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Synopsis

Temperature and C 02 dependent gas exchange 
of Fagus sylvatica L. after growth at elevated 
C 02 concentration

In the second year of a long-term C 02 experi
ment on young beech stands grown at ambient (371 
± 46 pmol mol4 ) and elevated (701 ± 10 pmol mok1) 
C02 concentrations and under unlimited nutrient 
supply, single leaf gas exchange measurements were 
obtained during three measurement periods. An/C f 
curves were measured on sun and shade leaves with 
a mini-cuvette system (CMS 400, Walz) under 
constant environmental conditions [PPFD > 1000 
pmol n r2 s*1, Tieaf  =25 °C, VPD= 1.4 kPa). During 
the second measurement period A n/Q  curves were 
measured at four additional temperatures (17, 21, 29, 
35 °C).

At elevated C 02, sun and shade leaves showed a 
66% increase in net photosynthesis. Adjustments of 
the photosynthesis apparatus to C 02 elevation were 
not detected either for sun or shade leaves. An, Amax 
and the initial slope of the An/C i curves showed no 
significant change as a result of the increase in the 
C02 growth concentration. Saplings of Fagus sylvati
ca L. will therefore profit from the future rise in the 
atmospheric C02 concentration.

An increase in the temperature will modify the 
reponse of An under changing atmospheric C 02 con
ditions. At 30 °C the C 02 response was significantly 
higher than at 20 °C. Additionally, the temperature 
optimum of An will increase by 1 -2  °C if the C02 
concentration is doubled. Therefore the interaction of 
the rising atmospheric C 02 concentration and the 
predicted warming of the earth’s surface are likely to 
enhance the C02 response of young beech trees.

Fagus sylvatica L., elevated C02 concentration, 
net photosynthesis, acclimation, conductance, 
transpiration, intercellular C02 concentration, 
temperature optimum

Abkürzungen
A max: Photosynthesekapazität;
A n: Nettophotosyntheserate;
AA 35o-7oo: Steigerung der Nettophotosyntheserate 
nach Verdoppelug von Ca;
A o p t :  An bei Optimumstemperatur;
Ca: C 02-Konzentration in der Blattmeßküvette;
Q ; interzellulare C 02-Konzentration; 
d A y d C g  Anfangssteigung der An/QKurven; 
Tblatt: Blattemperatur;
Topt: Optimumstemperatur von An; 
r : C 02-Kompensationspunkt;
VPD: Wasserdampfdruckdefizit;
PPFD: Photonenflußdichte;

1 Einleitung

Seit Beginn der Industrialisierung ist die atmosphäri
sche C 02-Konzentration von einem vorindustriellen 
Wert von ca. 280 pmol mok1 C02 um 27 % auf den 
heutigen Wert von ca. 360 pmol mok1 C02 gestiegen 
(NEFTEL & al. 1985, SARIMENTO & BENDER 1994). 
Aufgrund der anhaltenden anthropogenen C 02-Emis- 
sion (KEELING & WHORF 1994, FORSTREUTER & 
al. 1994) ist im kommenden Jahrhundert eine Ver
doppelung der vorindustriellen C 02-Konzentration 
und ein Anstieg der Temperatur um 3 °C zu erwarten 
(HOUGHTON & al. 1990).

Seit langem ist bekannt, daß C3-Pflanzen auf eine 
kurzfristige Erhöhung der atmosphärischen C 02-Kon- 
zentration mit einer Steigerung der Photosynthesera
te reagieren (GODELEWSKY 1873, FARQUHAR & al. 
1980, CURE & ACOCK 1986, EAMUS & JARVIS 
1989, OVERDIECK 1993, SAGE 1994). Eine andau
ernde Erhöhung der C02-Konzentration kann zu Ak
klimatisationen des Photosyntheseapparates wie z.B. 
der Reduktion des RuBisCO-Gehaltes und Verände
rungen in der Thylakoidstruktur führen (von CAEM- 
MERER & FARQUHAR 1984, DE LUCIA & al. 1985, 
SAGE & al. 1989).

Die Antwort des Photosyntheseapparates auf eine 
Erhöhung der C02-Konzentration kann durch Um
weltbedingungen wie Verfügbarkeit von Wasser, 
Stickstoffgehalt und Temperatur modifiziert werden 
(von CAEMMERER & FARQUHAR 1981, TISSUE &



OECHEL 1987, FARQUHAR & al. 1989, GRULKE & 
al. 1990, IDSO & al. 1993). Mit steigender Tempera
tur nimmt die Oxygenierungsrate im Verhältnis zur 
Carboxylierungsrate aus zwei Gründen zu: 1) Die Af
finität der RuBisCO für C 02 nimmt unter hohen 
Temperaturen ab und 2) die Löslichkeit von C 02 in 
Wasser nimmt im Vergleich zur Löslichkeit von 0 2 
stärker ab (JORDAN & OGREN, 1984). Somit nimmt 
auch der Anteil an Photorespiration mit steigender 
Temperatur zu. Unter hohen C 02-Bedingungen, bei 
denen Photorespiration kompetitiv durch C 02 ge
hemmt ist, hat der Temperatureffekt demnach stärke
re Auswirkungen auf die Nettophotosyntheserate als 
unter niedrigen C 02-Bedingungen (FARQUHAR & al. 
1980, BERRY & RAISON 1982, LONG 1991). Die Re
aktion der Nettophotosynthese auf Temperaturverän
derungen ergibt sich aus der Summierung der Tempe
raturabhängigkeiten der daran beteiligten Prozesse. 
Mit steigender C 02-Konzentrationen ändert sich der 
Anteil der einzelnen Prozesse an der Nettophoto
synthese und somit auch das Temperaturoptimum 
(FARQUHAR & al. 1980, BERRY & RAISON 1982, 
LONG 1991).

In der vorliegenden Arbeit wird die Akklimatisa
tion des Photosyntheseapparates von jungen Buchen 
an langzeitig erhöhte C 02-Bedingungen untersucht. 
Außerdem soll untersucht werden, ob und inwieweit 
Jungpflanzen von Fagus sylvatica L. auf eine Tempe
raturerhöhung reagieren.

2 Material und Methoden

Eineinhalb jährige Sämlinge von Fagus sylvatica L. 
wachsen seit April 1994 unter atmosphärischer (370 
± 46 pmol moL1) und erhöhter (701 ±10 pmol mol'1) 
C02-Konzentration. Die Buchensämlinge (erstes Jahr: 
n = 49; zweites Jahr n = 36 ) werden dabei in Mini
gewächshäusern aus UV-durchlässigem Acrylglas 
nachgestellten Freilandbedingungen ausgesetzt 
(FORSTREUTER 1995). Im Herbst 1992 erfolgte die 
Aussaat der Samen (Herkunft 810 03, Nordwestdeut
sches Tiefland) in einem Torfsandgemisch bei 5 °C im 
Gewächshaus. Ab Januar 1993 wuchsen die Keimlin
ge in Töpfen (13 x 13 x 13 cm) bei 10 °C und wur
den im Juli 1993 balliert und im Freiland in Baum
schulbeete gesetzt. Im März 1994 wurden aus etwa 
1000 Sämlingen 49 Buchen pro Versuchsfläche aus
gewählt und in die Minigewächshäuser bzw. Frei
landflächen gepflanzt (FORSTREUTER 1996).

Das Mikroklima und die Windgeschwindigkeit in 
den Minigewächshäusern wurde entsprechend den 
Außenbedingungen geregelt (FORSTREUTER 1991,
1996). Das Bodenvolumen in den Kammern beträgt 
385 dm'2 3 (7,4 dm'3 pro Pflanze). Als Substrat wurde 
ein lehmiger Sand (Raumgewicht: 1,1 g cm'3) mit 
mittlerer bis guter Nährstoffversorgung (PDL: 19, KDL:

16, MgCaCl2: 10 mg/lOOmg Boden, NH4+-N:<5, 
N 03'-N: 50 kg/ha) verwendet. Die Bodenwasserge
halte wurden bei ca. 20% konstant gehalten.

Im zweiten Begasungsjahr wurden während drei 
Meßperioden (4.6-6.7.; 8.8-27.8.; 27.8.-22.9.) an 
je sechs bis acht Sonnen- und Schattenblättern mit 
Hilfe eines Miniküvetten-Systems (CMS Blau 400, 
Walz) und einer Gasmischanlage (GMA-2, Walz) 
A,/Q-Kurven unter konstanten Bedingungen (PPFD 
> 1000 pmol m-2 sQ Tblatt = 25 °C, VPD= 1,4 kPa) 
erstellt. Dazu wurden den Blättern acht Meßkonzen
trationen (Q: 50, 100, 200, 350, 450, 550, 700 und 
1000) angeboten. Die Empfindlichkeitsänderung des 
URAS (BINOS 100, Rosemont) für C02 und H20  bei 
verschiedenen Grundpegeln wurde mit Hilfe der 
gerätespezifischen Empfindlichkeitsfunktion abgegli
chen. Zusätzlich wurden während der'zweiten Meß
periode an je sechs bis acht Sonnenblättern An/C r 
Kurven bei vier weiteren Temperaturstufen ( Tblatt ~
17, 21, 29, 35 °C) ermittelt.

Die Berechnug von Q wurde nach dem Modell 
von FARQUHAR & al. (1980) durchgeführt. Die Da
ten der Einzelblattmessungen wurden mittels U-Test 
auf Signifikanz getestet. Mit Hilfe nicht linearer Re
gressionen nach dem ‘Marquart Least Square’-Verfah- 
ren (SAS Institute, 1988) wurden folgende Funktio
nen an die Meßdaten angepaßt:
I) Nettophotosyntheserate:

A„ = A__ _ • ( l  -  -em a x

~ b \C r Y )^

wobei Amax, r u n d  b (Krümmungsfaktor) die Parame
ter sind;
II) Temperaturabhängigkeit von A n :

(c-bY

wobei a, b und c empirische Parameter sind.

3 Ergebnisse

C 02-Abhängigkeit des Gaswechsels
Mit zunehmender Q läßt die Steigerung von An 
nach, bis ein Sättigungswert (Amax) erreicht wird 
(Abb. 1 und 2). Bei beiden Blattypen ist eine starke 
Streuung von Aw Amax, AA350_700 und zu
erkennen (Tab. 1). Zwischen den beiden C02-Wachs- 
tumsbedingungen bestehen bezüglich AA350_700, 
Amax und dAn/dCi keine signifikanten Unterschiede 
(p>0,l, Tab.l). Dagegen liegen die C 02-Kompensati- 
onspunkte (r) der Sonnen- und Schattenblätter unter 
erhöhter C02-Wachstumsbedingung bei signifikant 
höheren C02-Konzentrationen als unter normaler 
C02-Wachstumskonzentration (p<0,01). Unter C02-



Abb. 1: A /C /-K urven  (a-c) 
und Anfangssteigungen der 
An/C r Kurven (e-f) von allen  
untersuchten Sonnenblättern. 
Einzelblattmessungen und 
Regressionsmodelle bei 
a, d) 350 pmol m o l1 (—  • )  
und b; e) 700 pmol m o l1 (—  O) 
C02-Wachstumskonzentration. 
c, f) M ediane der Regressions
modelle, +: kennzeichnet die 
den Wachstumsbedingungen  
(350 und 700 pmol m o l1) ent
sprechende C,-Konzentration.

Fig. 1: A yC j curves (a-c) and 
in itial slopes of curves 
(e-f) of all measured sun 
leaves. Single leaf m easure
ments and regression models 
at a, d) 350 pmol m o l1 (— • )  
and b, e) 700 pmol m o l1 (—  O) 
C02 growth concentration, 
c, f) M edian of the regression  
models, +: marks the C, con
centration corresponding to 
the C02 growth concentra
tions (350 und 700 pmol m ol'1).

Ap/C; curves of shade leaves

initial slope (dAp/dC)) of shade leaves

intercellular C 0 2 concentration Q  [pmol mol'1]

Abb. 2: A J C ,-Kurven (a-c) 
und Anfangssteigungen der 
A JC r Kurven (e-f) von allen  
untersuchten Schattenblät
tern. Einzelblattmessungen 
und Regressionsmodelle bei 
a, d) 350 pmol mol-1 (— • )  
und b, e) 700 pmol m ol'1 (—  O) 
C02-Wachstumskonzentration. 
c, f) Mediane der Regressions
modelle, +: kennzeichnet die 
den W achstumsbedingungen  
(350 und 700 pmol m ol'1) ent
sprechende ^/-Konzentration.

Fig. 2: A /C ,- curves (a-c) and 
in itial slopes of A /C ,  curves 
(e-f) of all measured shade 
leaves. Single leaf measure
ments and regression models 
at a, d) 350 pmol m ol'1 (— • )  
and b, e) 700 pmol m ol'1 (—  O) 
C 02 growth concentration, 
c, f) M edian of the regression 
models, +: marks the C,con- 
centration corresponding to 
the C02 growth concentra
tions (350 und 700 pmol m ol'1).



Tab. 1
Nettophotosyntheseraten (A350,A 700), Steigerung der Netto
photosyntheserate {ä A350_700), Photosynthesekapazität 
(Amax), C 02-Kompensationspunkt (r ) und Anfangssteigung 
(dAydCj) der A„/Cr Kurven.

Table 1
Net photosynthesis [A350,A 700), increase of net photo
synthesis (AA350 _700), capacity of photosynthesis (Amax), 
C 02 compensation point (r )  and in itia l slope (dA^dCj) of 
the A JC r curves.

A350 A 700 AA350-700 . A max r dAJdCj
[pmol m'2 s '1 ] [pmol m'2 s '1 ] [pmol m'2 s '1 ] [pmol m'2 s'1] [pmol mol'1] [pmol m'2 s '1/

pmol mol'1]
CC>2 -g ro w th

c o n c e n tra tio n
[pmol mol'1 ]

350 700 350 700 350 700 350 700 350 700 350 700

M 4.0 3.1 6.6 5.4 2 .6(65% ) 2.3(74% ) 8.8 7.8 66 89 0.030 0.029

sun leav es 150 1.9 1.2 3.0 2.2 1.5 0.9 4.5 3.6 16 21 0.008 0.008

P 0.11 0.22 0.73 0.64 0.001 0.15

M 2.2 1.8 3.4 3.0 1.2(52% ) 1 .2(66% ) 4.1 5.2 67 99 0.021 0.020

sh a d e  leav es 150 0.5 0.7 0.9 1.5 0.5 0.7 1.9 3.2 20 24 0.008 0.008

P 0.06 0.36 0.18 0.92 0.002 0.98

M: median of single leaf measurements, I50: interquartil range, p: significance level for the U-Test.

Abb. 3
Tem peraturabhängigkeit der 
Nettophotosynthese von Son
nenblättern bei verschiede
nen C02-Meßkonzentrationen.
a) 350 pmol m o l1 (— • ) ,
b) 700 pmol mol 1 (— O ) C02- 
W achstumskonzentration,
I: kennzeichnet die Optimums
temperatur.

Fig.3
Temperature dependency of 
net photosynthesis of sun 
leaves at various C02 con
centrations. a) 350 pmol m ol'1 
(— • ) ,  b) 700 pmol m o l1 
(—  O) C 02 growth con
centration, I: marks the 
optimum temperature.

leaf temperature f/eaf [°C]

Wachstumsbedingungen von 350 pmol mol'1 betrug 
T  66 bzw. 67 jjmol mol'1 bei Sonnen- bzw. Schatten
blättern; unter C 02-Wachstumsbedingungen von 700 
pmol mol'1 dagegen 89 bzw. 99 pmol mol’1.

Temperaturabhängigkeit der Nettophotosynthese
Bei jeder Ca nimmt An mit steigender Temperatur zu, 
bis sie eine Optimumstemperatur (^opt) erreicht hat. 
Abb. 3 zeigt, daß sich T0pt unter normaler atmo
sphärischer C 02-Wachstumskonzentration um 1,8 °C 
und unter erhöhter um 0,9 °C verschiebt. Topt be

trägt bei einer Ca von 350 pmol mol'1 C 02 27,8 °C 
unter normaler bzw. 29,2 °C unter erhöhter C 02- 
Wachstumsbedingung. Unter erhöhter C 02-Wachs- 
tumsbedingung wurde Aopt bei einer Ca von 500 
pmol mol'1 C02 und einer Toptvon 30,1 °C erreicht. 
Unter normaler C02-Wachstumsbedingung wurde 
Aopt bei einer Ca von 700 pmol mol'1 C02 und einer 
Topt von 29,6 °C erreicht. Höhere Ca verursachen 
keine weitere Verschiebung von Topt

Eine Temperaturerhöhung hat bei hoher Ca einen 
stärkeren Einfluß auf An als bei niedriger Ca. Bei einer



Cavon 350 pmol mol*1 C02 beträgt R u n te r  Topt 6,8 
bzw. 5,7 pmol m'2 s4 bei 700 umol mol'1 C02 dage
gen 9,6 bzw. 8,5 umol nr2 s'1. Die Steigerung von An 
nach einer Verdoppelung von Ca betrug bei 20 °C 
26% bzw. 18% und bei 30 °C 43% bzw. 49%.

4 Diskussion

STITT (1991) berechnete nach dem Modell von 
FARQUHAR & al. (1980) ein AA350_700 von 25%, 
wenn die Regeneration von RuBP limitierend wirkt, 
und von 75%, wenn die RuBisCO limitierend wirkt. 
In GUNDERSON & WULLSCHLEGER (1994) wird 
für Fagus sylvatica L. eine Steigerung der Nettopho
tosyntheserate von 55% angegeben. In der vorliegen
den Arbeit wurden je nach Blattyp und C02-Wachs- 
tumskonzentration ein AA350_700 zwischen 52% und 
74% gemessen. Der Median der Nettophotosynthese
steigerungen aller Blätter betrug 66% und war etwas 
größer als der Wert im Vorjahr mit 56 % (FORST
REUTER 1996).

EPRON & al. (1995) ermittelten an juvenilen Bu
chen r  * (entspricht r  in Abwesenheit von der Dun
kelatmung) von 81 umol n r2 s4 . In der vorliegenden 
Arbeit liegt r  bei erhöhter C02-Wachstumskonzen- 
tration (89 bzw. 99 umol n r2 s4 ) höher und bei nor
maler C 02-Wachstumskonzentration (66 bzw. 67 
Umol nr2 s4 ) niedriger als bei EPRON & al. (1995). 
Die signifikanten Unterschiede in r  zwischen den 
beiden C 02-Wachstumskonzentration können auf 
eine erhöhte »Dunkelatmung« der Blätter beruhen. 
Für Fagus sylvatica wird in einem Obersichtsartikel 
von CEULEMANS & MOUSSEAU (1994) eine Steige
rung der Respiration von 90% angegeben. Ein Abnah
me der SLA unter erhöhter C02-Wachstumskonzen- 
tration (MOUSSEAU & SAUGIER 1992, FORSTREU
TER 1995) kann erhöhte Atmungsraten erklären, 
wenn neben den Speicherkohlenstoffen (KÖLN & al.
1997) und Strukturkohlenstoffen auch die Menge an 
atmungsfähigem Gewebe zunimmt (THOMAS & 
HARVEY 1983).

Aufgrund der gesteigerten An bei erhöhter Ca 
könnten Pflanzen sinnvoll Ressourcen einsparen, 
wenn sie weniger RuBisCO produzieren und die da
durch frei werdenden Ressourcen, wie z.B. Stickstoff, 
in andere wachstumslimitierende Prozesse investie
ren würden. Eine Verringerung der RuBisCO-Akti- 
vität zeigt sich in einer geringeren Anfangssteigung 
der A„/CyKurven (Carboxylierungseffizienz), da die
se direkt proportional zur RuBisCO-Aktivität ist (FAR
QUHAR & al. 1980). Bei beiden Blattypen waren die 
Anfangssteigungen [dAn/d Q  zwischen den beiden 
C 02-Wachstumsbedingungen nicht signifikant ver
schieden. Dies stimmt mit Beobachtungen aus dem 
Vorjahr von FORSTREUTER (1996) und mit Ergebnis
sen von GUNDERSON & al. (1993) bei Liriodendron

tulipifera und Quercus alba überein. Auch in 
AA350-700 und Amax traten keine signifikanten Unter
schiede zwischen den beiden C02-Wachstumskon- 
zentrationen auf. Bei den hohen C 02-Konzentratio- 
nen, bei denen Amax erreicht wird, wirkt die End
produktsyntheserate oder die RuBP-Regeneration li
mitierend auf die Nettophotosynthese (SAGE 1994). 
Die an diesen Prozessen beteiligten Enzyme unterlie
gen somit keiner Akklimatisation an eine erhöhte 
C02-Konzentration. Fagus sylvatica ist daher eine 
Baumart, die von der in Zukunft ansteigenden atmos
phärischen C 02-Konzentration erheblich profitieren 
kann.

Die gemessenen Temperaturoptima bei 350 pmol 
mol4 C 02 [Topt= 27,7 bzw. 29,1°C) liegen im Ver
gleich zu Untersuchungen an adulten Bäumen mit 
Toptvon 18 °C bis 25,1 °C deutlich höher (SCHULZE 
1970, SCHULTE 1992). Diese Abweichungen können 
unter anderem auf unterschiedlichen physiologischen 
Eigenschaften von adulten und juvenilen Bäumen be
ruhen. Aber auch die extremen Klimabedingungen in 
1995, wie hoher Anteil an direkter Sonneneinstrah
lung und hohe Temperaturen können zu einer Anpas
sung der juvenilen Bäume an höhere Temperaturen 
geführt haben.

Es konnte gezeigt werden, daß AA350_700 bei ho
her Temperatur größer ist als bei niedriger. Dies 
stimmt mit Versuchen von IDSO & al. (1993) an 
Orangenbäumen überein, die bei niedrigen Außen
temperaturen kein AA350_700 zeigten. Freilandversu
che unter kalten Klimabedingungen, wie sie in der 
arktischen Tussoc-Tundra herrschen, zeigen ebenfalls 
keine oder nur geringe Reaktionen von An auf eine 
erhöhte C 02-Konzentration (TISSUE & OECHEL 
1987, GRULKE & al. 1990). Bei hohen Temperaturen 
ist die C 02-Reaktion dagegen besonders stark ausge
prägt (CURTIS & al. 1989, HOGAN & al. 1991). 
LONG (1991) berechnete anhand von theoretischen 
Parametern ein AA350-7qo von 20% bei 10 °C und 
von 105 % bei 30 °C. In der vorliegenden Arbeit be
trug AA350_700 bei 20 °C 26% unter normaler und 
18% unter erhöhter C02-Wachstumsbedingung. Bei 
30 °C lag AA35q_700 deutlich höher, mit 43% unter 
normaler und 49% unter erhöhter C 02-Wachstums- 
bedingung. Neben dieser Verstärkung der C 02-Reak- 
tion wurden eine Verschiebung von T0pt nach einer 
Verdoppelung der C 02-Meßkonzentration beobach
tet. Unter normaler C02-Wachstumsbedingung wur
de das Temperaturoptimum um 1,8 °C und unter er
höhter um 0,9 °C verschoben. LONG (1991) ermit
telte dagegen eine theoretisch mögliche Verschiebung 
von Topt um 5 °C.

Sowohl die temperaturabhängige Modifizierung 
der C 02-Reaktion der Nettophotosyntheserate als 
auch die Verschiebung von Topt tragen dazu bei, daß 
der Anstieg der Nettophotosyntheserate aufgrund er
höhter atmosphärischer C 02-Konzentration bei einer



möglicherweise zukünftig ansteigenden Temperatur 
größer ausfallen dürfte als bei der derzeitig herr
schenden Temperatur. Eine Steigerung der Respirati
on bei erhöhter Temperatur in nicht photosynthetisch 
aktiven Organen könnte jedoch die Auswirkung des 
verstärkten C 02-Effekts der Nettophotosynthese auf 
die Kohlenstoffbilanz der Pflanze abschwächen.
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