglicher Anstieg von niedrigen maximalen Fixie-
rungsraten gefolgt wird, oder wenn b) die Photosyntheseraten nach dem fiir
den Anfangsanstieg verwendeten ersten MeBpunkt, also zwischen 100 und
600 pmol-m~2-57!, relativ stiarker ansteigen. In diesen beiden Fillen kann es
dazu kommen, daB entweder bei einem niedrigen Quantenbedarf, der auf
eine hohe Quantennutzung schliefen 1463t, der Wert der Lichtnutzungskapa-
zitdt relativ nieder bleibt oder aber eine hohe Lichtnutzungskapazitit mit
einem relativ hohen Quantenbedarf gekoppelt ist.

Im April zeigen die Kurven der lichtabhingigen CO,-Fixierung am
Standort 1 einen schwachen Anstieg, der sich in einer relativ niedrigen
Lichtnutzungskapazitit und einem hohen Wert fiir den Quantenbedart
manifestiert (Tab. 1). Die Zweige des Standortes 2 weisen hingegen einen
relativ niedrigen Quantenbedarf auf. Bedingt durch eine Linearisierung des
Anstiegs der photosynthetischen Fixierungsraten iiber 100 pmol-m~*s" bis
zum Erreichen der A, bei 3—5 umol'm 57! bleibt die Lichtnutzungska-
pazitit relativ nieder. Die Lichtkurven der CO,-Fixierung an Zweigen des
Standortes 3 zeigen einen hohen Quantenbedarf und eine geringe Lichtnut-
zungskapazitdt, wobei die zur Berechnung verwendeten Kurven aber
zumeist ein zu niedriges Bestimmtheitsmall aufwiesen r,<<0,95) (Tab. 1). Die
Lufttemperatur am Standort 3 lag zum Zeitpunkt der Messung zwischen 13
und 15°C, und somit moglicherweise im leicht suboptimalen Temperaturbe-
reich der Nettophotosynthese (OQUIST & MARTIN 1988).

Ab Mai liegen sowohl die Werte der Lichtnutzungskapazitit als auch
des Quantenbedarfs bei den gemessenen Zweigen aller drei Probebdume
annidhernd gleich, wobei aber auffilligerweise die Werte des Quantenbe-
darfs der Nadeln des Probebaumes 2 am niedrigsten sind (Tab. 1, Abb. 1-3).

Im Juni wurden von den Probebdumen 1 und 2 Zweige mit den beiden
Nadeljahrgingen 1987 und dem neuausgetriebenen Nadeljahrgang 1988
gemessen. Verglichen mit den Nadeln des Jahrganges 1987 ist der Quanten-
bedarf des Nadeljahrganges 1988 deutlich niederer, obwohl die Lichtnut-
zungskapazitidt bei beiden Nadeljahrgingen dhnliche Werte aufweist. Der
steile Anstieg der Kurve im ersten MeBpunkt mag durch eine hohere Kom-
pensationsleistung der Photosynthese bedingt sein, da die Dunkelrespira-
tionswerte des Nadeljahrganges 1988 gegeniiber dem Nadeljahrgang 1987
deutlich erhoht sind (Abb. 4—6). Die hoheren Atmungsraten sind ontogen-
tisch bedingt und somit eine Folge der Ausdifferenzierung des neuausge-
triebenen Nadeljahrganges, sodall im August dieser Unterschied nicht mehr
erfaBbar ist.’

Da die Entwicklug des Neuaustriebes am Standort 3 um etwa einen
Monat verzogert war, konnten die Zweigabschnitte 1987 und 1988 erst im
Juli vermessen werden (Abb. 7) (vgl. LECHNER & BOLHAR-NORDENKAMPF
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Abb. 7: Standort 3, 13. 7. 1988, Nadeljahrgang 1987 (geschlossene Symbole) und 1988
(offene Symbole): a) Stomatire Leitfahigkeit, b) internes CO;, c) lichtabhéngige CO,-
Fixierung. Symbole reprisentieren verschiedene Zweige.

Fig. 7: Site 3, 13. 7. 1988, needle set 1987 (closed symbols) and 1988 (open symbols):
a) stomatal conductance, b) internal CO,, c) light response curve of CO, fixation.

1989). Die beiden Nadeljahrginge zeigten kaum Unterschiede in den Dun-
kelatmungsraten. Der Neuaustrieb 1988 war aber, verglichen mit dem
Entwicklungsstadium der Probebdume 1 und 2 im Monat davor, schon
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Abb. 8: Standort 2, 24. 8. 1988, Nadeljahrgang 1987: a) Stomatére Leitfdhigkeit,
b) internes CO,, c) lichtabhéngige CO,-Fixierung.
Fig. 8: Site 2, 24. 8. 1988, needle set 1987: a) stomatal conductance, b) internal CO,,
¢) light response curve of CO, fixation.

Abb. 9: Standort 2, 24. 8. 1988, Nadeljahrgang 1988: a) Stomatére Leitfdhigkeit,
b) internes CO,, c¢) lichtabhéngige CO,-Fixierung.
Fig. 9: Site 2, 24. 8. 1988, needle set 1988: a) stomatal conductance, b) internal CO,,
¢) light response curve of CO, fixation.

d) Vergleich der drei Probebdume

Im August wiesen die untersuchten Nadeln beider Jahrgénge der Pro-
bebdume 1 und 2 vergleichbar hohe Photosyntheseraten auf. Sowohl A
als auch die Kenngrofen Quantenbedarf und Lichtnutzungskapazitit liegen
im selben GréBenbereich (Tab. 1, Abb. 8, 9 und 12, 13). Demgegeniiber
weisen die Zweige des Baumes 3 eine niedrigere photosynthetische Kapazi-
tat auf, welche sich in einem erhdhten Quantenbedarf fiir die COy-Fixierung
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Abb. 10: Standort 3, 24. 8. 1988, Nadeljahrgang 1987: a) Stomatire Leitfdhigkeit,
b) internes CO,, c) lichtabhéngige CO,-Fixierung.
Fig. 10: Site 3, 24. 8. 1988, needle set 1987: a) stomatal conductance, b) internal CO,,
¢) light response curve of CO, fixation.

Abb. 11: Standort 3, 24. 8. 1988, Nadeljahrgang 1988: a) Stomatire Leitfdhigkeit,
b) internes CO,, c¢) lichtabhéngige CO,-Fixierung.
Fig. 11: Site 3, 24. 8. 1988, needle set 1988: a) stomatal conductance, b) internal CO,,
¢) light response curve of CO, fixation.

ausdriickt (Tab. 1, Abb. 10 und 11). Aber auch fast alle A..-Werte liegen
deutlich unter dem Niveau der Werte der beiden anderen Probebdume oder
es wird die Lichtsaturierung schon bei niedrigeren Lichtintensititen
erreicht. Da die Ergebnisse aus den Fluoreszenzuntersuchungen zeigen, daf3
die photochemische Kapazitit des Photosystems II bei allen drei Probebau-
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Abb. 12: Standort 1, 26. 8. 1988, Nadeljahrgang 1987: a) Stomatire Leitfihigkeit,

b) internes CO,, ¢) lichtabhéngige CO,-Fixierung.
Fig. 12: Site 1, 26. 8. 1988, needle set 1987: a) stomatal conductance, b) internal CO,,
¢) light response curve of CO, fixation.

Abb. 13: Standort 1, 26. 8. 1988, Nadeljahrgang 1988: a) Stomatire Leitfihigkeit,

b) internes CO,, c) lichtabhéngige CO,-Fixierung.
Fig. 13: Site 1, 26. 8. 1988, needle set 1988: a) stomatal conductance, b) internal CO,,
¢) light response curve of CO, fixation.
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Tabelle 1 / Table 1

Werte der Lichtnutzungskapazitat fiir ® = 0,045 (a) und des Quantenbedarfes (b). In
Klammern angegeben ist die PhotonenfluBldichte, fiir die der Anstieg der Kurve
berechnet wurde. In Kursivdruck sind die auch in den Abbildungen verwendeten
Werte angegeben. Die durch — gekennzeichneten Werte mit r* < 0,95 wurden nicht

beriicksichtigt.

»Nominal light utilisation capacity* for ® = 0.045 (a) and quantum requirement (b).
Photon flux densities for calculation of the quantum requirement are given in
brackets. Values which are also indicated in the figures are shown in italics. As —
indicated values (r* < 0.95) were not used.

April a) b)
21. 4. 14.00 h St. Njgg. 1987 61.49 - (93)
69.00 101 (93)
22.4. 10.30 h St. Njgg. 1987 62.19 82 (93)
54.84 119 (93)
62.32 76 (93)
54.40 84 (93)
22. 4. 14.40h St. Njgg. 1987 60.19 - (93)
56.65 — (93)
60.29 227 (93)
53.31 - (93)
55.69 313 (93)
22, 4. 17.20 h St. Njgg. 1987 39.86 - (93)
54.92 278 (93)
56.88 - (93)
48.82 - (93)
33.67 —  (93)
Mai
9.5. 12.00 h St. Njgg. 1987 66.11 159 (91)
62.62 133 (90)
74.85 156 (90)
10.5 11.00h St. Nijgg. 1987 80.18 61 (92)
75.50 79 (98)
73.08 102 (97)
10. 5. 12.30h St. Nijgg. 1987 48.60 667 (83)
65.64 151 (86)
56.10 - (85)
11.5. 11.00 h St. Njgg. 1987 79.50 103 (94)
70.87 139 (90)
12.00 h St. Nijgg. 1987 73.52 82 (96)
74.02 81 (96)
74.99 99 (96)
11.5 14.00h St. Njgg. 1987 72.08 119 (98)
75.80 85 (97)
68.43 91 (98)
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Juni
14. 6. 10.00 h St. Nijgg. 1987 82.30 90 (99)
74.77 80 (99)
Nijgg. 1988 75.35 55 (99)
75.10 53 (99)
14. 6. 14.15h St. Njgg. 1987 28.14 435 (100)
68.27
Njgg. 1988 56.34
14. 6. 18.30h St. Njgg. 1987 66.11 108 (111)
64.53 - 97
15. 6. 8.00h St. Njgg. 1987 76.99 110 (103)
70.50 116 (97)
15. 6. 10.50 h St. Nijgg. 1987 73.49 59 (91)
74.90 65 (93)
84.88 115 (92)
77.05 100 (92)
79.80 139 (93)
Njgg. 1988 73.01 56 (91)
73.52 51 (93)
81.50 87 (95)
80.53 70 (91)
86.08 109 (91)
Juli
18. 1. 8.50 h St. Njgg. 1987 81.47 101 (91)
85.69 88 (91)
Nijgg. 1988 86.22 189 (91)
83.59 88 (91)
18 7. 14.40h St. Nigg. 1987 72.88 110 (93)
88.12 141 (91)
Njgg. 1988 87.17 333 (91)
81.55 139 (91)
August
23. 8. 14.30 h St. Njgg. 1987 81.54 81 (92)
87.00 76 (90)
86.19 105 (90)
Njgg. 1988 83.26 59 (89)
88.19 71 (91)
91.80 80 (100)
24. 8. 8.30h St. Njgg. 1987 77.85 68 (93)
74.35 130 (94)
72.94 294 (95)
Njgg. 1988 84.27 130 (94)
91.16 169 (95)
75.85 149 (97)
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24. 8, 10.30 h St. 2 Njgg. 1987 78.21 85 (97)
86.04 61 (92)

88.79 86 (91)

Nigg. 1988 90.18 85 (95)

82.30 82 (104)

24. 8. 14.30h St. 2 Njgg. 1987 85.00 56 (96)
88.23 100 (96)

Nijgg. 1988 92.98 69 (94)

24. 8. 16.50 h St. 3 Njgg. 1987 59.25 - (99)
73.01 102 (96)

Nijgg. 1988 79.17 125 (96)

85.75 127 (94)

26. 8. 10.50 h St. 1 Njgg. 1987 75.31 118 (105)
88.08 111 (92)

79.21 106 (96)

Njgg. 1988 AT 86 (97)

75.31 118 (105)

86.14 67 (94)

26. 8. 16,30 h St. 1 Njgg. 1987 79.71 98 (98)
80.83 —  (96)

86.26 125 (99)

Njgg. 1988 82.64 74 (97)

58.70 333 (92)

69.52 270 (94)

men zu diesem Zeitpunkt im Optimalbereich liegt (siche LECHNER & BOL-
HAR-NORDENKAMPF 1989), kann angenommen werden, dafl die primére
Limitierung der photosynthetischen Kapazitit in diesem Fall durch die
Limitierung der enzymatischen Aktivitit im Calvin Cyclus bedingt ist. Der
Probebaum 3 weist gegeniiber den beiden anderen Probebdumen das hich-
ste Alter mit 144 Jahren auf und ist als kernfaul zu bezeichnen (GLATTES &
al. 1989). Zusétzlich konnte auch die Hohenlage des Baumes mit 1520 m
sowohl iiber die hohe nattirliche Strefbelastung als auch durch den Einfluf}
von Ozon (vgl. SMIDT 1989) dieses Phénomen bedingen.

In allen Monaten wurden zusétzlich zu den beschriebenen Morgenmessun-
gen auch Photosynthesemessungen im Laufe des Tages durchgefiihrt. Dabei
zeigte sich, wie mittels der Fluoreszenzuntersuchungen bereits ermittelt, ein
Absinken der photosynthetischen Kapazitiat bedingt durch eine mehrstiin-
dige Exposition der Zweige im vollen Sonnenlicht (vgl. Tab. 1; Daten nicht
graphisch dargestellt). Als erstes Resultat dieser Starklichteinwirkung wird
ein geringerer Anstieg der Kurve im ersten MeBpunkt festgestellt, woraus
hohere Werte des Quantenbedarfes resultieren. Dieses Phdnomen ist im
klassischen Sinn als ,Photoinhibition“ zu beschreiben (POWLES 1984).
Danach kommt es zu einem Absinken der Photosyntheseraten und zu einem
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Absinken der stomatéiren Leitfdhigkeit. In diesem Falle kommt es zusétzlich
auch zu einer sfomatiren Limitierung der photosynthetischen Kapazitat.
Die Photosyntheseleistung kann dadurch soweit verringert werden, daf
auch bei einer Lichtapplikation von 600 umol-m™2-s™! der Lichtkompensa-
tionspunkt nicht mehr erreicht wird und somit keine Netto-CO;-Aufnahme
erfolgt. In diesem Fall ist eine Anstiegsberechnung oder die Berechnung der
Lichtnutzungskapazitdt unmoglich. Diese Ergebnisse weisen darauf hin,
dafl auch mittels COy-Messungen unter bestimmten Bedingungen diurnale
Schwankungen der photosynthetischen Kapazitit meBbar werden, daf
jedoch fiir die Dateninterpretation diurnal variierende klimatische Fakto-
ren, insbesondere der Faktor Lichtintensitdt, beriicksichtigt werden
miissen.

e) Relevanz der Messung der CO,-Fixierung fiir die forstliche Praxis

Die Untersuchung der photosynthetischen Kapazitit mittels Gasstoff-
wechselmessungen ist eine relativ zeitaufwendige Methode. Da die Messung
der aktuellen Photosyntheserate unter natiirlichen Lichtbedingungen per se
kaum eine Aussage iiber die photosynthetische Kapazitét liefert, ist zumin-
dest die Erfassung der Lichtabhingigkeit der Photosynthese eine Mindest-
anforderung. Diese Methode ist zwar unter Verwendung eine tragbaren
COy-Porometers vom eigentlichen Mefivorgang her betrachtet nicht zeitauf-
wendig (max. 40 min pro Messung), der methodische Aufwand der MeBvor-
bereitung und die nachfolgende Datengewinnung und Dateninterpretation
bedarf aber einer §uferst griindlichen Auseinandersetzung mit der Theorie
der MefBtechnik und des CO,-Gasstoffwechsels. Nach entsprechenden Test-
serien und bei héheren Meflkapazititen liefert diese Methode sicherlich
wertvolle Information, insbesondere zur Abschitzung der aktuellen Pro-
duktivitdt. Ein Vergleich der gewonnenen Ergebnisse mit den Resultaten
der Chlorophyllfluoreszenzuntersuchungen zeigt auch, dafl eine Verminde-
rung der photosynthetischen Kapazitat, die bedingt ist durch eine Stérung
der enzymatischen Aktivitat im Calvin Cyclus nur mit Hilfe von CO,-
Messungen detektierbar ist, solange diese Limitierung nicht auf eine
Limitierung der Kapazitidt der Elektronentransportkette zuriickgefiihrt
werden mub (vgl. OQuIiST & MALMBERG 1989). Eine Limitierung der photo-
synthetischen Kapazitdt aufgrund einer Verminderung der Kapazitdt der
Elektronentransportkette ist aber sowohl mittels Chlorophyllfluoreszenz-
untersuchungen als auch mittels Gasstoffwechselmessungen erfafbar, da
ein geringes Angebot an Assimilationskraft im Calvin Cyclus zu einer
Verringerung der CO,-Fixierung fithren mufl (vgl. LECHNER & BOLHAR-
NORDENKAMPF 1989).

CO3-Messungen dieser Art liefern daher auch in Verbindung mit ande-
ren Untersuchungsmethoden im Rahmen von Fallstudien zur Problematik
des Waldsterbens einen &uBerst wichtigen Beitrag, durch den hoheren
methodischen Aufwand wird die Messung der lichtabhangigen CO,-Fixie-
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rung an Koniferen von der forstlichen Praxis als ,,screening“-Methode aber
nur bedingt geniitzt werden konnen.
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