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Verzeichnis der verwendeten Abkirzungen

A = Nettophotosyntheserate

Anmax = Maximale Nettophotosyntheserate bei Lichtsattigung

E = Transpirationsrate

g. = Blattleitfahigkeit fur Wasserdampf

O.max = Maximale Blattleitfahigkeit bei weitestmdglich getffneten Spaltéffnungen
gs = stomatare Leitfahigkeit

Oc = cuticulare Leitfahigkeit

gs = Grenzschichtleitfahigkeit

rs = stomatarer Diffusionswiderstand flr Wasserdampf

PPFD = Photosynthetisch wirksame Photonenflu3dichte

Dw = Wasserdampfdruckdifferenz zwischen Blatt und Luft

rH = relative Luftfeuchte

Ca = CO,-Konzentration der Umgebungsluft

C, = CO,-Konzentration in den Interzellularen des Mesophylls

WUE = Wassernutzungseffizienz (= water use efficiency), Quotient aus A und E

T = Temperatur
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1 Einleitung

1. Einleitung

1.1 Einfihrung

In der Auseinandersetzung der Pflanze mit ihrer Umwelt spielen Spaltéffnungen eine
zentrale Rolle. Sie ermdglichen den Blattorganen, verschiedene Funktionen mit einander
widersprechenden Anspriichen auszuliben. Vorteilhaft fir die Photosynthese ist eine grol3e
Blattflache, die (ber andere Pflanzen erhoben ist, um mdglichst viel Lichtenergie
einzufangen. Eine groRBe der Atmosphare exponierte Flache bedeutet aber auch
Austrocknung, welche die auf einen engen Wasserpotentialbereich beschrankten
physiologischen Funktionen gefahrdet. Die Entwicklung einer Cuticula, die vor
unkontrollierter Verdunstung schiitzt, war daher die Voraussetzung um erfolgreich die
Landoberflache zu besiedeln. Allerdings wiirde eine vollkommen geschlossenen Cuticula
auch die Diffusion von CO, zu den Chloroplasten und damit die Photosynthese unterbinden.
Die evolutiondre Lésung (Ziegler 1987; Edwards et al. 1998) fiir dieses Dilemma waren die
Spaltéffnungen, die durch ihre veranderlichen Porenweiten die gegenlaufigen Gasstréme
kontrollieren (Raschke 1976).

Analog zum Ohm'schen Gesetz st die Diffusionsrate proportional dem
Konzentrationsgradienten und umgekehrt proportional zum Diffusionswiderstand, der
maRgeblich durch den Offnungsgrad der Spaltéffnungen kontrolliert wird. Fir die

Transpirationsrate (E) heil3t das:

c-Dy émmoly

. Bm’sf
mit
D,, =Wasserdampfdruckdifferenz zwischen Blatt und Luft gmmcl)l E
mo
e : ém’ xsU
r, = stomatarer Diffusionswiderstand em st
gmmol g

Der Kehrwert des stomataren Widerstandes ist die stomatéare Leitfahigkeit gs. Da diese mit
der Transpirationsrate linear verknlpft ist, wird sie aus Griinden der Anschaulichkeit meist
verwendet.

Spaltéffnungen kénnen — situationsabhéngig — bei ausreichender Wasserversorgung die
Stomata 6ffnen und eine hohe Photosyntheserate ermdglichen oder bei Wasserknappheit
schlieBen und auf Kosten des Kohlenstoffgewinns eine Gefahrdung der Pflanze durch
Austrocknung vermeiden. Hiermit sind nur zwei Extremsituationen vorgestellt. In der Regel

gilt es irgendwo zwischen diesen Extremen den optimalen Kompromil3 zwischen
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1.2 Die Funktion der Stomata und ihre Erforschung

Wasserverlust und CO,-Fixierung zu finden (Cowan 1977). Wo dieses "Optimum" im
Einzelfall liegt, hangt von vielen Faktoren ab: Lebensstrategie, Wuchsform, Standort,
wechselnde Mikroklimaverhaltnisse, Bodenwasserverhaltnisse usw. Damit haben die
Stomata eine sehr komplexe Aufgabe: Eine Vielzahl von Signalen enthalten Informationen
Uber den Stand des Kohlenstoff- und Wasserhaushalte: Lichtintensitat, Luftfeuchte,
Temperatur, Windgeschwindigkeit, Wasserverfligbarkeit im Boden, CO,-Gehalt der Luft sind
Reize, die zu einer einheitlichen Antwort, der Anderung der Porenweite, verarbeitet werden
mussen (Kearns & Assmann 1993). Eine Ubersicht tiber die kontrollierenden GroRen und die

Regelung der Spaltweite im Zusammenhang des Blattgaswechsels wird in Abb. 1 gegeben.

Die globale Bedeutung dieser biologischen Kontrolle von Austauschprozessen ergibt sich
aus der GroRe der geschatzten gesamten Blattfliche der Erde von ca. 644 *10° km?
(Whittaker & Likens 1975). Die von Spaltdffnungen bedeckte Flache ist damit gréRer als die
Flache der Erdoberflache selbst (510 *10° km?). Damit (iben Spaltéffnungen eine wesentliche
Kontrolle auf zwei der wichtigsten Stoffkreislaufe der Erde aus, den Wasser- und den
Kohlenstoffkreislauf. Von den 120 GT/a photosynthetisch fixiertem Kohlenstoff (Luo &
Mooney 1996) werden ca. 70% auf den Landflachen fixiert (Whittaker & Likens 1975). Dieser
Anteil des Kohlenstoff-Flusses nimmt weitgehend den Weg durch Stomata, da die
Produktion von Flechten, Moosen und Algen auf Landflachen gegeniiber der von héheren
Pflanzen sehr gering ist. Die Kontrolle der Wasserverdunstung durch Stomata ist ebenfalls
bedeutend: Von Landflachen verdunsten jahrlich ca. 71400 km®a. das sind ca. 14% der
globalen Verdunstung (Baumgartner & Reichel 1975). Dieser Anteil nimmt wiederum zum
groBeren Teil den Weg durch die Spaltéffnungen, denn zwischen 80 und 95% der
Verdunstung von Landflachen besteht aus Transpiration der Pflanzen (Larcher 1994). Damit
ist das globale, insbesondere aber auch das regionale Klimageschehen nicht ohne Kenntnis

der Kontrolle durch die Spalt6ffnungen zu verstehen.

1.2. Die Funktion der Stomata und ihre Erforschung

Der Mechanismus des Offnens und SchlieRens ist erstmals durch von Mohl (1856) erkannt
worden, der in einer wegweisenden Arbeit die grundlegende Funktionsweise der Stomata
beschrieb. Er erkannte, daf3 ein osmotisch bedingtes Anschwellen der Schlie3zellen durch
die spezielle Morphologie der SchlieRzellen zu einer Offnung des Spaltes fiihrt. Er zeigte
auch, dal3 zwischen den Epidermis- und den Schliel3zellen ein Druckantagonismus besteht,
der den Offnungsgrad der Stomata bestimmt. Diese Grundthesen sind bis heute giltig und
wurden und werden mit fortschreitend besseren Methoden weiter verfeinert und um Details
erganzt (Meidner 1987).
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1 Einleitung
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Abb. 1

Die Kontrolle der stomatéren Reaktion. Verandert nach Raschke (1979), Zeiger (1990) und Kearns &
Assmann (1993). Die Darstellung beschrankt sich auf die wesentlichen EinfluRgréRen. Jeder Pfeil
kennzeichnet einen EinfluR auf eine andere GréRe. Ein & kennzeichnet eine reziproke Wirkung.
Das heil3t ein hoher Wert der steuernden Grole fiihrt zu einem niedrigen Wert der gesteuerten Grol3e.
Z.B. fuhrt eine hohe Photosyntheserate zu eine niedrigen interzellularen CO,-Konzentration. Ein &
kennzeichnet eine nichtreziproke Wirkung. Das Licht wirkt auf zwei verschiedene Sensoren in der
Schliel3zelle: Ein Blaulichtrezeptor reagiert bereits auf geringe Intensitdten blauen Lichts. Das ganze
Spektrum des weiRen Lichtes stimuliert tiber die SchlieRzellchloroplasten das Offnen (Zeiger 1990).
Das Licht wirkt aber auch indirekt indem es Uber die photosynthetische CO,-Fixierung im Mesophyll
eine Absenkung der CO,-Konzentration in den Interzellularen des Mesophylls (C,) bewirkt, was dann
das Offnen induziert (Morison 1987). C, wird weiterhin durch die atmospharische CO,-Konzentration
beeinflult und hangt von der stomataren Leitfahigkeit ab. Hier ergibt sich ein negativ riickgekoppelter
Regelkreis: Das durch niedriges C, ausgeloste Offnen der Stomata fiihrt zu einem Anstieg von C,,
wodurch der 6ffnende Reiz geringer wird. Der Wasserdampfdruckgradient, der die Transpiration
antreibt, beeinflu3t auch die Spaltéffnungsreaktion (Huygen & Poortvliiet 1993). Hier ergibt sich ein
zweiter negativ riickgekoppelter Regelkreis, indem die Stomata auf einen Anstieg der Transpiration
mit SchlieRen reagieren. Der Mechanismus dafir ist nicht genau bekannt (z.B. Nonami et al. 1991;
Saliendra et al. 1995; Bunce 1996), was durch das Fragezeichen in diesem Bereich gekennzeichnet
ist. Daneben gibt es auch die Annahme einer direkten "feedforward"-Reaktion der Stomata auf die
Luftfeuchte (Lange et al. 1971; Farquhar 1978; Schulze et al. 1987). Diese ist hier nicht dargestellt, da
deren Existenz wenig gesichert ist und Uberpriifungen nicht standgehalten hat (Mott & Parkhurst
1991; Monteith 1995; Franks et al. 1997). Das Blattwasserpotential kann bei plétzlichen Anderungen
der Transpirationsrate beispielsweise durch eine plotzliche Anderung der Luftfeuchte unmittelbar tiber
den hydraulischen Antagonismus zwischen Epidermis- und Schliel3zellen eine "transient response”
(Kappen et al. 1987) hervorrufen (gestrichelte Linie): Eine Turgoranderung der Epidermiszellen flhrt
voriibergehend zum Offnen der Stomata, bevor die iber negative Riickkopplung gesteuerte
Schlielbewegung einsetzt. Stomata sind weiterhin sensitiv fir Phytohormone, insbesondere
Abscisinsdure (Hartung et al. 1998), aber auch Auxin (Lohse & Hedrich 1995). Die physiologische
Aktivitat der Spaltéffnungen unterliegt einem circadianen Rhythmus (Webb 1998), der einerseits die
Empfindlichkeit der Spaltéffnungen steuert, aber auch eine autonome Bewegung hervorruft.
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1.2 Die Funktion der Stomata und ihre Erforschung

Der Antagonismus zwischen Schlie3- und Epidermiszellen ist die Grundlage fir das
Verstandnis der mechanischen Vorgange bei der stomataren Bewegung. Stalfelt (1927)
unterschied folglich zwei Phasen der stomataren Reaktion: Die Spannungsphase, in der das
Volumen der SchlieRzelle zunimmt, aber noch nicht den Gegendruck tberwinden kann um
den Spalt zu 6ffnen, und die Motorphase, in der nach Uberwinden dieser Schwelle weiteres
Anschwellen der Stomata zum Offnen des Spaltes fiihrt. Die Entdeckung, daR die Zellwande
der Schlie3zellen in bestimmter Weise mizelliert sind (Ziegenspeck 1938) war die Basis fur
detaillierte mechanische Modelle, welche die Zusammenh&nge zwischen Schlief3zellturgor,
Volumen, Form und Offnungsgrad der SchlieRzellen beschreiben (Ubersicht in Sharpe et al.
1987). Durch die Entwicklung von Drucksonden ergab sich die Moglichkeit, diese Modelle zu
verifizieren (Meidner & Edwards 1975; Franks et al. 1995; Franks et al. 1998).

Die Erforschung der osmotischen Verhéltnisse der Schliel3zellen war lange Zeit durch das
Fehlen feiner analytischer Methoden gehemmt. Obwohl schon friiher die hohe Konzentration
von Kalium in SchlieRzellen bemerkt worden war, erkannte erst Fischer (1968a) die zentrale
Bedeutung der Akkumulation von K* lonen. Inzwischen hat sich ein differenziertes Bild der
beteiligten Osmotika und ihrer Regulation ergeben : Hauptosmotika sind K*, CI" und Malat-
Anionen (Allaway 1973; Travis & Mansfield 1977). Daneben spielen Sucrose (Talbott &
Zeiger 1996) und andere Zucker (Ritte et al. 1999) eine Rolle.

Die Entwicklung elektrophysiologischer Techniken, inshesondere der patch-clamp-Technik
(Hedrich & Schroeder 1989), bei der die Aktivitat spezifischer Kanale und Protonenpumpen
gemessen werden kann, hat die Kenntnis der Membranprozesse von Schliel3zellen enorm
erweitert (Grabov & Blatt 1998). Molekularbiologische Techniken erlaubten die
Charakterisierung wichtiger Stufen der Signalverarbeitung auf molekularer Ebene. Hieran
sind z.B. Ca’-lonen (McAinsh et al. 1990), G-Proteine (Assmann 1996) und cGMP (Cousson
& Vavasseur 1998) beteiligt. Gegenwartig wird vor allem an der Aufklarung der Signalketten
und -kaskaden geforscht, (z.B. Leckie et al. 1998; Pei et al. 1998; Assmann & Shimazaki
1999) die an der intrazelluldaren Signalverarbeitung mitwirken und die vielfaltigen Signale in
eine einheitliche Reaktion integrieren.

Die O0kophysiologische Funktion der stomatédren Reaktion wurde durch die Forschung von
Francis Darwin (1898; 1916) erstmals in den Mittelpunkt geriickt. Mit dem ersten einfachen
Gerat zur Messung der stomatéren Transpiration, einem Horn-Hygrometer, beschrieb er die
Abhangigkeit der stomataren Reaktion von der Wasserversorgung, der Luftfeuchte, der
Windgeschwindigkeit und der Tageszeit. Die stomatare Kontrolle der Gasdiffusion stand
dann lange Zeit im Zentrum der Forschung an Stomata. Wichtige Beitrage lieferte Stalfelt
(1929a; 1932a; 1932b; 1935b; 1935a), der u.a. den Effekt der stomataren Offnung auf die
Transpiration quantifizierte und den Zusammenhang zur Photosynthese herstellte. In den

folgenden Jahren wurden nur geringe Fortschritte in der Untersuchung der
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1 Einleitung

Okophysiologischen Rolle der Stomata erzielt. Erst durch die Entwicklung neuer
Gaswechseltechniken, die durch die Messung definierter physikalischer Me3gréRen unter
genau kontrollierten Bedingungen den Gaswechsel messen konnten, wurde die Grundlage
fur quantitative reproduzier- und vergleichbare Untersuchungen geschaffen (Koch et al.
1968; Beardsell et al. 1972; Schulze et al. 1982).

Die weite Verbreitung solcher Gerate ermoglichte eine Vielzahl von auf
Gaswechselmessungen basierenden 6kophysiologischen Untersuchungen und erweiterte
das Verstandnis der dkologischen Funktion der Stomata stark. Methodisch und thematisch
entwickelten sich zwei divergierende Forschungszweige: Auf der eine Seite stehen
Untersuchungen der zellularen und molekularen Mechanismen, die zwar sehr detailliert, aber
wenig reprasentativ fur natirliche Verhaltnisse sind. Auf der anderen Seite stehen die
Untersuchungen des Gasaustausches ganzer Blatter, Pflanzen oder Bestande, die zwar
unter natirlichen Bedingungen durchgefiihrt werden koénnen, aber als integrierende
Messungen nur noch wenig Uber die Details und die Vielfalt der stomatéren Reaktion
aussagen. Der Ansatz auf der Ebene einzelner Stomata die Reaktionen zu beobachten
wurde zunehmend vernachlassigt. Versuche mit einzelnen Stomata wurden in der Regel an
abgezogenen Epidermisstreifen gemacht und nur in einigen Ausnahmen an intakten Blattern
und Pflanzen (Omasa et al. 1985; Kappen et al. 1987; Omasa et al. 1990; Kappen & Haeger
1991; Kappen et al. 1994). Der vereinzelte Ansatz Stomata unter natiirlichen Bedingungen
im Freiland zu beobachten (Woolley 1983), um eine groRe Aussagekraft flr 6kologische
Fragestellungen zu erreichen, wurde nicht weiterverfolgt.

Die einfache Verfligbarkeit von Gaswechseltechniken verleitete dazu, die Uber alle Stomata
eines Blattes integrierte Gaswechselreaktion praktisch mit der stomataren Reaktion
gleichzusetzen. Dies geschah meist unter der Annahme einer einfachen linearen Beziehung
zwischen der Spaltweite und der stomatéren Leitfahigkeit. Fir die Annahme dieser Linearitat
sprechen zwar theoretische Modelle (Parlange & Waggoner 1970), es gibt aber nur wenige
experimentelle Belege.

Die Reaktionen einzelner Stomata wurden neuerdings im Zusammenhang mit dem
Phanomen "stomatal patchiness" wieder interessant: Eine rdumlich heterogene Verteilung
der Aperturen (Beyschlag 1992; Beyschlag & Eckstein 1998) verursacht hierbei eine
ungleichméaRige Versorgung des photosynthetisch aktiven Mesophylls mit CO, (Terashima
1992; Meyer & Genty 1998). Dadurch war die Gultigkeit vieler aus Gaswechselmessungen
abgeleiteten Berechnungen in Frage gestellt (Mott 1995). Die Suche nach den Ursachen
dieses Phanomens regte einige Arbeiten zu den stomataren Reaktionen im funktionellen
Zusammenhang des intakten Blattgewebes an (Mott et al. 1997; Kaiser et al. 1999).
Kontrovers diskutiert wurde seit den 70er Jahren die Frage nach dem Mechanismus der

stomataren Reaktion auf die Luftfeuchte. Wéahrend die meisten Beobachtungen mit der
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1.2 Die Funktion der Stomata und ihre Erforschung

Hypothese einer Regulation der Transpiration Uber negative Rickkopplung im Einklang
stehen, gab es auch Berichte Uber eine "feedforward"-Reaktion, die dazu fiihrt, dal® in sehr
trockener Luft die Transpiration abnimmt (Farquhar & Raschke 1978). Dies wurde als Beweis
fur eine direkte Reaktion auf die Luftfeuchte, unabhangig von der Transpiration gesehen.
Obwohl versucht wurde, einen Mechanismus fiir eine solche Feuchtereaktion zu
beschreiben, (Nonami et al. 1991) wird heute zunehmend die Existenz einer "feedforward"
Reaktion auf Luftfeuchte verneint (Mott & Parkhurst 1991; Monteith 1995; Franks et al.
1997).

Die Auffassung der Stomata als nach kybernetischen Prinzipien Uber Rickkopplung
regulierte Systeme, verbesserte das Verstandnis der Dynamik der stomatédren Reaktionen
(Raschke 1966; Cowan 1972).

Neue theoretische Ansatze die auf dem Konzept der Optimierung der
Wassernutzungseffizienz (WUE= water use efficiency, das Verhaltnis der Photosyntheserate
zur Transpirationsrate) beruhten (Cowan 1977), befruchteten die Erforschung der
okophysiologischen Funktion der Stomata. Das fuhrte zur Entwicklung von Modellen, welche
die Rolle der Stomata bei der Optimierung des biochemisch-physikalischen Systems Blatt
beschreiben (Farquhar et al. 1980a; Farquhar & Wong 1984).

Wahrend diese Ansétze zunachst auf "steady-state"-Reaktionen basierten, also Reaktionen
nach Erreichen einer stabilen stomataren- und Photosynthesereaktion, traten spater auch die
dynamischen Aspekte in den Vordergrund. Die stomatdre Reaktion ist meist deutlich
langsamer, als die Schwankungen der mikroklimatischen Bedingungen, insbesondere der
PhotonenfluRdichte (PPFD)(Pearcy 1985). Daher ist nur selten ein Gleichgewichtszustand
mdglich. Meist befinden sich die Stomata in einer Reaktion zu einem neuen Gleichgewicht,
das aber nicht erreicht wird, weil sich die Bedingungen inzwischen geéndert haben. Die sich
Uber einen langeren Zeitraum ergebende Photosynthese- oder Transpirationssumme wird
unter solchen Bedingungen wesentlich von den dynamischen Eigenschaften der stomatéren
Reaktion beeinflu3t (Knapp & Smith 1990).

Blatter im Unterwuchs von Kronenddchern haben ein besonders stark schwankendes
Lichtklima: Kurze Lichtflecken, die in unregelméfligen Abstanden das schwache diffuse
Hintergrundlicht unterbrechen, machen einen Grof3teil der verfligbaren Lichtenergie aus. In
dieser Situation entscheidet die Fahigkeit zur schnellen Photosyntheseinduktion Uber die
Effizienz der Nutzung dieser Energie (Kuppers et al. 1996; Kippers et al. 1997).

Die photosynthetische Induktion beruht auf verschiedenen Prozessen, die unterschiedlich
schnell ablaufen: Die Menge an Calvin-Zyklus-Zwischenprodukten muf3 dem gréReren
Umsatz angepaldt werden (Kirschbaum & Pearcy 1988a; Sassenrath-Cole & Pearcy 1992),
die Ribulose-1,5-Bisphosphat-Carboxylase-Oxygenase mul3 aktiviert werden (Seemann et

al. 1988) und die Stomata missen 6ffnen um Die CO,-Limitierung der Photosynthese zu
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1 Einleitung

beseitigen (Kirschbaum et al. 1988; Tinoco-Ojanguren & Pearcy 1992; 1993). Wahrend die
biochemischen Anpassungen innerhalb von Sekunden oder wenigen Minuten abgeschlossen
sind, kann die vollstédndige Beseitigung der stomatdren Limitierungen viele Minuten bis zu
einer Stunde dauern. Der Beitrag der Stomata zur Photosynthetischen Induktion ist daher
entscheidend flr die Photosynthese und wurde in einer Reihe von Arten untersucht (Woods
& Turner 1971; Kirschbaum & Pearcy 1988b; Tinoco-Ojanguren & Pearcy 1992; Ogren &
Sundin 1996; Valladares et al. 1997; Han et al. 1999).

Die Rolle der stomatdren Reaktion fir die Stabilisierung des Wasserhaushaltes von
Holzpflanzen ist in den letzten Jahren verstarkt untersucht wurden. Die Wasserfaden im
Xylem stehen in der transpirierenden Pflanze nach der Koh&sionstheorie (Dixon 1914) unter
einer Zugspannung. Dieser metastabile Zustand wird bei zu niedrigen Xylempotentialen
gefahrdet: Durch Embolien, das heil3t Bildung von Luftblaschen kdnnen Xylemgefalle
irreversibel die hydraulische Leitfahigkeit verlieren (Tyree & Sperry 1989). Nachdem
zunéchst deskriptiv festgestellt wurde, dal3 das SchlieBen der Stomata sich an der
Kavitationsschwelle orientiert (z.B. Hacke & Sauter 1995), wurden zunehmend auch die
funktionellen Zusammenhange, die das SchlieBen der Stomata an den Wasserhaushalt

koppeln, untersucht (Saliendra et al. 1995; Fuchs & Livingston 1996).

1.3. Fragestellung und Aufbau dieser Arbeit

Der Grundgedanke dieser Arbeit ist es, die Reaktionen von Pflanzenorganen auf
Umweltreize als auf zellularer Ebene ablaufende Prozesse aufzufassen. Die Sensorik und
die Reaktionsmechanismen sind zum grof3en Teil zellular lokalisiert. Die 6kophysiologische
Auswirkung wird erst bei der Skalierung auf ganze Blatter oder Pflanzen sichtbar, die Uber
alle Einzelreaktionen integriert. Um die 6kophysiologische Relevanz zellularer Reaktionen
beurteilen zu kénnen, ist eine grol3e Realitatsndhe der Versuchsbedingungen erforderlich,
die Ublicherweise bei Untersuchungen auf zellularer Ebene nicht gegeben ist.

Das Ziel dieser Arbeit bestand daher zunéchst darin, die methodischen Voraussetzungen zu
schaffen, um an intakten Pflanzen am natirlichem Standort in-situ die stomataren
Reaktionen mikroskopisch zu beobachten und gleichzeitig den CO,-H,O-Gaswechsel
desselben Blattes zu messen. Dabei sollte die Mdglichkeit geschaffen werden, eine
gentgend groRe Anzahl von Stomata wiederholt zu untersuchen um bei der hohen

Variabilitat der stomataren Reaktionen zu statistisch gesicherten Aussagen zu kommen.

Als Voraussetzung zum Versténdnis der stomatéren Regulation des CO,-/H,O-Gaswechsels
mufdten sodann einige grundsatzliche Fragen bearbeitet werden, die aufgrund des
bisherigen Fehlens geeigneter Methoden nicht befriedigend beantwortet waren:

Wie hangt der Gaswechsel von der Apertur ab?
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1.3 Fragestellung und Aufbau dieser Arbeit

Wie hangt die Apertur von der Reizstarke ab?
Wie werden diese Zusammenhdnge durch die raumliche und zeitliche Variabilitat

beeinflufRt?

Das Hauptziel dieser Arbeit war die Charakterisierung der stomatéren Reaktion von
Aegopodium podagraria und Sambucus nigra, zweier Arten unterschiedlicher Wuchsform
und unterschiedlicher Standorte. Dazu war zunéchst die Beobachtung der unter naturlichem
Mikroklima auftretenden stomataren und Gaswechselreaktionen notwendig.

Die Wechselwirkung der beiden vermutlich maf3geblichen steuernden Reize Licht und
Luftfeuchtigkeit sollte unter der Hypothese, dal} die Stomata den Gasaustausch im Sinne
einer optimalen Wassernutzungseffizienz optimieren, untersucht werden.

Die dynamischen Eigenschaften der stomataren Reaktion wurden in Hinsicht auf die
Regulation des Gaswechsels unter wechselnden Mikroklimaverhaltnissen untersucht.

Bei A. podagraria stellte sich insbesondere die Frage nach der Rolle der stomataren
Reaktion flr die Photosynthese im von Lichtflecken gepragten Lichtklima. Bei S. nigra stand
die stomatare Kontrolle der Transpiration einer als stenohyder bekannten Holzpflanze im
Vordergrund.

Eine weitere Frage, die sich wahrend der Untersuchungen ergab, war die nach dem
Mechanismus der bei S.nigra oft auftretenden stomatdren Oszillationen und dem

Zusammenhang mit dem Mechanismus der stomatéren Reaktion auf die Luftfeuchte.
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2 Material und Methoden

2. Material und Methoden

2.1. Versuchspflanzen

Der Schwarze Holunder (Sambucus nigra L.) gehort zur Familie der Caprifoliaceae. Der
flachwurzelnde baumartige Strauch kann bis ca. sieben m hoch werden und einen
Stammdurchmesser von 20-30 cm erreichen. Er ist allgemein verbreitet in feuchten Waldern,

auf Waldlichtungen, in Hecken und

Geblschen, an Ufern, an Wegrandern,
besonders haufig in Siedlungsnahe, auf
frischen, nahrstoffreichen, humosen
tiefgriindigen Ton- oder Lehmbdden,
auch auf Rohauebdden (Hegi 1966;
Oberdorfer 1990). Als ausschlagfahige

N i
'ﬁ\fﬂ'{%’fi‘% Art ist er in Schleswig-Holstein in
% -“‘:‘:&hﬁ S Z N . . .
”’7,‘ @*ﬂi’x’ﬁ‘%’ Knicks weit verbreitet.
> > (¥

Er ist Verbands-Charakterart des
Arctio-Sambucion nigrae Doing 1962,
das Waldlichtungsgesellschaften und

Vorwaldstadien reicherer Standorte

Abb. 2 _
Sambucus nigra L.: Blatter, Bliten- und Fruchtstand.| Zusammenfaf3t. In dominanter
aus Rothmaler (1966) Auspragung bildet er das Sambucetum

nigrae Oberd. (1967) 1973 (Pott 1992),
das bezeichnend flr hypertrophierte Béden im Siedlungsbereich in meist siedlungsnahen
Lagen sowie flr entwasserte Erlenbruchwald- und Auenstandorte ist. Nach (Ellenberg 1992)
ist S. nigra eine Halblichtpflanze. Er zeigt aber in dieser Hinsicht eine grof3e ©kologische
Amplitude und kann sowohl an offenen als auch an schattigen Standorten im Unterwuchs
von Waldern vorkommen. S. nigra ist aufgrund der GréRe und Morphologie der Stomata fur

mikroskopische in-situ-Beobachtung besonders geeignet (Schultz 1990).

Der Giersch oder Geil3fu? (Aegopodium podagraria L.) gehdrt zur Familie der Apiaceae
und ist eine ausdauernder Kryptophyt, der Uber unterirdische Rhizome weitverzweigte
Polykormone bildet (Hegi 1926). Er ist Verbands-Charakterart des Aegopodion podagrariae
R. Tx. 1967, den Giersch-Saum-Gesellschaften (Pott 1992). Das sind natlrliche oder
naturnahe Saumgesellschaften  stickstoffreicher und frisch-feuchter Waldréander.

A. podagraria ist aber durch seine starke Konkurrenzkraft allgemein haufig an Ufern, in
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2.2 Pflanzenmaterial und Untersuchungsstandort

Garten, Wegrandern usw., auf grund- oder

sickerfrischen nahrstoff- und basenreichen, lockeren,
tiefgriindigen mild-magiig sauren humosen Lehm und
Tonbdden (Oberdorfer 1990) zu finden.

Er wird als Halbschatt-Schattpflanze charakterisiert
(Ellenberg 1992), hat aber in dieser Beziehung eine
breite 0Okologische Amplitude und kann auch an
tiefschattigen oder offenen Standorten vorkommen.
Seine Eignhung fur die in-situ-Beobachtung der
Spaltéffnungen  wurde  durch  Schultz  (1990)

festgestellt.

Abb. 3
Aegopodium podagraria L.
aus Rothmaler (1966)

2.2. Pflanzenmaterial und Untersuchungsstandort

Die Untersuchungen wurden an intakten Pflanzen der Arten Sambucus nigra L. und
Aegopodium podagraria L. an ihrem Freilandstandort durchgefiihrt. S. nigra wurde an einem
sud-ost-exponierten Strauch am Rande einer Baum-/Strauchgruppe im Neuen Botanischen
Garten der Christian-Albrechts-Universitat zu Kiel untersucht (Abb. 4). Die Einzelstamme
dieses mehrstdmmigen Holunderstrauches hatten einen Umfang von ca. 40 cm und er hatte
eine Hohe von ca. 5 m.

Fur Messungen in der Klimakammer wurden ca. 1 m hohe Straucher von S. nigra aus der
Baumschule besorgt und in Kibeln von 50 cm @ in Gartenerde gepflanzt. Die Pflanzen
wurden nach Bedarf gegossen und ausreichend mit Nahrstoffen versorgt (Poly Crescal,
Aglukon GmbH, D). Diese Pflanzen wurden in der Klimakammer unter einer kombinierten
Beleuchtung mit Leuchtstoffréhren (Philips TLD 58W/83) und Weilllichtstrahlern (HQI-T
Power Star, Osram, 400W) unter einer 12-stiindigen Lichtphase und bei einer Temperatur

von 18°C gehalten.
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2 Material und Methoden

Die Messungen an A. podagraria wurden ebenfalls im Neuen Botanischen Garten in einem
dichten und einheitlichen Bestand von Uberwiegend nicht blihenden Pflanzen im
Unterwuchs eines Baumbestandes durchgefiihrt. Das etwa 12 m hohe relativ dichte
Kronendach wurde durch Carpinus betulus, Tilia cordata, Alnus glutinosa und Populus
tremulus gebildet. Der Boden an beiden Standorten war sandig-schluffig. Das
Bodenwasserpotential wurde durch zwei Tensiometer im Wurzelbereich der Pflanzen in ca.
40 cm. Tiefe (S. nigra) bzw. 25 cm Tiefe (A. podagraria) kontrolliert. Wenn in langeren
niederschlagsfreien Perioden das Bodenwasserpotential unter -400 hPa absank, wurde es

durch grof3flachige Beregnung wieder angehoben.

L e
Abb. 4
Der FreilandmefRplatz fur die Messungen an S.nigra. Die Klvette mit der mikroskopischen
Einrichtung sowie Teile der Feuchteregelung der Kivette und die Mikroklimasensorik befanden sich
auf einem Gerlist am untersuchten Strauch. Die Regeltechnik fur die Gaswechselanlage und die
Rechner zur Datenerfassung und Bildverarbeitung waren in einem Bauwagen untergebracht. Die
Messungen wurden an dem in der Bildmitte sichtbaren Strauch in einer Héhe von 2 bis 4 m Hoéhe
durchgefuhrt.

2.3. Mikroklimamessungen
Die Photosynthetisch wirksame Photonenfludichte (PPFD) wurde Uber dem Bestand und
innerhalb der Kiivette direkt am Blatt gemessen. Der Sensor iber dem Bestand war eine

GaAlAs Photodiode (Typ G1116, Hamamatsu, Japan) die nach dem Entwurf von Pontailler
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2.4 Die Anlage zur in-situ-Beobachtung von Stomata mit gleichzeitiger Gaswechselmessung

(1990) in ein Gehause eingebaut war. Dieser Sensor war an einem Mast in ca. 6 m Hohe so
angebracht, dalR er bei allen Sonnenstanden, mit Ausnahme der flachsten, voll beschienen
wurde. Die PPFD-Messungen in der Kivette wurden ebenfalls mit einer GaAlAs Photodiode
mit einer Sensorflache von 1.3 x 1.3 mm (Typ G2711-01, Hamamatsu, Japan) durchgeflhrt,
die direkt auf der Blattklammer in der Kivette in ca. 12 mm Abstand zur mikroskopisch
beobachteten Region befestigt war. Der Freilandsensor wurde mit Hilfe einer
Referenzlichtquelle kalibriert (optical radiation calibrator model LI 1880-02, Licor, U.S.). Der
Sensor in der Kuvette wurde durch Vergleich mit einem kalibrierten Licor Quantumsensor
kalibriert. Messungen der PPFD wurden jede Sekunde durchgefuhrt und jede Minute das
Minimum, Maximum und das arithmetische Mittel der letzten 60 Messungen gespeichert.

Die Blattemperatur in der Kuvette wurde mit einem 0.2 mm dicken Thermoelement
gemessen, das gut an der Unterseite des Blattes anlag.

Relative Luftfeuchte und Lufttemperatur wurden mit einem strahlungsgeschitzten
Luftfeuchte/Temperatur Sensor (Typ HMP 35 AC, Vaisala, FI) gemessen. Zur Messung des

Bodenwasserpotentials dienten zwei Tensiometer (Gruler & Trapp, Kiel, D).

2.4. Datenerfassung

Zur Datenerfassung diente ein Datalogger (Typ 21 XL, Campbell Scientific, U.K.) der zur
Erhéhung der verfigbaren Analogeingange durch einen Relais-Multiplexer (Typ AM 416,
Campbell Scientific, U.K.) ergénzt wurde. Dieser Logger zeichnete die Mikroklimadaten und
die Daten der Gaswechselanlage mit einem MefRintervall von 1 min auf. Das MelR3programm
des Loggers berechnete aus den Gaswechselrohdaten abgeleitete Groéfzen wie
Blattleitfahigkeit und Photosyntheserate. Diese Daten konnten zur Versuchskontrolle tber
einen angeschlossenen Rechner unter Verwendung des Programms "Graphterm" (Cambell

Scientific, Sheffield, U.K.) in Echtzeit auf einem Monitor dargestellt werden.

2.5. Die Anlage zur in-situ-Beobachtung von Stomata mit
gleichzeitiger Gaswechselmessung

2.5.1. Ubersicht
In die klimatisierte Klvette einer Gaswechselanlage mit Transpirations- und CO,-
Differenzmessung ist ein inverses Mikroskop integriert, mit dem die Blattunterseite eines in

einer ferngesteuerten Blattklammer befestigten Blattes beobachtetet werden kann (Abb. 5).
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Kilvette A

X,

3d-Schrittmotor-
steuerung

—

Gaswechselanlage
CO,H,0-Analyse 4

lll

Steuerung- und
Bildverarbeitung

Abb.5
Schematische und vereinfachte Darstellung der wichtigsten Teile der Anlage zur gleichzeitigen in-
situ-Beobachtung von Spaltéffnungen und CO,-H,O-Gaswechselmessung.

Unter kontrollierten Licht-, Luftfeuchte-, und Lichtverhdltnissen kann so die stomatére
Reaktion an intakten Blattern und Pflanzen direkt untersucht werden. Diese Anlage ist am
Lehrstuhl fur Okophysiologie der Pflanzen des Botanischen Institutes der Universitat Kiel in
mehreren Entwicklungsstufen entstanden (Andresen 1985; Kappen et al. 1987; Schultz
1990; Vanselow 1990; Kaiser 1994; Kappen et al. 1994; Kaiser & Kappen 1997) und wurde
im Rahmen dieser Arbeit durch eine modernisierte Bildverarbeitung, durch eine
automatisierte Steuerung der Schrittmotoren zur Bewegung der Blattklammer und durch eine
elektronische Datenerfassung der Gaswechsel- und Mikroklimadaten verbessert. Ferner
wurde die Anlage durch Schutzmallnahmen gegen Witterungseinfliisse freilandtauglich

gemacht, um Pflanzen an ihrem nattrlichen Standort untersuchen zu kénnen.

2.5.2. Gaswechselmessungen

Die Gaswechselanlage (Walz, Effeltrich, D) zur Messung der Transpiration und der
Photosynthese mif3t im offenen System, d.h. die Melkivette wird mit einem konstanten
Luftdurchsatz von 3-4 I/min durchstromt. Die Luft wurde bei den Klimakammerexperimenten
aulRerhalb des Gebaudes angesaugt. Bei den Freilandexperimenten wurde sie an der
Obergrenze des Bestandes (bei A. podagraria) oder an der Spitze eines 6 m hohen Mastes
(S. nigra) angesaugt. So wurde sichergestellt, daf3 die Luftfeuchte und der CO,-Gehalt der

angesaugten Luft reprasentativ fur die untersuchte Pflanze war.
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2.5 Die Anlage zur in-situ-Beobachtung von Stomata mit gleichzeitiger Gaswechselmessung

Die angesaugte Luft passiert zunachst ein Puffergefal3, um kurzfristige Schwankungen der
CO,-Konzentration auszugleichen. Mit Pumpen wird die Luft angesaugt und durch einen
Melgas- und einen Vergleichsgasweg geleitet, die gleiche Schlauchlangen haben. Im
MelRgasweg befindet sich die Melkiivette mit dem untersuchten Blatt. Im Vergleichsgasweg
wird eine leere Vergleichskiivette mit dem gleichen Volumen wie die Melkivette
durchstrémt.

Der Stiel des Blattes wird durch eine Offnung in der MeRkuvettenwand gefiihrt, die mit einem
Stopfen verschlossen und mit einer Dichtungsmasse (Terostat-IX, Teroson, Heidelberg, D)
abgedichtet wird. Nach Passieren der Melkivette wird die Luft zu einem Infrarot-CO,-
Analysator (Binos 2, Leybold Heraeus, Hanau, D) geleitet. Dieses mil3t die Differenz der

CO,-Konzentration zwischen der Luft im Mef3gasstrom und dem Vergleichsgasstrom aus der
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Abb. 6

Schematische Darstellung der wesentlichen Teile der Gaswechselanlage und der Gaswege der Mel3-
und Vergleichsgase. Abklrzungen: KF = Kaltefalle, TPS = Taupunktspiegel, EF = Eingangsfeuchte,
NF = Nebenfeuchte, AF = Ausgangsfeuchte. Typische FluRraten der Gaswege sind eingetragen. Die
Waschflasche und die Kaltefalle fir die Eingangsfeuchte wurden nur in Experimenten in den
Gasstrom geschaltet, wenn der Versuch kontrollierte Feuchte vorsah, die Feuchte also nicht den
AuR3enbedingungen folgte. Die durch die gestrichelte Linie eingeschlossenen Komponenten der
Feuchteregelung und Transpirationsmessung waren wahrend der Freilandmessungen in
unmittelbarer Nahe der Klvette in einer Aluminiumkiste untergebracht. Alle anderen Teile (aul3er der
MeRkivette) und die hier nicht dargestellten Mef3- und Regeleinheiten befanden sich in einem
Bauwagen.
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unbeeinfluBten Kivette. Die Messung basiert auf der CO,-abhéangigen Infrarotabsorbtion und
damit Ausdehnung der Luft. Da Wasserdampf ebenfalls Infrarotstrahlung absorbiert und so
die Messung verfalschen wirde, wird in er in einem vorgeschalteten MelRgaskihler
kondensiert.

Die gesamte Verschlauchung der Anlage anschliel3end an die Kéltefalle zur Einstellung der
Eingangsfeuchte bestand entweder aus PTFE oder Polypropylen. Beide Materialien weisen
eine nur minimale Wasser- und CO,-absorption auf (Parkinson & Day 1990). So wird die
Aufnahme und Abgabe von Wasser durch die Wéande des Mel3systems minimiert, die eine
Transpiration vortauschen koénnen.

Die Transpiration wird nach dem Kompensationsverfahren durch Entfernen des in der
Kivette hinzugekommenen Transpirationswassers in  einem Nebenschlul3kreislauf
gemessen. Die aus der Atmosphare angesaugte Luft wird zunachst in einer Waschflasche
auf 100% Luftfeuchte gesattigt und stromt dann durch eine peltiergekihlte Kéltefalle, in dem
sie bis zu einem einstellbaren Taupunkt abgekuhlt und getrocknet wird. Wenn im Freiland die
Klvette auf Umgebungsbedingungen eingestellt werden soll, wird die Waschflasche und
erste Kaltefalle weggelassen. Der Taupunkt der in die Kivette strdomenden Luft wird
anschlieBend von einem peltiergekiihlten Taupunktspiegel registriert (Eingangsfeuchte).
Hinter der Kuvette wird durch einen zweiten Taupunktspiegel die Ausgangsfeuchte
registriert. Transpiriert die Pflanze, so liegt die Ausgangsfeuchte hoher als die
Eingangsfeuchte. Diese Differenz wird elektronisch in ein Signal umgesetzt, das den
Durchsatz eines Nebenkreislaufes regelt. In diesem Nebenkreislauf wird durch eine zweite
Kaltefalle, deren Taupunkt (NF) niedriger eingestellt ist, als derjenige der Eingangsfeuchte,
das von der Pflanze abgegebene Wasser abgeschieden. Das System wird von der
Regelelektronik auf ein Gleichgewicht eingeregelt, in dem der Durchsatz im Nebenschluf3 so
grol3 ist, dal alles von der Pflanze abgegebene Wasser abgeschieden wird und
Eingangsfeuchte und Ausgangsfeuchte gleich sind. In diesem Zustand ist der Durchsatz im

Nebenschluf3 [I/min] die Mel3grdl3e fir die Transpiration.

2.5.2.1. Die Gaswechselmel3kuvette

Die verwendete GaswechselmelRklvette aus Polymethyl-methacrylat ("Plexiglas") ist eine
Eigenkonstruktion (Kaiser 1994) und enthélt die mechanischen und optischen Komponenten,
die zur in-situ-Beobachtung der Stomata notwendig sind. (Abb.9). Da Polymethyl-
methacrylat die unglinstige Eigenschaft hat, grolie Mengen von Wasser zu absorbieren
(Parkinson & Day 1990) wurden die Innenflachen der Kiivette mit selbstklebender PTFE-
Folie beklebt. Die einzige Ausnahme hiervon war der Kivettendeckel, der zum Erhalt einer

guten Lichtdurchlassigkeit nicht beklebt werden konnte.
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Um eine gleichmalige Umstromung des Blattes zu erreichen, wurden Leitflichen aus
Polymethyl-methacrylat in der Klvette installiert (Abb. 7). Diese wurden ebenfalls mit PTFE-
Folie beklebt. Die Windgeschwindigkeit in der Kivette parallel zur Blattoberflache wurde
unter realistischen Bedingungen (Deckel geschlossen) mit einem Hitzdrahtanemometer

(Alnor, U.S.) gemessen. Sie betrug in

| Abhangigkeit von der

%/_ zum Geschwindigkeit des Innenlifters

L= /y_” Eg?fﬁ?t%rregat zwischen 0.4 und 1.1 m/s. In den
VAN . .

C MO — Experimenten wurde in der Regel

_-/ |'|

eine mittlere Luftergeschwindigkeit

gewdhlt, die Windgeschwindigkeit

Abb. 7
Die Luftfiihrung in der Kiivette durch Leitflachen. betrug  hierbei 0.9 m/s. Die
(Schematische Seitenansicht) B: Blatt, Grenzschichtleitfahigkeit wurde mit

MO: Mikroskopobjektiv, LF: Leitflachen

einem  dicken  wassergesattigten

Filterpapier bestimmt, das einseitig
mit Folie beklebt war. Dieses wurde wie ein normales Blatt in die Blattklammer eingebaut.
Aus der gemessenen Evaporationsrate und der Wasserdampfdruckdifferenz zwischen
Filterpapier und Luft (Dy) errechnete sich die Leitfahigkeit der Grenzschicht nach den
gleichen Formeln die zur Berechnung der Blattleitfahigkeit benutzt werden (s.u.). Diese
Grenzschichtleitfahigkeit betrug bei einer Windgeschwindigkeit von 0.9 m/s ca. 900
mmol/m2*s. In Experimenten, in denen die Kivettenklimatisierung das natlrliche Mikroklima
reproduzierte, wurde eine geringere Windgeschwindigkeit eingestellt, die einer

Grenzschichtleitfahigkeit von 600 mmol/m?*s entsprach.

Die Kulvette ist an ein Klimaaggregat mit Innenlifter angeflanscht, das mit Peltierelementen
die Innentemperatur bis auf wenige zehntel Grad genau temperieren kann. Dieses Aggregat
enthadlt auch die zur Regelung der Temperatur notwendigen Platintemperatursensoren
(Pt100). Die Kuvettentemperatur kann entweder auf einen vorgegebenen Wert temperiert,
oder im "Nachlauf* der Aufl3entemperatur angeglichen werden. Die Kivette enthalt als
Blattemperatursensor ein Thermoelement (Cu/CuNi, 0.2 mm), das durch die in der
Blattklammer gespannten Faden an die Blattunterseite angedrtickt wurde. Zur Messung der

PPFD befindet sich ein Lichtsensor auf der Blattklammer.

2.5.2.2. Messung der Transpiration und der Blattleitfahigkeit in der Kiivette
Die Berechnung der Wasserdampfdruckdifferenz zwischen Blatt und Luft (Dy), der

Transpirationsrate, der Blattleitfahigkeit und der Wassernutzungseffizienz (WUE) aus den
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MeRwerten der Taupunktspiegel, des Blattemperatursensors, und des FluBmessers im

NebenschluRkreislauf wird in diesem Abschnitt beschreiben.

Aus den Taupunkttemperaturen, die mit den Taupunktspiegeln gemessen wurden, wurde mit
folgender Formel aus einer meteorologischen Formelsammlung (Pelz 1972) der Dampfdruck

bei einer gegebenen Taupunkttemperatur T berechnet (Goff-Gratch-Gleichung):

) ) 2 ofl 20 g 099
a>§[— 109 pjog,o @0+ T 9, a0 4110 810 5%+e>10'3>glo E 0T, 1*+g [Pa]
To+Tg g To o ¢ N ¢ N
noy =10 & 5 s 5
mit
T = Taupunkttemperatur (°C)
To = 273.16
a=10.79574
b =5.028
c =1.50475
d =-8.2969
e =0.42837
f =4.79655
g =2.78614

Der Dampfdruck wird umgerechnet in eine molare Konzentration:

g, =Nsat €mold
P &molH

mit

P = Luftdruck [Pa]

Die Wasserdampfdruckdifferenz zwischen Blatt und Luft (Dy) ist die Differenz der molaren

Konzentrationen in den Blattinterzellularen und der freien Atmosphéare. Fir die interzelluléare

Atmosphére wird Sattigung angenommen, hier ergibt sich die molare Konzentration aus dem

Sattigungsdampfdruck bei der Blattemperatur. Die molare Konzentration der freien

Atmosphéare ergibt sich aus dem Sattigungsdampfdruck bei ihrer Taupunkttemperatur, die

mit dem Taupunktspiegel der Ausgangsfeuchte gemessen wird (Abb. 6).

émmol u

Dy, = (W; - w,)*1000 & ol

mit
w; = molare Konzentration in den Interzellularen
W, = molareWasserdampfkonzentrationin der freien Atmosphére
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Die Transpirationsrate errechnet sich aus den Gasfliissen durch den Hauptschluf3 und dem

Nebenschlul3 multipliziert mit den Differenzen der molaren Wasserdampfkonzentrationen.

E=

mit

(Wy - wpy)xuy + (Wy - We)xuy X000 émmol t‘J
La &m? xstl

w, = molareWasserdampfkonzentration am Kuvettenausgang
w,, = molareWasserdampfkonzentration am Ausgang desNebenschluf3kreislaufes
W, = molareWasserdampfkonzentration am Kuivetteneingang

un = Flufd durch den Nebenschlul émol 0
&sH
uy = Flud durch den Hauptschluf3 gn%é

L, = einseitige Blattflache [mz]

Die Blattflache wurde mit einem Planimetriergerat (Licor Li 3050/A), oder an gescannten

Bildern von Blattern mit Hilfe der Bildanalysesoftware SigmaScan (SPSS Inc., Richmond,

Ca.) bestimmt .

Die Blattleitfahigkeit ist im ersten Ansatz der Quotient aus Transpiration und Dy

gl = E émmolu
L=~ &35 U
Dy &m? sl

fur die Berechnungen in dieser Arbeit wurde eine Formel benutzt, die einen Korrekturterm ftr

die Interaktion der unterschiedlichen Gasmolekile enthalt (Ball 1987):

)@ W|+Wo

g g émmol t‘J
L= &
Dw &m? xstl

Zs

gadnxial

Abb. 8

Die Komponenten der Blattleitféahigkeit, aufgetrennt
nach adaxialer (ohne Stomata) und abaxialer
Blattoberflache (mit Stomata).

In einigen Experimenten wurde die
stomatare Leitfahigkeit bestimmt. Sie
setzt sich aus unterschiedlichen
Komponenten zusammen, die in Abb. 8
skizziert werden. Daher kann sie nicht
direkt gemessen werden, sondern muf3
aus der gemessenen Blattleitfahigkeit
und den ebenfalls gemessenen oder
abgeschétzten Einzelkomponenten

berechnet werden.
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Die astomatdare adaxiale und die abaxiale Seite haben unterschiedliche Wege der
Wasserdiffusion und werden daher getrennt behandelt. Auf der adaxialen Blattseite wirken
cuticulare und die Grenzschichtleitfahigkeit in Reihe. Auf der abaxialen Blattseite wirken
stomatare und cuticulare Leitfahigkeit parallel und gemeinsam in Reihe mit der
Grenzschichtleitfahigkeit. Fir das gesamte Blatt ergibt sich als Summe der Leitfahigkeiten

der beiden Blattseiten folgende Beziehung:

BTTOTTTT 1

g8 9c 9stdc OB

Yadaxial Qabaxial

mit

gg = stomatére Leitfahigkeit

gg = Grenzschichtleitfahigkeit (bezogen auf eine Blattseite)
gc = cuticulare Leitfahigkeit (bezogen auf eine Blattseite)
Oadaxia = €nseitige Leitfahigkeit der adaxialen Blattseite
Oabaxia = €nseitige Leitfahigkeit der abaxialen Blattseite

Hierbei war gg aus der Bestimmung der Grenzschichtleitfahigkeit in der Kivette bekannt
(siehe S. 19) und gc wurde als die Halfte der minimalen Leitfahigkeit eines Blattes bei vollig

geschlossenen Stomata geschatzt.

umgeformt nach gs ergibt sich:

_ 1
Os = 1 1'gC
.S
01 1 °
[ T
98 9c

2.5.2.3. Photosynthesemessung

Zur Bestimmung der Assimilationsrate des in der Kivette eingebauten Blattes, wurde ein
Infrarot-Absorptionsmel3gerat (BINOS 2, Leybold-Heraeus, Hanau) benutzt. Dieses Gerat
mif3t nach dem Prinzip der Differenzmessung im offenen System die Differenz der CO,
Konzentration zwischen der Mefkivette mit dem untersuchten Objekt und einer leeren
Vergleichskivette (Koch et al. 1968). Daneben wird der absolute CO, -Gehalt der

Atmosphére in umol/mol gemessen.

Die Nettophotosyntheserate A wurde nach folgender Formel berechnet:

Seite 22
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A Dco, *UH  émmol 1

La &m? sstl
mit
Dco, = Differenz der CO, - Gehalte von Mef3 und Vergleichsgas gmn‘:l)l E
uy = Durchsatz durch die Gaswechsel kuivette gmol ;
5 S

L, = Blattoberflache [mz]

Bei plotzlichen Anderungen der Nettophotosyntheserate, wie sie z.B. bei Licht-Dunkel-
Wechseln auftreten, bewirkte das relativ groBe Kivettenvolumen (ca. 4500 cm®), daR sich
das CO,-Signal nur allméahlich der tatsachlichen Photosyntheserate annaherte. Nach der bei
Klppers, Schneider & Swan (1993) beschriebenen Methode wurde das effektive
Klvettenvolumen bestimmt und ein korrigiertes CO,-Signal berechnet. Danach entsprach die

zeitliche Aufldsung der Messung dem MeRintervall (2 min).

Ceq:Ct"' Ct+Dt_Ct

_Fpty 9
mit

Ceq = CO; - Konzentration im Gleichgewicht

C; = gemessene CO, - Konzentration zum Zeitpunkt t

Ci+pt = gemessene CO, - Konzentration zum Zeitpunkt t + Dt
I

minEI

Vg = effektives Kiivettenvolumen l]

c/

F = Flu¥rate durch die Kivette

@D D

Die Wassernutzungseffizienz ("water use efficiency”- WUE) ist der Quotient aus

Nettophotosyntheserate und Transpiration:

VVUE:A Srrmol Cozg
E &mmol H,Oq

Die Berechnung der CO,-Konzentration in den Interzellularen des Mesophylls (C)) erfolgte

mit folgender Formel:
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B Eoc  ar1000
C = el 2g émmol ()
i - -
o ,E g mol H
16 2
mit
C, =CO, - Konzentration der Atmosphare émmol
& mol H

2.5.2.4. Porometrische Messung der Transpiration und der Blattleitfahigkeit

An einzelnen Versuchstagen wurde zuséatzlich zu den Kiivettenmessungen an Bléttern in der
Umgebung der Kuvette die Transpiration und Blattleitfahigkeit mit einem steady-state-
Porometer (LI 1600, Licor, U.S.) gemessen. Dieses Porometer mif3t ebenfalls nach einem
Kompensationsprinzip die Transpiration (Beardsell et al. 1972): Die Luftfeuchte in der
MelRkammer wird dadurch konstant gehalten, daf3 ein Luftstrom trockener Luft hinzugefugt
wird, der die vom Blatt transpirierte Wassermenge ausgleicht. Wenn die Regelelektronik
einen Gleichgewichtszustand hergestellt hat, errechnet sich aus der Flu3rate dieses
Luftstroms die Transpiration. Aus der mit einem kapazitiven Luftfeuchtesensor gemessenen
Luftfeuchte, der FluRBrate der hinzugefigten trockenen Luft und der mit einem
Thermoelement gemessenen Blattemperatur errechnet sich analog zu den oben

angegebenen Formeln die Blattleitfahigkeit.

2.5.3. Lichtquellen

In Experimenten mit kontrollierter PPFD wurde das Blatt entweder durch eine Kaltlicht-
Fiberleuchte (FL-400, mit Spezial Fiberoptik 400-F, Walz, Effeltrich) oder durch finf Halogen-
Kaltlicht-Leuchten (50W, Osram, D) beleuchtet. Letztere waren in einem Rahmen montiert,
der auf der Kuvette aufgesetzt werden konnte. Eine Streuplatte sorgte fiir eine gleichmagige
Ausleuchtung der Kivette. Hiermit war maximal eine PPFD von 700 mmol/m2*s mdglich.

Durch An- und Abschalten von Lampen lie3 sich die PPFD stufenweise einstellen.

2.5.4. Mikroskopische In-situ-Beobachtung

In den Boden der Kivette ist ein Mikroskopobjektiv (LD Epiplan 40/0,6 Zeiss) eingelassen.
Dieses hat einen Arbeitsabstand von 2.4 mm zum Blatt, das Uber dem Objektiv in einer
Blattklammer befestigt ist (Abb. 9). Um die Beeinflussung der laminaren Grenzschicht des
Blattes zu minimieren, wurde die Blattklammer nur zur Beobachtung der Stomata in die
Fokusebene abgesenkt. In den Zeitraumen zwischen den Beobachtungen wurde das Blatt

automatisch auf einen Abstand von ca. 7 mm zum Objektiv angehoben. Die Blattklammer
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Klimaaggregat | —— = "’ ’,"’ ’ Faltenbalg
\. Blattklammer

|Verschiebetisch |

Schrittmotor \ i, X
A “o¢°°
= 5 ] e
Q 1 SR =2
; )’ q
i N 7 Mikroskop-
objektiv
Auflicht-
— kondensor
IR- Auflicht-
beleuchtung '
o~ Photowechsler
) =

CCD-
Videokamera

Abb. 9
Die Kuvette mit integriertem Mikroskop und 3D-Schrittmotorsteuerung der Blattklammer. Nach

Kaiser (1994), verandert. Zur besseren Ansicht wurde der Kivettendeckel, ein Schrittmotor
(X-Achse), die Leitflachen zur Verbesserung der Luftzirkulation und die Infrarot-Auflichtbeleuchtung

nicht dargestellt.

besteht aus einem unteren Aluminiumrahmen und einem oberen Rahmen aus Polymethyl-
methacrylat, zwischen die das Blatt mit leichtem Druck eingeklemmt wird. Um das Blatt plan
zu halten sind in den oberen und den unteren Rahmen im Abstand von 5 mm dinne

Nylonfaden gespannt. Die Blattklammer ist an einem massiven Aluminiumarm befestigt, der

durch ein Loch in der Kivettenwand von den aufRerhalb der Kivette montierten

Verschiebetischen bewegt wird. Die Abdichtung des Armes gegen die Kuvettenwand wird
durch einen PTFE-Faltenbalg (Sonderanfertigung Fa. Fluortech, Ahaus, D) gewahrt, der mit
dem Flansch gasdicht an der Kivettenwand verschraubt ist und mit dem anderen Ende mit
der Blattklammer verbunden ist (Abb. 9).
Die Kivette enthalt weiterhin eine Infrarotbeleuchtung, zur Beobachtung der Stomata im
Schwachlicht oder in Dunkelheit. Dazu dient eine GaAlAs IR-Emitter Diode (model OD880F,
Optek, U.S.), diese emittiert im nahen Infrarot mit einem Maximum bei 880 nm. Das
Emissionsspektrum tberlappt nur minimal mit dem Absorptionsspektrum der Dunkelrot-Form
von Phytochrom (Pgr) und hat keine Uberlappung mit der Hellrot-Form (Pg). Daher kann
davon ausgegangen werden, dal3 die Beleuchtung mit dieser Lichtquelle physiologisch
unwirksam ist. Die Diode ist an einem drehbaren Arm befestigt, der ferngesteuert tber einen
Seite 25




2 Material und Methoden

Hubmagnet in die Position (ber dem Objektiv geschwenkt wurde. Um bei Beobachtung im
Schwachlicht die Beschattung durch die Diode zu minimieren, wurde die Diode nur kurzfristig
wahrend der Beobachtung Uber das Blatt geschwenkt.
AulBerhalb der Kivette schlieBt sich an das Objektiv ein Auflichtkondensor an, der das
Einspiegeln von Infrarotlicht zur Beleuchtung des Objektes erlaubt. Diese Mdoglichkeit der
Beleuchtung wurde allerdings nicht genutzt und wird daher hier nicht ndher beschrieben. Die
weiteren Bestandteile des Mikroskops sind der Mikroskopkérper, ein Photowechsler, der das
Licht in den Phototubus umlenkt. Hieran ist die CCD Videokamera (FK 6990-1Q, Pieper
GmbH, Schwerte) befestigt. Diese Kamera zeichnet sich durch gute Restlichtverstéarkung
und eine automatische Helligkeitskontrolle aus.
Die Videobilder wurden wéahrend des Versuchs von einer Bildverarbeitungskarte (Pcgrab G2,
Matrix-Vision, Oppenweiler, D) digitalisert und auf der Festplatte des Bildverarbeitungs-
rechners flr die spatere Auswertung gespeichert.
Die Bewegung des Blattes tUber dem Objektiv zur seitlichen Positionierung und zur
Fokussierung erfolgte durch kreuzrollengelagerte Verschiebetische (OWIS, Staufen) mit
maximalen Bewegungsstrecken von 50 mm und 25 mm. Damit ergibt sich eine 1250 mm?
groRe, durch das Obijektiv beobachtbare Flache. Die Verschiebetische wurden durch
Schrittmotoren angetrieben, die durch eine 3-Achsen-Schrittmotorsteuerung (MCL3,
Marzhauser, Huttenberg, D) ferngesteuert wurden. Diese Schrittmotorsteuerung erlaubt
sowohl ein manuelles Ansteuern der Motoren durch einen Steuerhebel, als auch die
Kontrolle durch einen Rechner. Die manuelle Kontrolle durch den Steuerhebel wurde vor
allem zum Feinpositionieren und Fokussieren vor dem Speichern eines digitalisierten Bildes
genutzt. Zur Ansteuerung der Schrittmotorsteuerung durch den Rechner wurde ein auf die
Versuchsanforderungen zugeschnittenes Programm geschrieben. Dieses steuert aulerdem
die Bildverarbeitungskarte und bietet eine einheitliche Oberflache, unter der die komplizierten
und haufig wiederholten Vorgange bei der Versuchsdurchfiihrung weitgehend automatisiert
und damit schnell abgewickelt werden konnen. Dieses Programm hat folgende
Grundfunktionen:

Speichern der X, Y und Z-Koordinaten beliebig vieler Stomata in einer Positionsdatei

Diese Positionen kdnnen wiederholt zyklisch angefahren werden. Dabei wird nach jedem

manuellen Fokussieren die Positionsdatei aktualisiert, um die durch Turgoranderungen

bedingten Verschiebungen des Blattes auszugleichen.

Speichern von digitalisierten Bildern

Zeitpunkt und Position der Bilder werden im Hintergrund zusammen mit dem automatisch

vergebenen Dateinamen der Bilddatei fur die spatere Auswertung protokolliert.

Mit einer Kartierfunktion kann die raumliche Lage der Stomata zur Nervatur erfafdt

werden (siehe Abb. 22).
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Daneben gibt es weitere Funktionen, die Versuchsdurchfihrung erleichtern, z.B. die
Mdglichkeit in einer vorgegebenen Flache Positionen zufallig auszuwahlen, oder die
Positionen der Stomata in der Positionsdatei in einer Reihenfolge anzuordnen, dal’ der
Fahrweg flir die Schrittmotoren minimiert wird. Dies beschleunigt, insbesondere bei

Untersuchung vieler weit auseinanderliegender Stomata, die Beobachtung erheblich.

Zum Speichern jedes Bildes muf3 die Fokussierung korrigiert und das Speichern des Bildes
ausgelost werden, automatisch wird dann die nachste Position angefahren. Auf diese Weise
konnen mit etwas Ubung in der Minute Bilder von 16 Stomata gespeichert werden. Diese
Geschwindigkeit erlaubt es z.B. innerhalb von 3 Minuten ca. 50 Spaltoffnungen zu
beobachten. In diesem Zeitraum andert sich die Apertur meist nur so wenig, daf3 die Stomata
praktisch kontinuierlich beobachtet werden kdénnen.

Das mikroskopische Bild wurde immer auf die engste Stelle der Pore fokussiert, um den
Porenquerschnitt zu messen, der die stomatare Leitfahigkeit am starksten bestimmt.

Zur Auswertung der digital gespeicherten Bilder (Abb. 11) mit Hilfe der kommerziellen
Bildverarbeitungssoftware ImageC (Imtronic, Berlin, D) wurde zunachst eine automatische
Kontrastverstarkung durchgefihrt, die Kontur des Zentralspaltes von Hand mit dem
Mauszeiger umfahren und anschlie@end vom Bildverarbeitungsprogramm ausgemessen.
Alternativ &Rt sich auch eine automatische Erkennung der Pore anhand einer
Grauwertschwelle durchfthren. Allerdings sind hierbei die MeRfehler viel gréRer, so dafd
ausschlieBlich die wesentlich arbeitsaufwendigere, aber genauere, manuelle MeRmethode

verwendet wurde.

2.5.4.1. Male fur die stomatare Apertur

Bei der Auswertung der digitalisierten Bilder von Spalt6ffnungen ergab sich als MeRwert die
Porenflache in umz2. Gleichzeitig wurden Lange und Weite des Spaltes protokolliert. In der
Literatur wird zur Angabe des Offnungsgrades uiblicherweise die Porenweite angegeben, das
ist die Lange der kurzen Achse der elliptischen Pore. Dieses Mal3 ergab sich vor allem aus
der verbreiteten Verwendung von MeRokularen mit Strichskalen (Stalfelt 1929a; Weyers &
Meidner 1990). Der Diffusionswiderstand wird neben der Weite der Pore auch durch ihre
Lange bestimmt (Parlange & Waggoner 1970) und daher ist die Porenflache, obwohl
ungebrauchlicher, das geeignetere Maf3. Deshalb wird in allen Experimenten, in denen es
um die Relation des Offnungsgrades zur stomatéren Leitfahigkeit geht, die Flache der Pore
angegeben. In Féllen, in denen es um den Vergleich der physiologischen Reaktion geht, ist
aber die absolute Flache wenig aussagekréftig. Die Spaltlange unterliegt einer grof3en

Variation und die absoluten Flachenwerte einzelner Stomata konnen daher nicht direkt
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verglichen werden. Darum wurde als ein von der GréRe unabhangiges Malf? fur die stomatare
Offnung der "relative Offnungsgrad” verwendet. Dieser ist als das Verhaltnis von Weite zu
Lange definiert und wird in Prozent ausgedriickt. Zur Berechnung des Offnungsgrades
wurde, statt der ebenfalls gemessenen Weite, die Porenflache herangezogen, die mit
groBerer Genauigkeit gemessen wurde, da sie auf zahlreichen Einzelbestimmungen der
Porenkontur beruht. Unter der Annahme eines elliptischen Porenquerschnittes ergibt sich
aus der Formel fir die Flache einer Ellipse die folgende Formel zur Berechnung des
Offnungsgrades:

4004

Offnungsgrad = o2 [%]
mit

F = Porenflache

L = Langeder Pore

50 % 25% 10% 5% 25%

Ein Offnungsgrad von 100% wirde also eine | apb. 10

kreisrunde Pore bedeuten. Tatsachlich traten | Zur  Verdeutlichung — des  Mafes
) . "Offnungsgrad” sind hier einige
maximal Offnungsgrade von ca. 40% auf. Durch | porenquerschnitte zusammen mit ihren
die Verwendung dieses MaRes lassen sich nicht | Offnungsgraden dargestellt.

nur die Offnungsweiten unterschiedlich groRer

Stomata vergleichen (Abb. 11). Zusatzlich wird der Anteil der Variation einer Stichprobe, der
auf den GroRRenunterschieden beruht, eliminiert, so dal3 die Unterschiede des physiologisch
bedingten Anteils der Variation in statistischen Tests scharfer unterschieden werden kénnen.
Allerdings ist diese Mal3 weniger anschaulich, als die absoluten Flachen- oder Porenweiten.
Daher werden als Legende fur die in dieser Arbeit prasentierten Daten in Abb. 10 einige

Porenguerschnitte zusammen mit inrem Offnungsgrad dargestellt.
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Abb. 11

Stomata der beiden untersuchten Arten, wie sie auf dem Bildschirm gesehen werden. Es wurde eine
Kontrastverstarkung durchgefiihrt. Die abgebildete Spaltéffnung von A. podagraria hat eine
Porenflache von 21 pumz?, die von S. nigra eine von 66 pmz2. Beide haben einen Offnungsgrad
(Verhaltnis von Weite zu Lange der Pore) von 19%.

2.6. Versuchsdurchfihrung

2.6.1. Allgemeine Aspekte der Versuchsdurchfuhrung

Die Mehrzahl der Experimente wurde im Freiland durchgefihrt, nur wenn dies ausdricklich
bei den Ergebnissen gekennzeichnet ist, wurde das Experiment an getopften Pflanzen in
einer Klimakammer (BBC, York) durchgeflhrt.

2.6.2. Auswahl der Blatter

Fur die Versuche wurden gesunde voll entfaltete Blatter ausgewdahlt. Bei S. nigra stammten
sie generell aus der aul3ersten Krone des Strauches in einer Hohe von 2-4 m Hohe. Da
S. nigra auch nach dem Frihjahrsaustrieb bis spat in den Sommer hinein junge Blatter treibt,
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konnten bis in den September Experimente mit etwa gleichaltrigen, noch nicht seneszenten,
Blattern durchgefuhrt werden. Bei A. podagraria wurden ausschlie3lich einzelne, direkt am
Rhizom ansetzende Blatter nichtfertiler Pflanzen ausgewahlt. Diese Blatter bildeten einen
dichten Bestand, in dem es kaum bliihende Pflanzen gab. Da die Versuche an A. podagraria
Mitte Juli 1996 abgeschlossen wurden, kann ebenfalls davon ausgegangen werden, dafd die
verwendeten Blatter noch nicht seneszent waren.

Nach dem Einbau der Blatter in die Kivette wurde einen Tag lang gewartet, um
sicherzugehen, daf3 die durch den Einbauvorgang verursachten Stérungen der stomataren
Reaktion abgeklungen waren. Dies erschien notwendig, da die Erfahrung gemacht wurde,
daRl unmittelbar nach dem Einbau die Stomata haufig schlossen, auch wenn die Licht- und
Feuchteverhaltnisse fur das Offnen giinstiy waren. Danach wurden in einer etwa
einwéchigen bis zehntagigen Periode mit diesem Blatt Experimente durchgefihrt. Die
Kuvettenklimatisierung folgte dabei die meiste Zeit dem &auf3eren Mikroklima. Nur wahrend
der Versuche wurden die Licht-, Luftfeuchte- und Temperaturverhéltnisse kontrolliert. Die
Versuche wurden in der Regel zwischen 8.00 und 15.00 Uhr durchgefuhrt. Wurden mehrere
Varianten eines Versuchs an aufeinanderfolgenden Tagen durchgefiihrt, wurde darauf
geachtet, sie zur gleichen Uhrzeit durchzufthren. Dies ist notwendig, da die stomatére
Empfindlichkeit fiir Umweltreize einer endogen circadianen Rhythmik unterliegt (z.B.
Hennessey & Field 1991). So konnte ausgeschlossen werden, dal3 Unterschiede der
Reaktion zwischen den Versuchsvarianten durch ein unterschiedliches Stadium der

circadianen Rhythmik verursacht wurden.

2.6.3. Auswahl der Stomata

Fur die Versuche wurden, je nach Fragestellung, 5 bis 50 Stomata ausgewahlt. Eine
Beprobung der gesamten Blattflache war nicht moglich, da die begrenzte Flexibilitat des
Blattstiels entsprechend weite Bewegungen der Blattklammer nicht erlaubte. Daher wurden
Stomata aus einer Flache von ca. 1-2 cm? in der Mitte einer Fiederspreite neben der
Mittelrippe ausgewahlt. Die Auswahl erfolgte zunachst nach einem Zufallsprinzip: Per
Zufallsgenerator wurde eine Reihe von XY-Koordinaten erzeugt und mit der
Schrittmotorsteuerung angefahren. Die zu diesen Positionen nachstgelegenen Stomata
wurden ausgewahlt. In einem weiteren Auswabhlschritt wurden dann aus dieser Gruppe
diejenigen Stomata ausgewahlt, die weder extrem klein waren, noch geneigt in der
Epidermis lagen, da bei diesen die Pore nicht eindeutig fokussiert werden konnte. Dieses
Verfahren war notwendig, da sonst keine genaue Messung der Porenfliche mdglich
gewesen ware. Die ausgewahlte Stichprobe dirfte dadurch tendenziell eine systematische
Abweichung (Bias) zu grolReren Spaltoffnungen haben. Bei A. podagraria zeigten viele

Spaltéffnungen nur sehr geringe Offnungsgrade, oder 6ffneten tiberhaupt nicht. Daher wurde

Seite 30



2.6 Versuchsdurchftihrung

in einigen Experimenten, bei denen die Dynamik der Reaktionen im Vordergrund stand, mit
Stomata gearbeitet, die aus frilheren Experimenten fiir ihre groBe Offnungsbereitschaft
bekannt waren.

Mit der ausgewdahlten Gruppe von Stomata wurden alle Versuche an dem jeweiligen Blatt
durchgefiihrt, da es in der Regel problemlos mdglich war, dieselben Stomata auch an

Folgetagen wieder aufzusuchen.
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3 Ergebnisse und Diskussion

3. Ergebnisse und Diskussion

3.1. Methodische Aspekte

3.1.1. Ist das stomatéare Verhalten in der MelR3kUvette reprasentativ fur das
Freiland?

Die Beobachtung stomatarer Bewegungen an intakten Blattern im Freiland erfordert einen
erheblichen technischen Aufwand und ist mit Schwierigkeiten und Unsicherheiten durch die
wechselnden Witterungseinfliisse verbunden.

Der Vorteil ist aber eine im Vergleich zu Laboruntersuchungen hdhere Reprasentativitat der
beobachteten Reaktionen flir natiirliche Verhéltnisse. Diese war einerseits dadurch gegeben,
daR die Pflanzen sich am Standort entwickeln konnten. Dadurch entfallen zahlreiche Quellen
fur Artefakte, die durch die Anzucht von Pflanzen in Gewéachshausern entstehen kénnen
(Assmann 1992; Talbott et al. 1996; Kaiser & Kappen 1997). Der Versuch im Freiland
angezogene getopfte Pflanzen in eine Klimakammer zu bringen und dort mit Spaltéffnungen

Zu experimentieren, hat bei S. nigra

und Betula pubescens zu sehr
13.8.1996, 14.30 - 16.00 Uhr

uneinheitlichen Ergebnissen

1500 P gebracht (Potrykus 1992), die auf

eine erhebliche Beeinflussung der

’ Reaktionen durch den
1000 %

®

° Umgebungswechsel hinweisen.
'%"‘ Diese Madglichkeit fiir Artefakte

wurde durch das Experimentieren

N

500
am Standort ausgeschaltet.

Die Mikroklimabedingungen in der

Klvette gleichen weitgehend denen

PPFD aufRRerhalb der Kiuvette (umol/mz*s)

O T T T
0 500 1000 1500 auBerhalb. Die Lufttemperatur und

PPED innerhalb der Kavette (umol/m?*s) Luftfeuchte kdnnen innerhalb einer

Abb. 12 engen Toleranz den AuRen-

Vergleich der innerhalb und auRerhalb der Kuvette| bedingungen nachgefahren werden
gemessenen PPFD wahrend einer Phase wechselnd (Abb. 13).

bewolkten Sommerwetters. Die Linie markiert die
Beziehung, die bei vdlliger Durchlassigkeit der
Gaswechselklvette fiir Licht zu erwarten ware.
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Abb. 13

Der Vergleich der Temperatur und der relativen Feuchte (rH) innerhalb und auRerhalb der Kivette im
Tagesgang. Die Kivettenklimatisierung wurde im Nachlauf zu den Aulenbedingungen gefahren.
Deutliche Abweichungen traten nur nachts auf, da die Taupunkt-Temperatur der Eingangsfeuchte
dann etwas abgesenkt wurde, um Kondensation im Gaswechselsystem zu vermeiden, welche die
Messung der Transpiration stéren wirde.

Eine leichte Abschwéchung der PPFD durch den Kivettendeckel war unvermeidlich. Diese
Anderung war allerdings gering verglichen mit den wetterbedingten und durch wechselnde
Beschattung verursachten Schwankungen der PPFD (Abb. 12). Durch die Messung der
PPFD innerhalb der Klvette nahe am Ort der beobachteten Stomata wurde sichergestellt,
daRd der tatsachliche Stimulus fir die beobachteten Stomata gut erfal3t wurde. Durch die
raumliche Inhomogenitat der PPFD im Bestandeslichtklima war allerdings die punktuell am
Blatt gemessenen PPFD nicht immer reprasentativ fur die PPFD auf der gesamten
Blattflache. Es erscheint also wahrscheinlich, daf in solchen Fallen die beobachteten
Stomata zwar gut die Stomata der engeren Umgebung mit gleichen Lichtverhaltnissen

reprasentieren, aber in anders belichteten Blattregionen andere Reaktionen auftraten.
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3 Ergebnisse und Diskussion

Die groRte Abweichung zu den Mikroklimaverhéltnissen auf3erhalb der Kivette stellt die
durch den internen Kiivettenlifter erzeugte konstante Luftstromung am Blatt dar. Die
eingestellte Windgeschwindigkeit von ca. 0.6 - 0.9 m/s reicht aus, um eine gute
Durchmischung der Luft in der Kivette zu gewabhrleisten, die unabdingbar fir eine exakte
Klimatisierung und Gaswechselmessung ist. Andererseits wurde sie so niedrig wie méglich
gehalten, um einen vélligen Verlust des Grenzschichtwiderstandes und mdégliche stomatére
Reaktionen zu vermeiden (Aphalo & Jarvis 1993).

Eine Anderung der Luftstromungen zwischen Objektiv und Blatt ist aufgrund des geringen
Abstandes von 2.4 mm zu erwarten. Dabei ware einerseits eine Herabsetzung der
Windgeschwindigkeit durch Reibung denkbar. Anderseits konnte die Luftgeschwindigkeit
durch die Querschnittsverengung nach der Kontinuitatsgleichung® auch erhéht sein.

Direkte Messungen der Windgeschwindigkeit zur Uberpriifung der tatsachlichen Strémungs-
verhéltnisse waren technisch nicht moglich. Daher wurde als Vorsichtsmallnahme, um
etwaige Effekte zu minimieren, einerseits die Umstromung des Blattes durch Leitflachen
optimiert (Abb. 7), andererseits aber auch die Blattklammer in den Beobachtungspausen
automatisch auf einen Abstand von 6 mm zum Objektiv angehoben. Da eine
Beobachtungsphase jeweils nur eine Minute dauerte und wahrend dieser Zeit das Blatt tber
dem Objektiv immer wieder bewegt wurde, kann davon ausgegangen werden, dafl3 die
Beeinflussung der Grenzschicht keinen nennnenswerten EinfluR auf die stomatéare Reaktion

ausibte.

3.1.1.1. Kontrolle der Représentativitat durch Vergleichsmessungen

Um zu uberprufen, ob die Reaktionen von in der Kuvette eingeschlossenen Blattern durch
die unvermeidlichen geringen Veranderungen des Mikroklimas beeinfluf3t wurden, wurden
parallel zu der Kivettenmessung der Blattleitfahigkeit an einem Blatt von A. podagraria
aulRerhalb der Kivette an funf benachbarten Blattern mit einem Licor 1600 steady state
Porometer Vergleichsmessungen durchgefiihrt (Abb. 14). Die Messungen zeigen sowohl
eine geringe Abweichung der Blatter untereinander, als auch eine geringe Abweichung der
Klvettenmessungen zu den Porometermessungen. Daraus ist zu folgern, dal3 das
EinschlieRBen der Blatter in die Kivette die stomatéren Reaktionen hdchstens unerheblich

beeinflut und die beobachteten Reaktionen reprasentativ sind.

L v, XA =V, XA, mit
A, = Strdomungsquerschnitt
vy = Strémungsgeschwindigkeit
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Aegopodium podagraria 20.7.1996
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Abb. 14

Tagesgang der Blattleitfahigkeit von Aegopodium podagraria im naturlichen Mikroklima. Vergleich
von Messungen der Blattleitfahigkeit innerhalb der Gaswechselkivette (durchgezogene Linie) und
aulRerhalb der Kivette an funf benachbarten Blattern mit einem LI 1600 steady-state-Porometer
(Kreise). Die Fehlerbalken zeigen die Standardabweichung von funf MeRwerten.
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£ 60 49| o Sambucus nigra
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Abb. 15

Der Mel¥fehler der Aperturmessung an je 10 zuféllig ausgewahlten Stomata mit unterschiedlichen
Offnungsgraden von Aegopodium podagraria und Sambucus nigra (hier nach ansteigender
Spaltflache sortiert dargestellt). Gezeigt sind Mittelwert und Standardabweichung von 10
wiederholten Messungen fir jede Spaltéffnung.
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3 Ergebnisse und Diskussion

3.1.2. Genauigkeit der Aperturmessung

Bei der Bestimmung der Spaltflache kdnnen verschiedene Fehler auftreten. Bei der
Abspeicherung des Bildes einer Pore kann die Fokusebene in verschiedenen
aufeinanderfolgenden Bildern nicht einheitlich gewahlt, und damit unterschiedlich weite
Porenquerschnitte im Fokus abgebildet werden. Durch konsequentes Fokussieren auf den
engsten Teil der Pore konnte dieser Fehler weitgehend ausgeschaltet werden. Ein weiterer
Fehler ist der Mel3fehler bei der Aperturbestimmung durch Zeichnen der Konturlinie mit der
Maus. Um diesen Fehler abzuschatzen wurden von beiden untersuchten Arten 10 Bilder
verschiedener Stomata zufallig ausgewahlt und die Apertur jeweils 10 mal unabhangig
voneinander in einer Zufallsfolge ausgemessen (Abb. 15). Die Standardabweichung Der
MelRwerte war bei Sambucus deutlich héher als bei Aegopodium, was auf einer im
allgemeinen weniger gut definierten Porenkontur beruhte. Daneben gibt es auch
Unterschiede der MeRgenauigkeit zwischen einzelnen Stomata. Der absolute Fehler der
Messung nahm, insbesondere bei S. nigra mit steigender Apertur leicht zu. Dennoch ist der

relative Fehler bei geringen Offnungsgraden am groRten

3.2. Variabilitat der stomatéaren Reaktionen

Ein in allen Versuchen mit Stomata wichtiges Ph@dnomen ist die groRRe Variabilitat der
stomataren Reaktionen. Diese ist wichtig fur das Verstandnis vieler Ergebnisse, die im in
dieser Arbeit beschrieben werden. Deshalb wird das Phanomen "stomatére Variation"
zunachst in einem eigenen Abschnitt an Beispielen beschrieben und quantifiziert und
aulBerdem in den einzelnen Abschnitten konkret auf Einzelaspekte der Variation
hingewiesen.

Die Variabilitat der Porenflachen setzt sich aus mehreren Komponenten zusammen. Die
unterschiedliche Porenlange tragt naturlich dazu bei. Diese Komponente bleibt aber bei
stomataren Bewegungen konstant und |ai3t sich durch die Verwendung des von der Lange
unabhangigen MaRes "Offnungsgrad” (siehe S. 27) eliminieren. Die Variation des
Offnungsgrades wird dann vor allem durch die hier interessierende Variation der

physiologischen Aktivitat bestimmit.
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Abb. 16
Die Verteilung stomatarer Offnungsgrade unter nattrlichem Mikroklima im Freiland wahrend eines
Tagesganges. Es wurden 62 Stomata wiederholt beobachtet. Die Boxplots zeigen die Verteilung der
Aperturen (Median, 10., 25., 50., 75., und 90. Perzentile, Punkte stellen aul3erhalb der 10. bzw. 90.
Perzentile liegende Werte dar.

Zur Demonstration der typischen Variation in einem Tagesgang der stomataren Reaktion,
werden die Offnungsgrade einer Gruppe von 62 Stomata als Boxplots dargestellt (Abb. 16).
Bei groReren Offnungsgraden waren die Aperturen symmetrisch um den Mittelwert verteilt,
bei geringen Offnungsgraden, wurde die Verteilung mit zunehmendem Anteil geschlossener
Stomata zunehmend schiefer. Die Gesamtvariation ergibt sich durch eine sehr
unterschiedliche  Offungsbereitschaft der Stomata, aber auch durch individuell
unterschiedliche Offnungsverlaufe. Die Bandbreite moglicher Reaktionen auf identische

Mikroklimabedingungen zeigt Abb. 17.
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Sambucus nigra 7.8.1997 2
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Abb. 17
Die Reaktionen von 15 Stomata im Tagesgang unter nattrlichem Mikroklima. Im Diagramm von
Stoma 1 sind zusatzlich die PPFD (graue Linie) und das Dy (schwarze Linie) als wesentliche
Mikroklimaparameter abgebildet.
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3.2 Variabilitat der stomataren Reaktionen

Die Stomata unterscheiden sich in Eigenschaften wie Reaktionsgeschwindigkeit, Ausmalf
des Offnens, Stetigkeit der Reaktion, Zeitpunkt der maximalen Offnungsweite.

Die Abhangigkeit der Reaktion einzelner Stomata von den wechselwirkenden Faktoren Licht
und Luftfeuchte unterlag ebenfalls einer groRen Variabilitdt. Diese Wechselwirkung wurde
durch Messung der Apertur unter verschiedenen Kombinationen von PPFD und Dy
untersucht (zu Details siehe S. 92) und kann fur individuelle Stomata sehr unterschiedlich
aussehen. In Abb. 18 wird fur zwei Stomata (mit 7 mm Abstand auf der Blattflache) die
Reaktion auf die wechselwirkenden Faktoren Licht und Luftfeuchte beschrieben. Ohne die
Variation dieser Eigenschaften zu quantifizieren, zeigen diese Beispiele, dal} einzelne
Stomata sich nicht nur individuell in der Hohe der erreichbaren Offnungsgrade
unterscheiden, sondern auch in der Steigung und Séattigungscharakteristik der Licht- und

Luftfeuchteabh&angigkeit.

Crftrungsgrad (Ya)
Offrungsgrad (%)

Abb. 18

3-D-Darstellung der stomatéren steady-state Reaktion auf PPFD und Dy zweier einzelner Stomata
auf demselben Blatt unter identischen Versuchsbedingungen. Sowohl die Abhangigkeit der
Offnungsweite von der PPFD bei einer bestimmten Dy, als auch die Abh&ngigkeit der Offnungsweite
von Dy bei einer bestimmten PPFD wurden durch sigmoide Funktionen beschrieben. Die Punkte
zeigen die experimentellen Daten, die zum Anpassen des Modells dienten. Fir die Korrelation
zwischen den errechneten und den gemessenen Werten ergeben sich Korrelationskoeffizienten von
r = 0.967 (linke Grafik) bzw. r = 0.958. Der Standardfehler des Modells zu den experimentell
ermittelten Werten betragt 0.41% (linke Grafik) bzw. 0.215%.

3.2.1. Zeitliche Konstanz individueller stomatarer Merkmale
Da in der Mehrzahl der Versuche tUber Versuchsperioden von ca. einer Woche mit denselben
Stomata gearbeitet wurde, ergab sich die Mdglichkeit die zeitliche Konstanz individueller

stomatéarer Eigenschaften zu untersuchen. Dazu wurde der maximale Offnungsgrad, der an

Seite 39




3 Ergebnisse und Diskussion

einem Tag erreicht wurde, als MaR fiir die Eigenschaft "Offnungsbereitschaft" gewéhlt. Der
Anteil der Variation der durch die unterschiedliche Porengréf3e verursacht wurde, ist also

bereits eliminiert (siehe S. 27). Diese Auswertung wurde an Daten aus Klimakammer- und

Sambucus nigra

40 4 ¢ 2= - 40
r2=0.642 a b
g 35 - 35 g
> 30 - 30 5
)] )]
F! —
N 25 A - 25 «
= 20 &
B 8
2 15 L5 P
o o
2 2
10 - 10
£ £
' 5 - . O
0 T T T T T T T T T T T T T T T T 0
0O 5 10 15 20 25 30 35 40 O 5 10 15 20 25 30 35 40
Offnungsgrad 21.2.1997 (%) Offnungsgrad 21.2. 1997 (%)
Abb. 19

Die Beziehung zwischen der maximalen Offnungsweite individueller Stomata an einem Tag und der
maximalen Offnungsweite an einem anderen Tag. Bei diesem Versuch in der Klimakammer wurde
das Blatt an allen Tagen ahnlichen Bedingungen ausgesetzt: D, = 13 mmol/mol, PPFD = 600
pmol/m2*s und Absenkung der CO,-Konzentration der Luft auf 100 ppm. Es wurden 50 Stomata
untersucht. In a) werden die im Abstand von ca. 48 Stunden ermittelten maximalen Offnungsgrade
gegeneinander aufgetragen. In b) liegt zwischen den Messungen eine Woche. In diesem Zeitraum
war die Bereitschaft zu 6ffnen aus unbekannten Grinden angestiegen. Eine positive Korrelation blieb
dennoch erhalten.

Freilandexperimenten durchgefihrt.

Allgemein zeigte sich eine positive Korrelation zwischen den Offnungsgraden verschiedener
Tage (Abb. 19). Das BestimmtheitsmaR r?, das hier angibt, wie weit der Offnungsgrad eines
Tages durch den Offnungsgrad eines anderen Tages determiniert ist, schwankte zwischen
0.3 und 0.7, lag aber meist bei 0.5. In diesem Wert sind auch die MeRfehler der
Flachenbestimmung enthalten, so dal3 er tatsachlich etwas hoher liegen dirfte. Diese
Korrelation wurde in der Klimakammer tber ZeitrAume von bis zu einer Woche beobachtet
(Abb. 19). Obwohl die Stomata in diesem Fall insgesamt héhere Offnungsgrade erreichten,
was vermutlich ein Adaptationsphanomen ist (Kaiser 1994), wirkte sich dieser allgemeine
Anstieg der Apertur auf alle Stomata in gleichem Mal3e aus, so dal3 die Korrelation erhalten
blieb.

Ein r* von ca. 0.5 wurden auch in Freilandexperimenten unter natiirlichem Mikroklima an

beiden untersuchten Arten beobachtet. Obwohl die Mikroklimaverhaltnisse an den einzelnen
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Abb. 20

Die Beziehung zwischen der maximalen Offnungsweite individueller Stomata an einem Tag und der
maximalen Offnungsweite an einem anderen Tag. Bei diesen Versuchen unter natirlichem
Mikroklima im Freiland waren die Blatter an allen Tagen unterschiedlichen Bedingungen ausgesetzt.
Es wurden jeweils 15 Stomata untersucht.

Tagen vollig unterschiedliche Verlaufe hatten, gab es dennoch eine positive Korrelation der
maximalen Offnungsgrade (Abb. 20).

Dieses Ergebnis 4Rt sich so interpretieren: Eine Spaltéffnung die an einem Tag weit 6ffnet,
offnet tendenziell auch an einem anderen Tag weit. Damit ist erstmals gezeigt, dal3 Stomata
als Individuen anzusehen, deren physiologische Eigenschaften eine, wenn auch nicht
absolute, zeitliche Konstanz haben. Solche individuellen Eigenschaften, die lGber Zeitraume
von mindestens einer Woche beobachtet wurden, machen ca. 50% an der aktuellen
Variation der Aperturen aus. Die andere Halfte wird durch Schwankungen der stomatéaren
Offnungsbereitschaft zwischen verschiedenen Tagen bedingt.

Dieses Ergebnis wirft verschiedene Fragen auf, die im Rahmen dieser Arbeit nur teilweise
geklart werden kénnen.

Worauf beruhen diese Unterschiede zwischen individuellen Spaltéffnungen. Ist es ein
physiologischer oder ein morphologischer Unterschied?

Denkbar ware ein mechanischer EinfluR durch die unterschiedliche Einbettung in die
umgebenden Epidermiszellen. Einige SchlieR3zellapparate haben nur vier angrenzende
Epidermiszellen, andere bis zu sieben. Die unterschiedliche Anzahl antiklin an den
SchlieRzellapparat angrenzender Epidermiszellwande koénnte einen unterschiedlichen
mechanischen Widerstand fir das Schwellen der Schlie3zellen bewirken.

Diese Vermutung scheint plausibel, da Commelinaceen die eine sehr gleichférmige
Epidermisstruktur und identisch und regelmafig aufgebaute Nebenzellkomplexe haben

(Kappen & Haeger 1991), eine wesentlich geringere Variabilitat der Aperturen aufweisen als
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3 Ergebnisse und Diskussion

S. nigra und A. podagraria. Dies wurde z.B. an Tradescantia spec., (Pannewitz 1999,
unveroffentlicht) und an Commelina communis (Saxe 1979) gezeigt.

Die Hypothese des mechanischen Einflusses der antiklinen Epidermiszellwande wurde an

einem Datensatz der maximalen Aperturen

Sambucus nigra von 15 Stomata von S.nigra an 10
22
201 o 2= 00013 Versuchstagen Uberpruft (Abb. 21). Als
% 12: P MaR fir die Offnungsbereitschaft wurde der
% 149 ° Mittelwert der Maxima der einzelnen
@ °
2 - . -
g 10_ o d Versuchstage gegen die Zahl der antiklin
S 87 : 4 ° ansetzenden Zellwande aufgetragen. Da
6 - ° _ _ _ y
4 . L . . sich keine Korrelation des Offnungsgrades
4 5 6 7 zur Zahl der antiklin ansetzenden
Anzahl antiklin angrenzender Zellwande Zellwande ergab, hat dieses einfach
Abb. 21 melbare morphologische Merkmal
Das Verhalinis des Offnungsgrades zur Zahl . . .
der antikin an den SchlieRzellapparat wahrscheinlich  keinen  entscheidenden
ansetzenden Epidermiszellwéande. Der | Einflul auf die stomatare Variation. Nicht
Offnungsgrad ist der Mittelwert aus den . . .
maximalen Offnungsgraden von 10 auszuschlieRen ist aber, dall subtilere
Versuchstagen. morphologische Unterschiede, wie Dicke
oder Elastizitat der SchlieRzellwande das

unterschiedliche Offnen bestimmen.

Auch individuelle physiologische Unterschiede konnten maRgeblich sein. Da alle
SchlieRzellen die gleiche genetische Ausstattung haben, die auch wahrend der
Zelldifferenzierung nicht verlorengeht (Hall et al. 1996; Hall 1998), miissen sekundare
physiologische Merkmale, die wahrend der Differenzierung erworben wurden, verantwortlich
sein. Erstaunlich ist dann aber die Konstanz dieser Eigenschaften, die sich auch erhalten,
wenn die Gesamtheit der Stomata sich verandert. In Abb. 19 wird z.B. die Zunahme der
Apertur unter identischen Versuchsbedingungen innerhalb einer Woche nach Einbau einer
Pflanze gezeigt. Obwohl alle Stomata nach einer Woche deutlich weiter 6ffneten, waren es
immer noch dieselben, die relativ geringe Offnungsgrad erreichten, oder besonders weit
offneten!

Eine weitere Frage die sich angesichts der Individualitat stomatarer Eigenschaften stellt, ist
die Frage nach dem EinfluR auf die dynamischen Eigenschaften der stomataren Regulation
und die Regulation des Blattgaswechsels. Diese Fragen werden an anderer Stelle
(Abschnitte 3.5 und 3.9.5 ) diskutiert.
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3.2.2. Die raumliche Verteilung unterschiedlicher Offnungsgrade

Die raumliche Verteilung der Aperturen wurde hauptsachlich untersucht, um die
Reprasentativitat der untersuchten Gruppe von Stomata abschatzen zu kénnen. Dies war
deshalb notwendig, weil aufgrund der geringen Flexibilitdt der Petiolen der Bewegungsraum
der Blattklammer begrenzt war, und nur Stomata auf einer Flache von ca. 1-4 cm? in der
Blattmitte beobachtet werden konnten. Da damit keine gleichmafige Beprobung der ganzen

Flache moglich war, stellt sich die Frage nach der Reprasentativitat der Stichprobe.
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Abb. 22
Raumliche Verteilung unterschiedlich weit gedffneter Stomata in verschiedenen Areolen eines Blattes
von Aegopodium podagraria. Die linke Grafik zeigt die Lage der Stomata innerhalb der Blatt-Nervatur.
Die Boxplots der rechten Grafik zeigen die Verteilung der Aperturen in den jeweiligen Areolen zu vier
Zeitpunkten (Median, 10., 25., 50., 75., und 90. Perzentile, Punkte stellen auRerhalb der 10. bzw. 90.
Perzentile liegende Werte dar). Die Aperturen wurden zu folgenden Zeitpunkten gemessen: (a) nach
60 min Beleuchtung mit PPFD = 500 pmol/m?*s, (b) 10 min nach Absenkung der PPFD auf 30
pmol/m2*s, (c) 20 min und (d) 66 min nach Absenkung der PPFD. Es konnten keine signifikanten
Differenzen festgestellt werden (One-way-Anova (a und b) Kruskal-Wallis-Test (¢ und d) mit p=0.05).
Der Versuch wurde bei einer Temperatur von 16°C und einem Dy = 8 mmol/mol durchgeftihrt.
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3 Ergebnisse und Diskussion

Diese wird insbesondere durch das Auftreten von "stomatal patchiness" also einer
inhomogenen raumlichen Verteilung der Aperturen (Weyers & Lawson 1997; Beyschlag &
Eckstein 1998) in Frage gestellt.

Daher wurde wiederholt innerhalb der untersuchten Flache untersucht, ob eine fleckenhafte
Verteilung unterschiedlicher Aperturen vorliegt. Bei A. podagraria, der einen heterobaren
Blattaufbau hat, wurde in fiinf verschiedenen Areolen die Aperturen verglichen. Solche
Messungen wurden unter unterschiedlichen Bedingungen durchgefiihrt, die dafir bekannt
sind Patchiness auszulésen, wie niedrige Luftfeuchte oder Absenkung der PPFD (Eckstein et
al. 1996; Eckstein 1997). Abb. 22 zeigt exemplarisch die rAumliche Verteilung der Aperturen
wahrend eines Schlielvorgangs, der durch Absenken der PPFD ausgelost wurde. Eine
Analyse der Varianzkomponenten zeigt, dal3 in allen untersuchten Féllen die Variation
innerhalb einer Areole mehr zur Gesamtvarianz beitrug, als die Variation zwischen den
Areolen. Nur in einem Fall aus sieben Messungen ergab sich zwischen zwei Areolen ein
signifikanter Unterschied der mittleren Apertur.

Bei S.nigra war dieses Verfahren zur Bestimmung raumlicher Inhomogenitat nicht
anwendbar, da dem homobaren Blatt klar abgegrenzte Areolen fehlen. Daher wurde zur
Abschatzung der raumlichen Homogenitat ein Verfahren der Geostatistik verwendet
(Abb. 23). Dabei wird anhand eines paarweisen Vergleichs aller gemessenen Aperturen das

Semivariogramm, ein Maf} fur die raumliche Kontinuitat, als Funktion des trennenden

U 1 1 1 1 1 1 1 1 Ih
1] 600 1200 1800 2400 3000 3600 4200 4300 5400

Abb. 23

Omnidirektionales Variogramm fiir die Variable "relativer Offnungsgrad" auf einem Blattausschnitt
von 5x5 mm. Auf der Ordinate ist der Betrag des Vektors h zwischen zwei Orten aufgetragen. Auf der
Abszisse ist das Semivariogramm als Mal fir die rAumliche Kontinuitat aufgetragen (siehe Text). Die
gestrichelte Linie zeigt als Referenz die Kovarianz, also den Wert fir das Semivariogramm, das
unter der Annahme einer volligen Homogenitat der Aperturen zu erwarten wére. Abweichungen nach
unten zeigen, dalR Stomata die um den Vektor h entfernt sind relativ weniger differieren als bei einer
volligen Homogenitat zu erwarten wéare. Diese Darstellung beruht auf Aperturmessungen an 62
Stomata.
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3.2 Variabilitat der stomataren Reaktionen

Vektors h berechnet (Pannatier 1996).

Eine raumliche Haufung besonders grolRer oder kleiner Aperturen lie3e sich als Abweichung
der Semivariogramm-Kurve von einem konstanten Werte erkennen. Es liel3 sich innerhalb
des untersuchten Gebietes von ca. 5x5 mm keine nennenswerte raumliche Inhomogenitat
nachweisen. Eine Ausnahme bilden evtl. unmittelbar benachbarter Stomata mit einem
Abstand unter 500 um. Deren Aperturen waren geringfiigig ahnlicher, als bei einer vélligen
Homogenitat zu erwarten gewesen ware. Dieser Unterschied war bei einem Vergleich der
unmittelbar benachbarten Paare mit allen weiter auseinanderliegenden statistisch allerdings
nicht signifikant.

Zusammengefal3t ergeben die stichprobenartigen Untersuchungen der raumlichen
Homogenitat der Aperturen keinen Hinweis auf "patchiness”. Damit ist es unwahrscheinlich,
dal3 eine bei den untersuchten Arten rdumliche Inhomogenitat der Aperturen in einer
Dimension von unter einem Quadratzentimeter auftrat, wie sie fir stomatal patchiness
typisch ist (Eckstein 1997). Allerdings durfen diese an begrenzten Blattausschnitten
gefundenen Ergebnisse nicht ohne weiteres auf die gesamte Blattflache tbertragen werden.
Raumliche Inhomogenitaten in der GrolRenordnung von mehreren Quadratzentimetern
kénnen so durchaus unerkannt geblieben sein.

Es lalkt sich also nicht ausschlieRen, dall die Gruppe der beobachteten Stomata nicht
reprasentativ fir die Gesamtheit der Stomata des Blattes war. Dieser Bias wirkt sich aber in
Experimenten dann nicht aus, wenn in allen Versuchsvarianten dieselbe Gruppe von
Stomata untersucht wurde. Da die individuelle Reaktion der Stomata Uber mehrtagige
Zeitraume hinweg bestehen bleibt (siehe S. 39), ist davon auszugehen, dafd sich dieser Bias
an allen Versuchstagen gleich auswirkt und die Versuchsvarianten also untereinander

vergleichbar bleiben.
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3 Ergebnisse und Diskussion

3.3. Grundlegende Eigenschaften der beiden Arten

Die beiden untersuchten Arten standen an unterschiedlichen Standorten, die sich

hauptsachlich durch das Lichtklima unterschieden. Dementsprechend zeigten die beiden

Blatter unterschiedliche Eigenschaften (Tabelle 1). A. podagraria am sehr schattigen

Sambucus nigra Aegopodium podagraria
Photosynthesekapazitat 13.6 +3.1 7.0 +1.2
(umol/m2*s) n=8 n=4
Max. Blattleitfahigkeit 166.6 +41.0 136.9 +21.1
(mmol/m2*s) n=8 n=4
Stomadichte 75.9 6.2 113.3 124.6
(Stomata/mm?) n=5 n=7
Porenlange +3.96 11.2 +2.32
(um) n=68 n=50
Max. mittlere Apertur 45.1 +16.7 19.7 2.2
(um2) n=5 n=4
Max. Porenanteil (Flache) |0.34 +0.127 0.22 +0.048
(%)
Mittelwert £Standardabweichung
n = Zahl der untersuchten Blatter bzw. Stomata (bei Porenléange)

Tabelle 1

Zusammenfassung einiger grundséatzlicher Blatteigenschaften der beiden untersuchten Arten. Die
Photosynthesekapazitat, die maximale Blattleitfahigkeit, die Porenlange sowie die maximale mittlere
Apertur wurden an den in den Freilandexperimenten untersuchten Blattern bestimmt. Die
Stomadichte wurde an anderen Bléattern derselben Pflanze (S. nigra) bzw. desselben Standortes
(A. podagraria) gemessen. Der Porenanteil an der Blattflaiche bei maximaler Offnung wurde aus der
Stomadichte und der maximalen mittleren Apertur berechnet.

Standort hat nur etwa die halbe Photosynthesekapazitat von S. nigra am offenen Standort.
Mit 7 pmol/m?*s zeigt A. podagraria zwar eine Schattenadaptation, ist aber noch keine
ausgepragte Schattenpflanze (Larcher 1994). Diese niedrige Photosynthesekapazitat ist
vermutlich durch Akklimatisation an die Standortverhaltnisse entstanden. A. podagraria ist fur
seine Anpassungsfahigkeit bekannt. Masarovicova & Elia (1986) fanden an den ersten
Blattern im  Fruhjahr, bei noch nicht belaubtem Kronendach, die doppelte
Nettophotosyntheserate und eine deutlich héhere Blattleitfahigkeit als im Sommer unter

schattigen Verhaltnissen.

Mit den unterschiedlichen Photosynthesekapazitdten von A. podagraria und S. nigra
korrespondiert die unterschiedliche Blattleitfahigkeit. Diese generell zu findende
Abhangigkeit (Wong et al. 1979) ist dadurch bedingt, daf? eine héhere Photosyntheserate

einer héheren Blattleitfahigkeit bedarf, um nicht durch CO,-Mangel limitiert zu werden.
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3.4 Die Beziehung zwischen Apertur, Blattleitfahigkeit und Photosynthesekapazitat

Die Stomadichten beider Arten sind vergleichsweise niedrig, was wohl damit
zusammenhangt, dal3 beide Arten relativ grol3e Stomata haben und damit eine ausreichende
stomatare Leitfahigkeit auch bei geringer Stomadichte gegeben ist. Dies gilt insbesondere flr
S. nigra, der mit seinen sehr groBen Stomata, trotz einer geringeren Stomadichte, bei
maximaler Offnung einen héheren Porenanteil an der Blattflache hat und damit eine hohere

maximale Blattleitfahigkeit aufweist als A. podagraria.

3.4. Die Beziehung zwischen Apertur, Blattleitfahigkeit und
Photosynthesekapazitat

Die Blattleitfahigkeit hangt direkt vom Offnungsgrad der Stomata ab. Die Kontrolle der
Gasdiffusion erfolgt hierbei durch eine Anderung der fur die Gasdiffusion zur Verfugung
stehenden Querschnittsflache. Als Mal3 dafur ist die Transpiration nicht sehr geeignet, da sie
nicht nur unter der Kontrolle durch die Spaltweite steht, sondern auch durch Dy beeinfluf3t
wird, welches aufgrund von Anderungen der Blattemperatur durch Einstrahlung und
Verdunstungskiihlung experimentell kaum genau konstant gehalten werden kann. Deshalb
wird hier die Blattleitfahigkeit mit dem stomataren Offnungsgrad korreliert. In friheren
Untersuchungen zur Beziehung zwischen Offnungsgrad und Blattleitfahigkeit wurde meist
die Beziehung zwischen Spaltweite, also der kurzen Achse der elliptischen Pore und der
Transpiration verglichen (Stalfelt 1932b; Bange 1953) Dies ergab sich durch die
Verwendung von Objektmikrometern, mit denen nur die Weite, aber nicht die Lange der
elliptischen Poren gemessen wurde. Dies war insofern korrekt, als die Lange des Spaltes
sich bei den stomataren Bewegungen in der Regel ohnehin nicht andert. Bei konstanter
Lange einer Achse einer Ellipse steigt die Flache linear mit der Lange der veranderlichen
Achse an. Daher ist die Blattleitfahigkeit durch die Weite der Spalten bei gegebener
Spaltlange ebenso klar determiniert wie durch die Porenflache. Dennoch ist natirlich die
Diffusion von Gasmolekiilen physikalisch von der Querschnittsflache der Poren abhangig,
die durch Lange und Weite bestimmt wird (Parlange & Waggoner 1970; Lushnikov et al.
1994). Durch die Verwendung digitaler Bildverarbeitung ist es heute leichter mdglich, die
Flache der Poren zu bestimmen. Deshalb wird in dieser Arbeit die physikalisch korrektere,
aber ungebréauchliche Beziehung zwischen Spaltflache und Leitféahigkeit dargestellt. Die
Verwendung der Porenflache ermoglicht zudem auch den Vergleich von Blattern mit
unterschiedlich langen Spalt6ffnungen, wie hier den von S. nigra und A. podagraria.

Die Beziehung zwischen Spaltflache und Blattleitfahigkeit wurde durch gleichzeitige
Messung zahlreicher Aperturen und der Transpirationsrate wahrend einer langsamen
Offnungsreaktion ermittelt. Dazu wurde ein Blatt nach einer langeren Periode in Dunkelheit
einer PPFD im Bereich der Photosynthesesattigung ausgesetzt (Abb. 24a und Abb. 25a). Die

Beziehung zwischen g, und An.x wurde in ahnlichen Experimenten am spaten Nachmittag
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3 Ergebnisse und Diskussion
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Abb. 24

Die Abhangigkeit der Blattleitfahigkeit (g.) und der Photosyntheserate bei Lichtsattigung (Amax) von
der mittleren stomatéren Apertur von 40 Stomata (a) bei Aegopodium podagraria. Die Punktlinien
markieren die Aperturen, die 90% der maximalen Blattleitfahigkeit bzw. Photosyntheserate
ermoglichen. Eine hyperbolische Funktion beschreibt g, in Abhangigkeit von der Apertur. Die
Beziehung zwischen g, und Anax (b) wurde in einem weiteren Experiment am selben Blatt bestimmt
und ebenfalls durch eine hyperbolische Funktion beschrieben. Mit diesen beiden Funktionen wurde
die direkte Abhangigkeit zwischen Apertur und A.x berechnet (a). Diese Versuche wurden bei einer
Klvettentemperatur von 16° C und Dy von 5 mmol/mol bei einer PPFD von 600 pmol/m#*s
durchgefihrt.

ermittelt, wenn die Offnungsreaktion sehr langsam verlauft (Abb. 24b und Abb. 25b). Nach
mehr als 10 Minuten unter sattigender PPFD war es hier moglich, bei dann abgeschlossener
biochemischer Induktion die Photosynthese bei noch immer sehr geringer Blattleitfahigkeit zu
messen. Durch dieses Verfahren konnte ein grof3er Leitfahigkeitsbereich abgedeckt werden.
Die Photosynthesemessungen in den ersten 12 Minuten wurden verworfen, da die
biochemische Induktion hier als noch nicht beendet angesehen wurde.

Die Beziehung zwischen Apertur und g, wie auch die zwischen g, und A« lieRen sich durch

axx

hyperbolische Funktionen der Form f(x)=y0+ gut beschreiben. Um die

Abhangigkeit zwischen Anax und der Apertur zu formulieren wurden die Funktionen

gu(Apertur) und Anax(gL) kombiniert.

Die Blattleitfahigkeit steigt bei beiden Arten nach Offnung der Stomata zunachst sehr steil
und dann immer flacher an. Bei Aegopodium podagraria wurden 90% der maximalen
Blattleitfahigkeit bei einer mittleren Apertur von etwa 10um?2 erreicht. Sambucus nigra erreicht
90% von gimax bei ca. 23 pmz.

Da Anax VOn g ebenfalls in Form einer Sattigungskurve abhangt (Abb. 24b und Abb. 25b),
ergibt sich fur die direkte Abhangigkeit der Anax VOn der Apertur ein noch steilerer Anstieg bei

geringen Aperturen und einen noch frilheren Ubergang in den Séattigungsbereich (Abb. 24a
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3.4 Die Beziehung zwischen Aper

tur, Blattleitfahigkeit und Photosynthesekapazitat
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Die Abhéangigkeit der Blattleitfahigkeit (g.) und der Ph
der mittleren stomataren Apertur bei Sambucus nigra
15 Stomata an drei aufeinanderfolgenden Tagen. Die

ebenfalls durch eine hyperbolische Funktion beschrie

bei einer PPFD von 650 pmol/m2*s durchgeflhrt.
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beschreibt g, in Abh&ngigkeit von der Apertur. Die Beziehung zwischen g, und A (b) wurde

ben. Diese Versuche wurden bei einer

Kuvettentemperatur von 19° C und bei unterschiedlichem Dy an den drei Tagen (10/12/14 mmol/mol)

und Abb. 25a): Eine mittlere Apertur von 3 pm?2 bei A. podagraria und 8 pum2 bei S. nigra

ermoglichte bereits 90% der maximalen Photosyntheserate.
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Abb. 26
Die Beziehung zwischen dem Anteil der
Spaltflachen an der Blattfliche (%) und der
Blattleitfahigkeit, bzw. der maximalen Nettophoto-
syntheserate bei Lichtsattigung. Gezeigt werden
Messungen an zwei reprasentativen Blattern der
beiden Arten.

Um die Kontrolle der
Photosynthesekapazitét durch die
stomatare Apertur trotz der bei den

beiden Arten unterschiedlichen
Stomadimensionen und —dichten besser
vergleichen zu kodnnen, wurde die
maximale Photosyntheserate auf den
Anteil der Porenflache an der Blattflache

bezogen (Abb. 26). Bei beiden Arten ist

im groBten Teil des verfugbaren
Aperturbereichs die  Photosynthese
gesattigt. Allerdings werden
Unterschiede deutlich: A. podagraria

erreicht den Bereich der Sattigung schon
bei deutlich geringeren Porenanteilen an

der Gesamtflache als S. nigra.
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3 Ergebnisse und Diskussion

3.4.1. Diskussion: Die Kontrolle das Gaswechsels durch die stomatare
Apertur

3.4.1.1. Ubereinstimmung mit theoretischen Modellen

Die gleichzeitige Messung von Apertur und Transpiration bietet die Mdglichkeit, die aus der
Diffusionstheorie abgeleiteten Modelle der Beziehung zwischen Apertur und Gasdiffusion
durch Stomata zu uUberprifen. Die Beziehung zwischen der Spaltéffnungsweite und der
Transpiration wurde schon frih mit theoretischen Modellen und Experimenten an Blattern
und Blattmodellen untersucht (Brown & Escombe 1900; Darwin 1916; Sierp & Seybold
1929). Stalfelt(1932a; 1935b) und Bange (1953) beschreiben eine den hier prasentierten
Ergebnissen entsprechende Beziehung zwischen Spaltweite und Transpirationsrate ( bei
konstanter Luftfeuchte) nur bei Windstille. In bewegter Luft finden sie dagegen eine fast
lineare Abhangigkeit. Allerdings wurden diese Messungen an ausgestanzten Blattstiicken
oder abgeschnittenen Blattern ausgefihrt, was stomatare Bewegungen auslosen diirfte, und
die mikroskopische Aperturbestimmung wurde zeitlich um bis zu 10 min. versetzt zur
gravimetrischen Transpirationsmessung durchgefilhrt, so dal die Repréasentativitdt der
gemessenen Aperturen unsicher ist.

Parlange (1970) publizierte eine Formel fir die stomatdre Leitfahigkeit die wesentlichen
geometrischen Parameter der stomataren Dimension (Lange, Weite, und Tiefe der Pore und
die Stomadichte) beriicksichtigt. Diese Formel beschreibt eine nahezu lineare Abhangigkeit
der stomataren Leitfahigkeit von der Spaltbffnungsweite und wird heute allgemein zur
Abschatzung der stomataren Leitfahigkeit aus Aperturdaten oder umgekehrt zur
Abschéatzung der stomatdren Apertur aus gemessener stomatarer Leitfahigkeit verwendet
(z.B. Beyschlag 1992; Kerstiens 1996). Mehr oder weniger selbstverstandlich wird heute eine
lineare  Beziehung zwischen der stomatédren Leitfahigkeit, wie sie aus
Gaswechselmessungen in Kilvetten ermittelt werden kann, und der stomataren
Offnungsweite vorausgesetzt (Kirschbaum et al. 1988; Haefner et al. 1997; Jarvis et al.
1999). Da trotz der Weiterentwicklung der Gaswechselmef3techniken seit den genannten
friheren Experimenten die Beziehung zwischen Spaltweite und stomatarer Leitfahigkeit mit
wenigen Ausnahmen (Nonami et al. 1991) nicht mehr experimentell untersucht wurde, soll
hier auch die Ubereinstimmung zwischen der aus den Aperturdaten berechneten und der
aus den gleichzeitig gemessenen Gaswechseldaten berechneten (siehe S.21) stomataren
Leitfahigkeiten untersucht werden. Dieser Vergleich wird einerseits mit der Formel von
Parlange und Waggoner (1970) und andererseits mit einem alternativen Modell von
Lushnikov et al. (1994) durchgefihrt.

Nach Parlange und Waggoner ergibt sich der stomatare Widerstand wie folgt:
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3.4 Die Beziehung zwischen Apertur, Blattleitfahigkeit und Photosynthesekapazitat

d +bxn(4>a/b) [s/ ]

(Dxn>ashp)

darausergibt sich diestomatére L eitfahigkeit :
C 000

gs = [mmol/m? >g]
rS

rs =

mit

n = Stomadichte [Stomata/mz]

a = halbe Langeder Pore[m]

b = halbe Weiteder Pore[m]

d =Tiefeder Pore[m]

D = Diffusionskonstante von Wasserdampf in Luft
C = Molare Konzentration von Luft[mol/m,]

Das semiph&nomenologische Modell von Lushnikov et al. (1994) bericksichtigt den Einfluf3
der substomatéren Hohle, der konvektiven Anteile des Gastransports und die Interferenz
zwischen benachbarten Poren unter dem Einflu3 einer konstanten Luftstromung parallel zum
Blatt:

a émy
0s = Cgo XDy X &1
1,1, L E&sH
g. 9. p>bs
dabei ist
Cqo = Stomadichte (::-Sto—rr;atag
€ m H
I . _ ém2u
D,, = Diffusionskoeffizient von Wasserdampf in Luft é?(,
>0
a=P 3
2xK
dabei ist

a = lange Halbachse der Pore [m|

K ist das vollstandige elliptische Integral erster Art als Funktion von
2 .2

as - bs
aS

mit
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3 Ergebnisse und Diskussion

b = kurze Halbachse der Pore [m]

g, =S +05x [P AY
4 D,,

g. =4
mit

A= charakteristische Lange des Blattes [m]

v =Windgeschwindigkeit &MY

&sH

Das vollstandige elliptische Integral K(e), kann mathematischen Formelsammlungen
entnommen werden (z.B. Abramowitz & Stegun 1972).

Die aus den gemessenen Stomadimensionen nach diesen Formeln berechneten stomatéaren
Leitfahigkeiten wurden in Abb. 27 dem aus Gaswechseldaten berechnetem gs ( zur
Berechnung siehe S. 21) gegenubergestellt. Hierzu muf3 allerdings bemerkt werden, dal3
beide Modelle die Diffusion durch relativ weit getffnete Poren beschreiben, bei denen die
mittlere freie Weglange der Molekiilbewegung deutlich kleiner als der Porendurchmesser ist
und folglich die Kollisionen der Gasmolekille mit der Porenwand keine Rolle spielt, Bei
Spaltweiten unter 0.1 um (Kerstiens 1996) trifft dies nicht mehr zu , hier kommt es zur

"Knudsen Diffusion" (Leuning 1983) bei der die Gasmolekiile haufiger mit der Porenwand

Sambucus nigra Aegopodium podagraria
200 200
—e— Js (gemessen)
—/\— gg (Parlange)
; o
? —O— 9s (Lushnikov) ././0 ;J;
E £
° 4 ©
g 100 g
E E
) )
(2] (=)
0 ) T T T 0
0 100 O 5 10 15 20
mittlere Apertur (um? mittlere Apertur (um?)
Abb. 27

Vergleich der aus Gaswechseldaten errechneten stomataren Leitfahigkeit (gs) und der aus den
gleichzeitig gemessenen Aperturdaten, der Stomadichte und der Porentiefe der Stomata nach
Parlange und Waggoner (1970) und nach Lushnikov et al. (1994) berechneten Leitfahigkeiten. Die
Berechnung wurde fur jede Pore einzeln durchgefiihrt und anschlieRend das arithmetische Mittel von
Os gegen die gemittelte Apertur aufgetragen. Bei A. podagraria wurden 40, bei S. nigra 50 Stomata
vermessen.
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3.4 Die Beziehung zwischen Apertur, Blattleitfahigkeit und Photosynthesekapazitat

kollidieren, als mit anderen Gasmolekilen. Dieser Aperturbereich kann optisch zwar nicht
mehr aufgeltst werden und es existieren auch keine anderen Methoden um so geringe
Offnungsgrade einwandfrei zu messen (Kerstiens 1996), aber dennoch ist bei allgemein
geringen Offnungsgraden damit zu rechnen, daR viele Stomata so geringe Aperturen
aufweisen. Im unteren Aperturbereich sind diese Berechnungen wegen der
Vernachlassigung der Knudsen-Diffusion also nicht ganz korrekt.

Bei beiden Arten ergab sich eine Abweichung der gemessenen von den aus den Aperturen
errechneten stomataren Leitfahigkeiten. Beide Modelle unterschatzten die stomatare
Leitfahigkeit deutlich und sagten eine nahezu lineare Abhangigkeit der Leitféahigkeit von der
Apertur voraus, gemessen wurde dagegen eine nichtlineare Beziehung, die einer
Sattigungskurve entspricht. Am deutlichsten ist der Unterschied bei geringen Aperturen: Der
steile Anstieg der Leitfahigkeit nach dem Offnen spiegelt sich in den Modellen nicht wider.
Dagegen nimmt die Ubereinstimmung bei gréRBeren Aperturen zu. Der durch die
Vernachlassigung der Knudsen-Diffusion erzeugte Fehler bei den Berechnungen kann die
Differenz zwischen gemessenen und errechneten Werten nicht erklaren da er zu einer
Uberschatzung der Leitfahigkeit fiihren sollte und nicht zu einer Unterschatzung (Kerstiens
1996).

Die Grinde fir diese Abweichungen sind nicht leicht erkennbar. Mel3fehler des Gaswechsels
konnten als Ursache ausgeschlossen werden, da die Genauigkeit der Dy-Bestimmung durch
die Verwendung geeichter Taupunktspiegel und Thermoelemente zur Blatt-
temperaturmessung sehr hoch ist. Die Genauigkeit der Transpirationsmessung wurde durch
Wiegen des Wasserverlustes eines wassergefillten Gefalies kontrolliert und war ebenfalls
sehr hoch. Die Grenzschichtleitfahigkeit, die bei sehr geringen Werten dieses Ergebnis
erklaren konnte, betrug in der Kivette ca. 900 mmol/m?*s und ist bei der Berechnung der
stomataren Leitfahigkeit in Abb. 27 bereits bertcksichtigt.

Die qualitative Gultigkeit der gemessenen Beziehung zwischen Apertur und g_ wird durch
Nonami, Schulze und Ziegler (1991) gestiitzt, die eine &ahnliche Sattigungsbeziehung an
Tradescantia virginiana gefunden haben.

Eine mdgliche Fehlerquelle kénnte eine geringe Reprasentativitat der gemessenen Stomata
fur die Grundgesamtheit sein. Die untersuchten Stomata stammten alle aus einem ca.
1,5cm? groRen Blattausschnitt in der Mitte des Blattes. Eine dadurch verursachte
systematische Abweichung der Lange der Poren oder ihres Offnungsgrades konnte evtl.
einen Fehler der Steigung des Kurvenverlaufs zwischen der berechneten und der
gemessenen stomataren Leitfahigkeit erklaren.

Daher ist als der entscheidende und aus diesen Ergebnissen gesicherte Unterschied,
zwischen der empirisch ermittelten und den theoretischen Beziehungen, die

Sattigungscharakteristik bei gréReren Aperturen zu sehen.
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Was konnten die Ursachen fiir diesen Ubergang in die Sattigung sein: Zum einen kénnten
die mathematischen Modelle die Diffusionsverhéltnisse durch die stomataren Poren falsch
beschreiben oder zu sehr vereinfachen. Dagegen spricht aber, dafl3 fiir physikalische
Blattmodelle aus perforierten Metallfolien Ergebnisse von Diffusionsversuchen vorliegen
(Ting & Loomis 1963; Ting & Loomis 1965), die mit dem Modell von Lushnikov et al. (1994)
Ubereinstimmen.

Eine andere Erklarung konnte aber auch sein, daf3 die Berechnung der stomatéren
Leitfahigkeit aus der Transpiration und der Wasserdampfdruckdifferenz auf falschen
Voraussetzungen beruht. Bei der Berechnung der stomatéaren Leitfahigkeit wird
angenommen, dal3 in der substomataren Hohle der Wasserdampfdruck nur geringfligig unter
dem Sattigungsdampfdruck liegt (Ball 1987), daR also Dy tatsachlich in voller Hohe die
Diffusion durch die Stomata antreibt. Diese Annahme impliziert einen Diffusionswiderstand
im Mesophyll der praktisch gleich null ist. Im Gegensatz dazu zeigen die Arbeiten von Jarvis
& Slatyer (1970), Ward & Bunce (1986) und Egorov & Karpushkin (1988), dafl} der
Wasserdampfdruck der Interzellular-Atmosphare deutlich von der Sattigung abweichen kann.
Letztere schatzen, daR die relative Feuchte in den Interzellularen 90-95% oder sogar noch
niedriger liegen kann.

Kontrovers diskutiert wird aber, welche Widerstande fiir den Aufbau von
Wasserdampfdruckgradienten in den Interzellularen des Mesophylls verantwortlich sein
konnten.

Es ist bekannt, dal3 die Cuticula bis in die substomatare Hohle hineinreichen kann (Boyer
1985; Wullschleger & Oosterhuis 1989; Nonami et al. 1991), dal} sogar teilweise die
Epidermiszellen eine Cuticula auf der Seite haben, die der substomatéren Hohle zugewandt
ist (Pesacreta & Hasenstein 1999). Daher kdénnte der Hauptverdunstungsort des Wassers
tatsachlich in geringerem Mafl3e als friher angenommen (Maercker 1965; Meidner 1975;
Meidner 1976; Tyree & Yianoulis 1980), die SchlieRzelle und die benachbarten
Epidermiszellen sein , sondern entfernter von den stomatéren Poren liegen (Nonami et al.
1991). Dies wirde bedeuten, dal’ der Widerstand fur die H,O-Diffusion in den Interzellularen

des Mesophylls nicht mehr zu vernachlassigen ware. Die Gesamtleitfahigkeit des Blattes, die

: . E . :
sich vereinfacht aus g, =——ergibt, wirde damit auch Komponenten der

Mesophylleitfahigkeit enthalten, und die stomatare Leitfahigkeit nicht korrekt beschreiben.
Dies konnte eine Erklarung fir den Ubergang von g, in die Sattigung bei hdheren Aperturen
sein.

Experimentell und rechnerisch ermittelte interzellulare Leitfahigkeiten fir die Diffusion durch
das Mesophyll variieren bei verschiedenen Autoren (Nobel 1991; Parkhurst 1994) zwischen

100 und 1000 mmol/m2*s. Diese Werte kdnnen aber nicht mehr als einen groben
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Anhaltspunkt fur die GroRenordnung interzellularer Diffusionswiderstande geben, da zum
einen die zur Ermittlung der Mesophyllwiderstdnde verwendeten experimentellen
Anordnungen nur den eindimensionalen direkten Diffusionsweg beriicksichtigten und die
tatsachlichen Diffusionswege dreidimensional sind. Zum anderen ist der tatsachliche
Evaporationsort des Wassers nicht genau bekannt; es gibt dariber widersprechende
Meinungen. Wenn der Grof3teil des Wassers im stomanahen Mesophyll evaporiert (Tyree &
Yianoulis 1980), so ist der durchschnittliche Difffusionsweg der Wassermolekiile kirzer als
die den genannten Mesophyll-Leitfahigkeiten zugrundeliegende Blattdicke. Sind die
Diffusionswege langer, da die substomatire Hohle z.T. mit einer Cuticula ausgekleidet ist
(Boyer 1985; Nonami et al. 1991), dann durften die Mesophyll-Leitfahigkeiten in der
GrofRenordnung der stomataren Leitfahigkeiten liegen und bei sehr weit getffneten Stomata

die Transpirationsrate mit beeinflussen.

Ein weiterer Widerstand kdnnte an der Grenzflache Mesophyll-Interzellularen vorhanden
sein. Diese Grenzflache besitzt hydrophobe Eigenschaften (Lewis 1948; Sheriff 1977). Scott
(1950) beschrieb mit Hilfe von lichtmikroskopischen Untersuchungen eine "Suberinisierung"
der internen Oberflachen der Blatter zahlreicher Arten, wobei die chemische Natur dieser
Schicht offenblieb. Mit dieser internen Cuticula kénnte auch ein Widerstand fiir den Ubertritt
aus der flissigen in die Gasphase einher gehen. Allerdings ist die Hydrophobizitat einer
Oberflache nicht gleichzusetzen mit einem erhéhten Widerstand fir den Durchtritt von
Wassermolekilen (Schreiber, pers. Mittlg.). Das Vorhandensein eines solchen
Evaporationswiderstandes wurde in mehreren Arbeiten mit widerspriichlichen Ergebnissen
untersucht. (z.B. Fischer 1968b; Jarvis & Slatyer 1970). Diese Widersprliche entstanden z.T.
sicherlich durch die damals noch mit Artefakten behaftete Technik der
Gaswechselmessungen. Farquhar & Raschke (1978) und Jones & Higgs (1980) zeigten
dann allerdings ubereinstimmend, daf? der Evaporationswiderstand vernachlassigbar gering
ist. Jones & Higgs (1980) verglichen die Evaporation wassergesattigten Filterpapiers mit der
von Blattscheiben, denen die Epidermis abgezogen war und ermittelten fir diese einen sehr
geringen Evaporationswiderstand. Farquhar & Raschke (1978) malRen gleichzeitige die ab-
und adaxialen Transpiration amphistomatischer Blatter und die Diffusion von Helium durch
die Lamina. Die beteiligten Diffusionswiderstdnde konnten so abgeschatzt und als
Restwiderstand der Wandwiderstand fiir den Ubertritt des Wassers in die Gasphase ermittelt
werden. Bei verschiedenen Arten wurde so ein vernachlassigbar kleiner
Evaporationswiderstand gemessen und gefolgert, dal der Wasserdampfdruck an der
Oberflache der Mesophylizellen praktisch gleich dem Sattigungsdampfdruck ist. Wie Boyer
(1985) ausfuihrt, zeigen diese Ergebnisse aber auch, daR ein Mesophyllwiderstand fir die

Diffusion von Wasserdampf durch die Interzellularen existiert. Dieser hat eine
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GroRRenordnung, die eine vorwiegende Evaporation in der Mitte des Blattes und weniger in
den substomataren Hoéhlen vermuten Iaf3t.

Die Annahme von bedeutsamen Diffusions- oder Evaporationswiderstanden im Mesophyll
konnte also eine Erklarung fur den Ubergang der Blattleitfahigkeit in die Sattigung bei groRen
Aperturen sein.

Allerdings miiRte dann die beste Ubereinstimmung zwischen gemessenen und errechneten
Werten bei geringen Aperturen sein — und hier ist die gro3te Diskrepanz! Daher kann auch
Uber einen noch unbekannten physikalischen Effekt spekuliert werden, der die relative

Wirksamkeit geringer Porenflachen erhoht.

Da im Rahmen dieser Arbeit weder die Gultigkeit der Formeln von Parlange und Waggoner
(1970) und Lushnikov et al. (1994) noch die Hohe der Mesophyllwiderstande untersucht
werden konnten, kann hier nur auf den offensichtlichen Widerspruch der theoretischen
Modelle zu den hier vorgestellten Mel3ergebnissen hingewiesen werden. Eine mdgliche
Erklarung sind die nicht genau bekannten Evaporationsorte und die damit moglicherweise
unterschatzten Diffusionswiderstdande im Mesophyll. Eine Optimierung der Modelle zur
physikalischen Beschreibung des Gasaustausches durch die Stomata durch Vergleiche mit

realen Blattern ware sicher lohnend, wiirde aber den Rahmen dieser Arbeit sprengen.

3.4.1.2. Die stomatare Kontrolle der Transpiration und der
Photosynthesekapazitat

Die Spaltflache determiniert die Blattleitfahigkeit. Die Transpiration und die Diffusion von CO,
ergeben sich als das Produkt aus den Konzentrationsgradienten von Wasserdampf (Dy)
bzw. Kohlendioxid mit g,. Diese beiden Konzentrationsgradienten verhalten sich aber sehr
unterschiedlich. Dy wird hauptsachlich durch das Wasserdampfdruckdefizit der freien
Atmosphéare bestimmt wird, da auch bei hoher Transpirationsrate der Wasserdampfdruck im
Blattinneren nur leicht absinkt und die freie Atmosphéare als praktisch unbegrenzte Senke
angesehen werden kann (Nobel 1991) . Dagegen unterliegt der CO,-Gradient aber auch
einem Einflul3 durch die CO,-Flu3rate selbst, denn der Photosyntheseapparat ist keine
unbegrenzt aufnahmeféhige CO,-Senke. Wird dieser CO,-gesattigt, steigt die CO,-
Konzentration im Mesophyll an.

Der unterschiedliche Kurvenverlauf von g, und Ana in Abhangigkeit von der Apertur erklart
sich also dadurch, dal3 der Wasserdampfdruckgradient, der die Transpiration treibt, sich
durch das stomatare Offnen kaum &ndert, der CO,-Gradient dagegen erheblich. Bei vollig
geschlossenen Stomata ist C, am Kompensationspunkt der Photosynthese. Beim Offnen der
Stomata stellt sich ein FlieBgleichgewicht zwischen der Aufnahme in die Chloroplasten und

der Diffusion durch die Stomata ein und C, steigt in dem Maf an, in dem biochemische
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Abb. 28
Die Anderungsrate der Transpiration bei Aperturanderungen in Abhangigkeit von der Apertur und Dy.
Die Zahlen an den Kurven geben Dy in mmol/m2*s an. Die Daten wurden mit der Funktion zwischen
Apertur und Blattleitfahigkeit berechnet, die an einem Blatt von A. podagraria ermittelt worden war
(siehe Abb. 24).

Prozesse beginnen die CO,-Aufnahme zu limitieren (Farquhar & Sharkey 1982). Dies fuhrt
dazu, daR mit dem Offnen der Stomata insbesondere bei Arten mit niedriger
Photosynthesekapazitat schon bei geringen Aperturen die CO,-Aufnahme gesattigt ist, die
Wasserabgabe aber durchaus noch weiter ansteigt.

Der Vergleich der beiden Arten zeigt, dal3 A,a bei A. podagraria aufgrund der geringen
Photosynthesekapazitat bei einem sehr geringen Porenanteil bereits nicht mehr durch die
stomatare Limitierung der CO,-Diffusion limitiert ist. S. nigra braucht dagegen einen
groReren Porenanteil um den CO,-Bedarf des leistungsfahigeren Photosyntheseapparates
zu decken.

Die positive Korrelation zwischen Anax und gimax (Wong et al. 1979) lafdt sich, wie diese
beiden Beispiele zeigen, auch auf die Beziehung Ana-maximale Apertur (bertragen: Eine
hdhere Photosynthesekapazitat bedingt einen gréReren Diffusionsquerschnitt. Fir Arten mit
geringer Photosynthesekapazitat wie A. podagraria bedeutet dies, dalR sehr geringe
Offnungsgrade und daher eine vergleichsweise geringe stomatare Aktivitat ausreichend sind.
Naturlich gilt diese Regel nicht absolut, sondern nur bei vergleichbaren Stomadimensionen,
und wenn Versenkung der Stomata, Behaarung oder dgl. den EinfluR der stomataren Apertur
auf die Blattleitfahigkeit nicht modifiziert.

Die nichtlineare Abh&angigkeit zwischen Apertur und Transpiration hat Konsequenzen fir die
stomatare Regulation: Eine bestimmte Anderung der Apertur hat in Abh&angigkeit vom

Offnungsgrad und Dy einen sehr unterschiedlichen Effekt auf die Transpiration (Abb. 28). Bei
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groBer Apertur und niedrigem Dy regulieren Volumenanderungen der Schlie3zellen die
Transpiration viel effektiver, als bei kleiner Apertur und hohem Dy. Die Abbildung verdeutlicht
zudem die Diskontinuitst am Punkt des stomataren Offnens: Das kontinuierliche
Anschwellen der SchlieRzellen fiihrt erst ab einer gewissen Schwelle zur Uberwindung der
"Spannungsphase"” und zum Offnen des Spaltes (siehe dazu S. 100). Wahrend der
Spannungsphase erfolgt keine Transpiration durch eine Pore; Bewegungen bleiben ohne
Auswirkung. Die Transpiration setzt dann plétzlich beim ersten Offnen des Spaltes ein. Diese
Diskontinuitdt zwischen der physiologischen Reaktion und der Regulation des
Gasaustausches hat fur die Dynamik der stomataren Bewegungen Konsequenzen. Dieses
wird auf S. 100 eingehender diskutiert.

AulRerdem macht Abb. 28 klar, dal3 weit getffnete Stomata einen erheblich grol3eren
physiologischen Aufwand treiben missen, um die Blattleitfahigkeit zu steigern, als
geringflgig geodffnete Stomata. Eine interessante Frage, die aber Uber diese Arbeit
hinausgeht, schlie3t sich hier an: Zeigen weit gedffnete Stomata schnellere Bewegungen,
um Uber den gesamten Offnungsbereich eine gleichmaRige Anderungsrate der

Blattleitfahigkeit zu erreichen?
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3.5. Die Lichtabh&ngigkeit der stomataren Reaktion:
Gleichgewichtsreaktionen und die Rolle der stomatéaren
Variabilitat

Um die Lichtabhangigkeit der stomatédren Reaktion zu ermitteln, wurden Experimente mit

stufenweise ansteigender Lichtintensitat ("Lichttreppen™) durchgefiihrt. In jeder Lichtstufe

wurde die Apertur gemessen, sobald kein weiterer Anstieg der Blattleitfahigkeit mehr
erfolgte, mindestens aber nach einer Stunde unveranderter PPFD. Das hiel3 nicht fur jede

einzelne Spaltéffnung, daR ein stabiler Endzustand erreicht war, da die Offnungsreaktionen
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Abb. 29
Die Abhangigkeit der stomataren Gleichgewichtsreaktion, der Nettophotosyntheserate und der
Blattleitfahigkeit von der PPFD bei S. nigra und A. podagraria gezeigt an zwei reprasentativen
Blattern. Bei niedrigem Dy (4-7 mmol/mol) wurde die PPFD stufenweise erhéht (Lichttreppe) und
jeweils nach Erreichen eines stabilen Zustandes des Gaswechsels die Aperturmessungen
durchgefuhrt. Bei beiden Arten wurden 15 Stomata untersucht. a) und b) zeigen als Boxplot die
Verteilung der Aperturen (Median, 10. 25., 50., 75. Und 90. Perzentil). Gefillte Symbole zeigen
Aperturen auf3erhalb des 90. bzw. 10. Perzentils. Die offenen Symbole in a) und b) zeigen den
Prozentsatz gedffneter Stomata. In b) und c¢) wird die zu den Zeitpunkten der Aperturmessung
gemessene Blattleitfahigkeit und Nettophotosyntheserate dargestellt.
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bei einigen Stomata so langsam verliefen, dal auch nach Stunden kein "steady state"
erreicht war, oder da unter bestimmten Bedingungen nicht gedampfte Oszillationen
auftraten.

Es ist daher praktisch undurchfiihrbar, bei der Vielfalt der stomataren Bewegungen, fur jede
beobachtete Spaltdéffnung die Aperturmessung zum Zeitpunkt des Gleichgewichts
durchzufiihren.

Darum wird Gleichgewicht als konstante Blattleitfahigkeit definiert, die eine stabile Apertur

Sambucus nigra
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Abb. 30

Lichtabhangigkeit der stomataren Gleichgewichtsreaktion von 15 Stomata von S. nigra (dasselbe
Experiment wie Abb. 29). Hier wird der individuell unterschiedlichen Kurvenverlauf demonstriert.
Auffallig ist insbesondere die unterschiedliche zum Offnen erforderliche PPFD (Stoma 2 und 9) und
die unterschiedliche Charakteristik der Lichtabhangigkeit (z.B. Stomata 7,8,9).

der Mehrheit der Stomata anzeigt.

Die Beziehung zwischen PPFD und mittlerer Apertur a3t sich bei beiden Arten am besten
durch eine sigmoide Funktion beschreiben (Abb. 29): Der Anstieg der Apertur ist bei geringer
PPFD zunéchst flach, zwischen 100 und 600 pmol/m?*s am steilsten und geht bei hdherer

PPFD in Sattigung Uber. Die einzelnen Stomata zeigten aber keine sigmoide Abhangigkeit
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der Apertur von der PPFD, sondern eine Séattigungsbeziehung. Der Beginn des Offnens
erfolgte allerdings bei einer unterschiedlichen Schwellen-PPFD (Abb. 61). Bis zu einer PPFD
von 200 (A. podagraria) bzw. 300 pumol/m2*s (S. nigra) sind immer noch einige Stomata
geschlossen. Die Blattleitfahigkeit beschreibt in Abhangigkeit von der PPFD eine
hyperbolische Sattigungskurve, und steht damit deutlich im Gegensatz zur sigmoiden Form
der Beziehung zwischen PPFD und mittlerer Apertur.

Die Nettophotosyntheserate zeigt eine enge Parallelitat zur Blattleitfahigkeit. Der Ubergang
in die Lichtsattigung erfolgte bei 500 (A. podagraria) bzw. 700 (S. nigra) pmol/m2*s. Dabei
erreichten die Blatter, entsprechend der unterschiedlichen Lichtadaptation der beiden Arten

unterschiedliche maximale Photosyntheseraten.

3.5.1. Diskussion: Rolle der stomataren Variabilitat bei der Anpassung der
Blattleitfahigkeit an die Photosyntheserate.

Der sigmoide Kurvenverlauf der Abhangigkeit der mittleren Apertur von der PPFD ist in

mehrfacher Hinsicht interessant. Zum einen entspricht er nicht der typischen physiologischen

Reaktion biologischer Sensoren, die typischerweise die Form eine Sattigungskurve vom

Michaelis-Menten-Typ zeigt. Z.B. wurde fur Kaliumkanale von Schlie3zellen eine solche

Form der Abh&ngigkeit von der Auxinkonzentration gezeigt (Lohse & Hedrich 1995).

Zum andern entspricht die sigmoide Reaktion der mittleren Apertur nicht der Abhangigkeit
der Blattleitfahigkeit von der PPFD, die eine

typische Sattigungskurve darstellt. Dieser
Gegensatz laBt sich leicht durch die steile
Zunahme der Blattleitfahigkeit bei geringen

Offnungsgraden erklaren (Abb. 25), so daR

SchlieRzellvolumen

_/4_ der geringe Anstieg der Apertur unterhalb

o Schwellenvolumen, . .
/‘ bei dem der Spalt einer PPFD von ca. 200pmol/m2*s einen

ich offnet : i i
sich ofine Anstieg von g, bewirkt, der proportional der

/r /1\ PPED Zunahme von A ist. Die Parallelitdit von g_
2 3 und A ist eine Voraussetzung flur die

stomatare Optimierung des Gaswechsels
Abb. 31

Schematische Darstellung zur  Erklarung (Farquhar & Sharkey 1982). Hinge die

unterschiedlicher Schwellenwerte der PPFD,| mittlere Apertur in Form einer
bei der Stomata o6ffnen unter der Annahme,
dal das SchlieRzellvolumen eine hyperbolische
Sattigungsfunktion der PPFD ist. Die Pfeile| ergabe sich ein wesentlich steilerer Anstieg
markieren die PPFD, die die einzelnen Stomata
mindestens zum Offnen bendtigen.

Sattigungsbeziehung von der PPFD ab,

von g_. bei geringer PPFD. Die zunéachst

flache Zunahme der Apertur mit der PPFD

ermoglicht dagegen eine bessere
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Proportionalitét von g, zu A. Angesichts des steilen Anstiegs von g, bei geringen Aperturen
kann die sigmoide Abhangigkeit der Apertur vom Licht daher als Adaptation zur besseren
Anpassung der Blattleitfahigkeit an den CO,-Bedarf angesehen werden.

Wie wird aber diese sigmoide Abhéangigkeit verwirklicht? Die Lichtabhéngigkeit der Reaktion
einzelner Stomata zeigt, daR die Apertur jeder Spaltéffnung fiir sich in Form einer
Sattigungsfunktion von der PPFD abhangt (Abb. 30). Allerdings sind viele Stomata bei
geringer PPFD geschlossen und o6ffnen erst oberhalb eines individuell unterschiedlichen
Schwellenwertes. Dadurch ergibt sich ein nur geringer Anstieg der mittleren Apertur bei
geringer PPFD. Die Variation der Schwellenwerte der PPFD die einzelne Stomata fur das
Offnen bendtigen, ist vermutlich durch die Eigenschaft der SchlieRzellen bedingt, auch unter
das zum Offnen des Spaltes notwendige Volumen zu schrumpfen (siehe dazu auch
Abb. 63). Eine Variation in der Gro3e dieses Volumenbereiches der "Spannungsphase” hat
bei einer vermuteten hyperbolischen Abhangigkeit des Schlie3zellvolumens von der PPFD
eine Variation der zum Offnen notigen Schwellen-PPFD zur Folge (Abb. 31). Da die
unterschiedlichen Aperturen bei S. nigra und A. podagraria in der Regel offenbar rdumlich
homogen verteilt sind (Abb. 22 und Abb. 23), kann man davon ausgehen, dafd leicht
geotffnete und geschlossenen Stomata benachbart auf dem Blatt liegen und das Mesophyll
im Bereich einer geschlossenen Spaltdéffnung durch laterale Diffusion in den Interzellularen
durch die benachbarten leicht geotffneten Stomata mit versorgt wird. Wie weit die
kleinrAumige Heterogenitdt der Aperturen eine Differenzierung der interzellularen CO,-
Konzentration bewirkt ist hangt vom Diffusionswiderstand fiir CO, in den Interzellularen ab,
der schwer zu bestimmen, und bei Blattern verschiedener Arten sehr unterschiedlich sein
kann  (Parkhurst 1994). Einen Hinweis geben aber die bildgebenden
Chlorophyllifluoreszenzmessungen an Blattern (z.B. Meyer & Genty 1998). Sie zeigen
scharfe Gradienten der Fluoreszenz, die C-Gradienten zugeschrieben werden, nur an
Bindelscheiden, die Areolen gasdicht voneinander abgrenzen. Innerhalb der Areolen ist die
Fluoreszenz zumindest in der GréRendimension von ca. 1 mm? homogen. Daher kann man
vermuten, dald die laterale Diffusion ausreicht, um die kleinrAumigen Aperturunterschiede
weitgehend auszugleichen. Die Variation der zum Offnen notwendigen Reizintensitaten fihrt
also zu einem flacheren Anstieg der Blattleitfahigkeit im unteren Offnungsbereich. Dies
erscheint nicht nur vorteilhaft fur die Feineinstellung der Blattleitfahigkeit im unteren
Aperturbereich, sondern auch fir die dynamischen Eigenschaften der stomataren Reaktion,

wie auf S. 108 erlautert.

Seite 62



3.6 Dynamische Eigenschaften der stomataren Reaktion: ein Ansatz zur Simulation

3.6. Dynamische Eigenschaften der stomataren Reaktion: ein
Ansatz zur Simulation

Die stomatare Reaktion auf Anderung der PPFD zeigt typischerweise verschiedene Phasen
(Abb. 32). Nach Erhdéhung der PPFD verstreicht eine unterschiedlich lange Zeitspanne, bis
die Pore sich 6ffnet. In dieser Phase sind die Stomata physiologisch nicht inaktiv, vielmehr
schwellen die Schlie3zellen an, befinden sich aber noch in der "Spannungsphase”, in der
Schlielzellturgor nicht zum Offnen des Spaltes ausreicht. Diese Aktivitat lieR sich in anderen
Experimenten anhand der GréRenanderung des Schliel3zellapparates nachweisen (Abb. 62).
Nach dem Offnen des Spaltes folgt eine Phase des Offnens (b). Die Offnungsreaktion
verlangsamt sich schlie3lich und geht in die Sattigung tber (c). Nach Absenkung der PPFD
setzt mit geringer Verzdgerung die SchlieRreaktion ein, die sich bei geringen Spaltweiten
meist etwas verlangsamt (d). Sind die Stomata geschlossen (e) ist davon auszugehen, daf3

die Schlief3zellen noch einige Zeit weiterschrumpfen.

Die der stomataren Reaktion zugrundeliegenden physiologischen Prozesse sind zu
kompliziert und gegenwartig im Detail zu wenig bekannt, um sie explizit in einem
mechanistischen Modell der stomataren Reaktion simulieren zu kénnen. Dennoch soll hier

ein Ansatz beschrieben werden, wie die grundlegenden Prozesse, die bei der stomatiren

Aegopodium podagraria
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Abb. 32

Typische Phasen der Reaktion einer Spaltéffnung auf eine Lichtphase von 500 pmol/m?*s. Die
Lichtphase ist durch einen weiRen Balken und die senkrechten Linien markiert. Verschiedene
Phasen der Reaktion sind zu unterscheiden. a) Verzégerung. b) Anstieg. c) Sattigung, d)
Schlie3reaktion (fast ohne Verzdgerung), e) Stomaschlu. Zur Erlauterung siehe Text.
Das Experiment fand bei 16 °C und einem Dy von ca. 8 mmol/mol in der Zeit zwischen 9:00 und
14:00 statt.
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3 Ergebnisse und Diskussion

Bewegung ablaufen, unter starker Vereinfachung in einem semimechanistischen Modell
simuliert werden konnen. Dieser Ansatz basiert auf einem Modell, das von Kirschbaum et al.
(1988) entwickelt wurde und die stomatare Reaktion in drei voneinander abhangende
Grundprozesse aufgliedert:

Ein Sensor reagiert auf eine Erhdhung der Reizstarke durch Umwandlung von einer

inaktiven in eine aktive Form.

Abhangig von dem Aktivierungsgrad des Sensors werden osmotisch aktive Substanzen

in der SchlieRzelle akkumuliert, wodurch sich ein osmotisches Potential aufbaut.

Von diesem osmotischen Potential getrieben stromt Wasser in die SchlieRzelle, ihr

Volumen nimmt zu und die Pore 6ffnet sich.
Dieses Modell diente zur Beschreibung der dynamischen Anderung der Blattleitfahigkeit im
variablen Lichtklima und wurde daher anhand von Gaswechselmessungen parametrisiert.
Damit leistet es eine Beschreibung des Effektes der integrierten Reaktionen aller Stomata
eines Blattes, eignet sich aber nicht zur Voraussage individueller stomatarer Reaktionen. Die
Variabilitat der individuellen stomatdren Reaktionen und die Volumenénderungen in der
"Spannungsphase" bei geschlossenen Poren bleiben unberiicksichtigt. Ferner wird in diesem
Modell angenommen, dafd das Schliel3zellvolumen linear mit der Apertur und der stomataren

Leitfahigkeit verknlpft ist. Zur Beschreibung der Aperturbewegungen mullte dieser

Rez (R)

Sensoraktivierung

Osgmoticain der Epidermis |, v .|  Aktive Osmatica
oder inaktiv "| inder SchlieRzelle ()

Wasser !é Woasservolumen
in der Epidermis in der Schliefazdle (W)

v
Apertur (A

Abb. 33

Modelldiagramm des einfachen semimechanistischen Modells zur Simulation stomatarer
Bewegungen. Durchgezogene Pfeile zeigen Fliisse zwischen Kompartimenten an, gestrichelte Linien
zeigen steuernde Einflusse.
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3.6 Dynamische Eigenschaften der stomataren Reaktion: ein Ansatz zur Simulation

Modellansatz also so verandert werden, dalR er den tatsachlichen Verhaltnissen entspricht.
Das Modell wird in Abb. 33 als Diagramm dargestellt.

Die Aktivierung des "Sensors" als primare biochemische Reaktion wird in diesem Modell als
so schnell im Vergleich zu den wesentlich langsameren Schritten des Aufbaus eines
osmotischen Potentials angenommen, daf3 dieser Schritt flr die zeitliche Dynamik keine
nennenswerte Rolle spielt. Daher wurde vereinfacht angenommen, dafd der Reiz direkt die

Akkumulationsrate der osmotisch aktiven Substanzen beeinflufit.

10s
qit

mit

R =Reizintengtat

Og = Konzentration osmotisch aktiver Substanzen

kq = Zeitkonstantefur den Aufbau des osmotischen Potentials

=(R- Og)*k

Entsprechend ist im zweiten Schritt die Einstromrate von Wasser von der Konzentration

osmotisch aktiver Substanzen abhangig:

Ws _
1t

mit

Wy =Wasservolumen in der Schlief3zelle

ko, = Zeitkonstantefur den Einstrom von Wasser

(Os - Ws)* ks

Die Apertur ist oberhalb eines Schwellenwertes des Volumens linear von diesem abhangig:

A :V% wennW 3 W,

0

A;=0 wennWg <W,
mit
A = Apertur

W, = Wassergehalt bei dem der Spalt sich zu 6ffnen beginnt

Da die Konzentration osmotisch aktiver Substanzen und das Schlie3zellvolumen nicht direkt
melbar waren, erfolgt die Simulation in relativen Einheiten auf der Skala von 0 bis 1. Dabei
entspricht der Wert 0 der Konzentration bzw. dem Schlie3zellvolumen bei weitestmdglicher
Schrumpfung der SchlieRzellen, bedeutet also nicht ein tatsdchliches Volumen von Null. Der
Wert 1 entspricht der Konzentration von Osmotika bzw. dem Volumen im maximal

gedffneten Zustand unter optimalen Offnungsbedingungen. Die Skalierung der simulierten
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3 Ergebnisse und Diskussion

Aperturwerte auf Offnungsgrade erfolgt durch Multiplikation mit dem maximal erreichten
Offnungsgrad der betreffenden Spaltéffnung.

Das Offnen und das SchlieBen der Stomata miissen in diesem Modell als getrennte
Vorgange behandelt werden, da sie auf physiologisch anderen Mechanismen beruhen
(Kearns & Assmann 1993). Die Akkumulation osmotischer Substanzen beim Offnen der
Stomata ist hauptsachlich durch aktiven Transport tber die Zellmembran getrieben, wahrend
das SchlieRen durch das Offnen von lonenkanalen passiv geschieht. Das SchlieBen kann
daher viel schneller erfolgen, als das Offnen. Ebenso ist die Durchlassigkeit der
SchlieRzellmembran fur Wasser nicht als konstant anzusehen, sondern kann z.B. durch
Anderung der Menge von Aquaporinen wahrend des SchlieBens vergroRert werden (Sarda
et al. 1997). Daher wurden unterschiedliche Zeitkonstanten k; und k, fir das Offnen und
SchlieRen der Stomata gewahlt. Die Parameter des Modells wurden mit der

Simulationssoftware "Modelmaker" (Cherwell Scientific, Oxford, UK) an experimentelle Daten

= 307 : :
S : : .
= 25 + a ® Offnungsgrad (gemessen)
g 204 —— Offnungsgrad (modelliert)
>
2 15 A
>
£ 10 -
:0O 5 |
0oe o000 —
1 : |
- b —— Konzentration der Osmotika
o : —v— Wasservolumen in der Schiel3zelle
‘O —— Apertur
< | & S x| Schwellenvolumen
i fir das Offnen der Pore
)
2
= : .
o | Lo N T T T AR Schwellenvolumen
: , : .
0 WG .
0 1 2 3 4 5
Zeit (h)
Abb. 34
Gemessene und modellierte Reaktion einer Spaltéffnung (a) auf eine dreistiindige Lichtphase
(gekennzeichnet durch den Balken in der oberen Grafik und die senkrechten Punktlinien).
In (b) wird der zeitliche Verlauf der simulierten Konzentration der Osmotika, des Schlie3zellvolumens
und der Apertur (in relativen Einheiten) dargestellt. Die waagerechte punktierte Linie markiert das
SchlieRzellvolumen, bei dem die Pore zu Offnen bzw. zu SchlieBen beginnt. Die experimentellen
Daten stammen aus demselben Versuch wie in Abb. 32.
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3.7 Die diurnale Anderung der Offnungsbereitschaft

einzelner Stomata angepal3t (Abb. 34). Der Vergleich der simulierten Apertur mit den
experimentell ermittelten Werten, zeigt, dal das beschriebene einfache Modell die
wesentlichen Eigenschaften der stomatdren Reaktion richtig beschreiben kann. Die
unterschiedliche Verzégerung beim Offnen und SchlieBen, wird durch die Einbeziehung der
Volumenanderungen bei noch geschlossenen Stomata richtig simuliert. Auch die Tatsache,
dal zum Zeitpunkt des ersten Offnens der Pore die Offnungsrate sofort hoch ist, wird durch
die zu diesem Zeitpunkt bereits hohe Rate der Volumenzunahme erklart. Weiter verdeutlicht
das Modell, daB die hohen SchlieRBraten beim Ubergang zum voéllig geschlossenen Zustand
dadurch bedingt sind, daR das Volumen sich an diesem Punkt noch fern vom Minimum
befindet und noch nahezu ungebremst abnimmt. Die Einbeziehung der "Spannungsphase” in
das Modell erweist sich also als Voraussetzung fir die richtige Beschreibung der stomatéaren
Dynamik.

Hiermit wird ein einfaches Modell vorgestellt, das auf der Ebene einzelner Spaltéffnungen
ansetzt und damit auch fir individuelle Stomata anhand von experimentellen Daten
parametrisierbar ist. Damit kdnnte es im Prinzip zur Vorhersage individuellen stomataren
Verhaltes verwendet werden. Allerdings zeigen die Ergebnisse dieser Arbeit (S. 39), daf? die
Reproduzierbarkeit (und damit auch die Vorhersagbarkeit der individuellen Reaktionen durch
Modelle) begrenzt ist. Immerhin lieBe sich so ein realititsnahes Modell der stomataren
Reaktionen vieler individuell reagierender Stomata erstellen. Dieses konnte z.B. dazu
verwendet werden, um Hypothesen Uber den EinfluR der stomatdren Variabilitat auf die
Kontrolle des Gaswechsels (S. 59) und auf die Dynamik der stomataren Bewegungen (S.
108) zu testen. Fir eine korrekte Beschreibung z.B. der Schwingungsphdnomene bei
S. nigra miRte das Modell um Komponenten negativer Rickkopplung erweitert werden.
Dieser realitatsnahe, an einzelnen Stomata parametrisierbare Ansatz kdnnte weiterhin gut
mit anderen Modellen verknipft werden, welche die Wechselwirkung zwischen den
stomataren Reaktionen, der lokalen Transpiration und den hydraulischen Verhaltnissen der

Epidermis rdumlich simulieren (Haefner et al. 1997).

3.7. Die diurnale Anderung der Offnungsbereitschaft

Die Wirkung von Umweltreizen auf die Stomata ist nicht zu allen Tageszeiten gleich, sondern
unterliegt einer Modifikation durch eine endogene Rhythmik (Webb 1998). Diese bewirkt
aul3erdem autonome diurnale Bewegungen, die auch unter vollig konstanten Bedingungen
auftreten (Stalfelt 1963; Kaiser & Kappen 1997) Dieser EinfluB laRt sich in
Freilandversuchen nur schwer von dem Einflul3 der anderen, oft wesentlich starkeren und
schneller schwankenden, Einflissen unterscheiden. Auf zwei Wegen wurde versucht,
dennoch die Wirkung der endogenen Rhythmik zu dberprifen: Zum einen wurden

Beobachtungen der stomataren Reaktion zum Teil auch Gber Nacht fortgesetzt, oder in den
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3 Ergebnisse und Diskussion

frihen Morgenstunden begonnen, um zu Uberpriifen, ob die Stomata am Morgen schon im
Dunkeln offnen. Zum anderen wurde an einem Blatt in der Kivette unter konstanten
Feuchte- und Temperaturverhdltnissen die Reaktion auf Lichtreize zu unterschiedlichen
Tageszeiten untersucht.

3.7.1.

Insgesamt liegen von 9 Nachten Beobachtungen der stomatédren Reaktion von S. nigra bei

Morgendliches Offnen

Dunkelheit zwischen 0 und 7 Uhr vor. In Abb. 35 werden alle Beobachtungen dieses

Zeitraumes, die noch bei Dunkelheit

20 (definiert als PPFD < 2 pmol/m?*s)
§’ Messungen bei PPFD < 2 umol/im®*s gemacht wurden, gegen die Tageszeit
% 157 aufgetragen. Darunter sind auch
g o o * Tagesgange, bei denen es aufgrund
% dichter Wolkenbedeckung erst ab 7:00
S 05 - [ ° Uhr so hell wurde. Wahrend der Nacht
ﬁ o. ° o 0.0 .'30 o ® war die Mehrzahl der Stomata
= o.ou o % ¢ o .o

geschlossen, meist waren es nur ein
0.00 1.00 2.00 3.00 4.00 5.00 6.00 7.00 8.00

, oder zwei von 15 Stomata, die noch
Tageszeit

minimal gedffnet waren, und damit zu
Abb. 35

Morgendliches Offnen der Stomata im Dunkeln.
Dargestellt sind alle Aperturmessungen die nach
Mitternacht bei einer PPFD von unter 2 pmol/m2*s
gemacht wurden. Die Daten stammen von 9 Nachten
und wurden an 5 Blattern erhoben. Dargestellt sind
die Mittelwerte von jeweils 15 Stomata. Die
Offnungsgrade nach 5.00 Uhr waren signifikant héher
(p<0.001, Students t-test) als die vor 5.00 Uhr.

einem geringen mittleren Offnungsgrad
fuhrten. Ab ca. funf Uhr zeigte sich
eine

allerdings geringe

Offnungstendenz, die zu einem
mittleren Offnungsgrad von bis zu

einem Prozent fiihrte.

3.7.2.

Um die diurnalen Schwankungen der Reaktionsbereitschaft der Stomata zu untersuchen,

Zyklische Anderung der Empfindlichkeit fiir Lichtreize

wurde die Gaswechselreaktion eines Blattes auf einen regelméaRigen tUber mehrere Tage

fortlaufenden Licht-Dunkelwechsel unter konstanten Temperatur- und

Luftfeuchtebedingungen gemessen. Dazu wurde ein Blatt am Abend durch schwarzes Tuch
vollstdndig vom Tageslicht abgeschirmt und eine durch eine Schaltuhr kontrollierte
Lichtquelle Uber der Kivette montiert. Am folgenden Morgen wurde um 6:00 mit einem

fortlaufenden Wechsel zwischen einer Stunde Licht (400 umol/m2*s) und zwei Stunden
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3.7 Die diurnale Anderung der Offnungsbereitschaft

Dunkel begonnen. Der gemessene Verlauf der Blattleitfahigkeit (Abb. 36 unten) zeigte eine
zyklische Schwankung der innerhalb der einstlindigen Lichtphase erreichten Maxima. Die
starkste Reaktion trat zwischen 9:00 und 10:00 auf. Ab 15:00 nahm die Reaktion deutlich ab,
und war von 18:00-03:00 sehr gering, um dann ab 6:00 wieder zuzunehmen. Derselbe
Verlauf wiederholt sich nach 24 h in etwas abgeschwéachter Form.

Da bei diesem Versuch keine direkten Aperturmessungen gemacht wurden, wurde die aus
anderen Versuchen an diesem Blatt bekannte Beziehung zwischen mittlerem Offnungsgrad
und Blattleitfahigkeit verwendet, um den mittleren Offnungsgrad der Stomata abzuschatzen
(Abb. 36 oben). Zur Zeit der maximalen Empfindlichkeit um 9:00 —10:00 Uhr erreichten die
Stomata danach etwa den zwanzigfachen Offnungsgrad wie um 24:00 in der folgenden
Nacht.

10.0 -
7.5
5.0 1

2.5

00 e

g(mmol/m?*s)  Spaltflache (um’)

150 -
100 -
> M \M,/\\/\
0 T T T T
0 12 24 36 48
Zeit (h)
Abb. 36

Ein 60-stiindiger Versuch zur Demonstration der diurnalen Schwankung der Reaktionsbereitschaft
der Stomata von S. nigra . Der Versuch wurde im Freiland an einem Blatt durchgefihrt, das vom
Tageslicht vollig abgeschirmt wurde. Bei konstanter Temperatur (18°C) und Luftfeuchte (Dy = 8.5
mmol/mol) wurde das Blatt einem konstantem Licht-Dunkelwechsel von 1h Licht/ 2h Dunkel
ausgesetzt. Im Licht (helle Balken) betrug die PPFD 400 pumol/m2*s. Die normale Nachtphase ist
durch graue Schattierung gekennzeichnet. Die Blattleitfahigkeit wurde mit der zuvor fur dieses Blatt
ermittelten Beziehung zwischen Apertur und g_ in mittlere Spaltfliche umgerechnet, um ein
reprasentativeres Mal fur die physiologische Aktivitdt der Stomata zu gewinnen.

3.7.3. Diskussion: Der Einflul3 der endogenen circadianen Rhythmik
Da Transpirationsmessungen in den Nacht- und Morgenstunden aufgrund der hohen

Luftfeuchte meist versagen, liegen zu der Frage des morgendlichen Offnens vor
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Sonnenaufgang, soweit bekannt, keine Freilandbeobachtungen vor. Die Offnungstendenz
bei S. nigra war sehr schwach, und war nicht mit der zu vergleichen, die an anderen
Pflanzen in Laborexperimenten festgestellt wurde (Stalfelt 1963; Kaiser 1994; Kaiser &
Kappen 1997). Ein Grund dafiir mag die niedrige Temperatur in den Morgenstunden sein,
die im Freiland die Offnungsreaktion hemmt, wéahrend in Laboruntersuchungen zur
endogenen Rhythmik die Temperatur meist Tag und Nacht konstant gehalten wird. Die
optimale Temperatur fir das stomatare Offnen scheint deutlich hoher als 30°C zu liegen
(Stalfelt 1962; Schulzeet al. 1973; Willmer 1983) und die Offnungsgeschwindigkeit ist bei
niedrigen Temperaturen geringer (Pepin & Livingston 1997). Daher dirften die
morgendlichen Temperaturen die Tendenz zum morgendlichem Offnen hemmen.

Eine alternative Erklarung zu dem Wirken einer endogenen circadianen Rhythmik ware, daf3
bereits die geringe PPFD von 0-2 pmol/m2*s stomatére Reaktionen ausldste. Die Reaktion
auf Blaulicht wird durch geringe PhotonenfluR3dichten ausgel6st und wurde fir das rasche
morgendliche Offnen verantwortlich gemacht (Zeiger et al. 1981; Zeiger et al. 1987). Sharkey
& Ogawa (1987) zeigen fir unterschiedliche Arten Ansprechsschwellen fur reines Blaulicht
zwischen 1 und 10 pmol/m?*s. Bei einer PPFD von unter 2 pmol/m2*s ist es daher
unwahrscheinlich, daf3 der Blauanteil ausreichend ist, um eine Reaktion auszulosen. Die
Versuche zur Lichtabhangigkeit zeigen, dal3 erst ab 50 —100 pumol/m2*s weil3en Lichtes eine
deutliche Offnungsreaktion auftrat (Abb. 53). Zudem wird die maximale Empfindlichkeit der
Stomata, wie in Abb. 36 gezeigt, erst am Vormittag um ca. 10:00 Uhr erreicht. Daher kann
davon ausgegangen werden, daR das hier gezeigte morgendliche Offnen nicht auf den
PPFD-Anstieg auf bis zu 2 pmol/m2*s zuriickzufiihren ist.

Obwohl nur ein Teil der Stomata Uberhaupt sichtbar 6ffnete, nahm vermutlich der Turgor der
Stomata am Morgen relativ zu den Epidermiszellen zu und erméglichte damit ein schnelleres
Offnen der Stomata. Dies hat Stalfelt (1963) durch Messung der Breite des
Schliel3zellapparates nachgewiesen: Morgens schwollen die Stomata an, auch wenn dies
nicht in allen Fallen ausreichte, um ein Offnen des Spaltes zu bewirken. Interessant ist, daf
hierzu nicht nur die SchlieRzellen selber, sondern auch die umgebenden Epidermiszellen
beitragen. Klein et al. (1996) fanden an Vicia faba eine morgendliche Reduktion des
Epidermisturgors vor dem Beginn und am Anfang der Lichtphase. Diese Reduktion fand also
zu der Zeit hochster Blattwasserpotentiale statt, zu der eigentlich ein hoher Epidermisturgor
zu erwarten ware und kann als aktive Unterstiitzung der morgendlichen Offnungsbewegung
gedeutet werden.

Wahrend das autonome Offnen der Stomata in Dunkeln nur geringe Offnungsgrade
hervorbrachte, ist die diurnale Anderung der Reizempfindlichkeit der wesentlich auffallendere

Effekt der endogenen circadianen Rhythmik.
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Die Reaktion unter fortlaufendem Licht-Dunkelwechsel unter ansonsten konstanten
Verhéltnissen (Abb. 36) zeigte eine starke diurnale Schwankung der Reaktionsbereitschaft
der Stomata. Eine endogene circadiane Rhythmik der Empfindlichkeit fiir Lichtreize wurde
schon vielfach gezeigt (Mansfield & Heath 1961; Brogardh & Johnsson 1975; Gorton et al.
1993; Kaiser 1994; Kaiser & Kappen 1997). Die Ursachen fir die hier beschriebene
Schwankung der Reaktionsbereitschaft muf3 aber nicht zwangslaufig eine endogene
circadiane Rhythmik der Stomata sein, da auch Einflisse der ganzen Pflanze, die ja den
normalen diurnalen Mikroklimaschwankungen unterworfen war, dieses Verhalten beeinfluf3t
haben kdnnte. Dagegen spricht allerdings, daf3 mdgliche Einfliisse wie die Verringerung des
Xylempotentials (Comstock & Mencuccini 1998), oder Wurzelsignale (Zhang et al. 1987)
wahrend der groRten transpirativen Belastung der Pflanze die stomatéare Offnungsreaktion
eher vermindern als erhéhen sollten.

Eine starke Beteiligung einer endogenen Rhythmik gegeniiber einer Kontrolle durch die
Gesamtpflanze an diesen Reaktionen ist ferner wahrscheinlich, weil der molekulare
Oszillator in einzelnen Zellen lokalisiert ist (Somers 1999). Einzelne Stomata eines Blattes
zeigen deshalb eine individuelle Periodik, die nur durch den allen gemeinsame Tag-Nacht-
Wechsel koordiniert wird, aber offenbar nicht durch gegenseitige Koordination oder durch
eine Ubergeordnete Kontrolle. An Epidermisstreifen wurde von Gorton et al. (1989) der
Nachweis erbracht dall einzelne SchlieRzellapparate individuell unterschiedliche
Periodenlangen haben und sich phasenverschoben zueinander bewegen kénnen. Kaiser
und Kappen (1997) zeigten, dal’ auch in intakten Blattern die durch die endogene Rhythmik
kontrollierten Bewegungen nah benachbarter Stomata nicht koordiniert sind.

Dies spricht dafiir, da die beobachteten Schwankungen der Offnungsbereitschaft nicht
durch die Gesamtpflanze gesteuert werden, sondern auf der endogen-circadianen Rhythmik
beruhen. Zwar kann dies letztlich aus diesem Experiment nicht eindeutig entschieden
werden, aber unabhangig von den Ursachen zeigt es die diurnal stark schwankende Aktivitat
der Stomata.

Zusammengefaldt wirken also zwei Phanomene der endogenen Rhythmik zusammen: Die
morgendliche Offnungstendenz im Dunkeln fuhrt zwar nur bei wenigen Stomata tatsachlich
bis zum Offnen, beschleunigt aber generell das lichtinduzierte Offnen, da nur noch eine
geringe Volumenzunahme bis zum Offnen des Spaltes erfolgen muR. Dies, zusammen mit
der groReren Beweglichkeit der Stomata am Tage ermdglicht das rasche Reagieren auf sich
andernde Reize. Die grof3te Empfindlichkeit der Stomata fir Lichtreize am Vormittag
erscheint insofern sinnvoll, als in den tendenziell feuchteren Morgenstunden die groRte

Wahrscheinlichkeit fiir hohe Photosyntheseraten bei geringer Transpiration gegeben ist.
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Williams & Gorton (1998) haben den Effekt endogener circadianer Rhythmen der
Spaltéffnungsreaktion und der Photosyntheseaktivitat auf den CO,- und Wasserhaushalt
abgeschatzt, und kommen am Beispiel einer Sumpfpflanze zu dem Ergebnis, dal er nur
unbedeutend sein kann. Allerdings schranken sie selber ein, dal3 der Effekt bei Pflanzen
trockenerer Standorte gréf3er sein kdnnte. Aber generell scheint es unwahrscheinlich, daf3
die endogene Rhythmik gro3en EinfluR auf den CO,- und H20-Haushalt hat, da die Phasen
geringer Reaktionsbereitschaft ohnehin mit den Zeiten zusammenfallen, die fir die
Photosynthese ungiinstig sind. Es stellt sich die Frage nach dem Vorteil einer nachtlichen
Unempfindlichkeit der Stomata gegeniiber einer zu allen Tageszeiten hohen

Empfindlichkeit, da ohnehin wahrend der Nacht die Lichtreize fehlen, die ein Offnen bewirken

konnten.
180
160 A
_ 140 -
"
N 120 +
S
= 100 +
o
€ 80
S
~ 60
>
40
20 -
0
0
t (min)
Abb. 37
Die Reaktion der Blattleitfahigkeit auf eine einstiindige Lichtphase zu unterschiedlichen Tageszeiten.
Zum Zeitpunkt 0 wurde jeweils die PPFD von 0 auf 400 pmol/m2*s erhdht. An jeder Kurve ist der
Zeitpunkt des Beginns der Lichtphase angegeben. Die Daten stammen aus demselben Versuch, der
in Abb. 36 in der Ubersicht dargestellt ist

Evtl. ist aber dieses Phdnomen weniger unter dem Aspekt der Optimierung des CO,-/H,O
Austausches als vielmehr unter einem energetischen Gesichtspunkt zu betrachten: Die
Aufrechterhaltung eines reaktionsbereiten Zustandes konnte Kosten verursachen, die in der
Nacht eingespart werden konnen. Der Vergleich der Verlaufe des Gaswechsels zu
verschiedenen Tageszeiten legt in der Tat nahe, dal3 sich die SchlieRzellen tags und nachts
in vollig verschiedenen physiologischen Zustanden befinden (Abb. 37). So ist nachts die
Reaktion insgesamt trager, besonders auch das Schliel3en, das erst um 20 min verzdgert
einsetzt. Im Gegensatz dazu setzte das SchlieRen tagsiber sofort mit dem Beginn der

Dunkelheit ein und verlauft insgesamt schneller. Dies kbnnte als eine generelle nachtliche

Seite 72



3.8 Die Licht- und Luftfeuchteabhangigkeit der stomataren Reaktionen von Aegopodium podagraria

Reduzierung der physiologischen Aktivitat interpretiert werden. Eine diurnale Umstellung der
osmotischen Offnungsmechanismen wurde von Talbott & Zeiger (1996) beschrieben: Das
Offnen der Stomata vor und am Beginn der Lichtphase wurde vor allem durch K*
Akkumulation bewirkt. Dagegen nahm am Nachmittag der K*-Gehalt ab, und Sucrose wurde
das wichtigste Osmotikum.

Auf bedeutende diurnale Anderungen physiologischer Eigenschaften von SchlieRzellen
deuten auch Ergebnisse von Snaith & Mansfield (1985; 1986) hin, die gezeigt haben, dal} die
Fahigkeit zur Akkumulation von lonen und die Sensitivitdt fur Lichtreize, niedrige CO,-
Konzentrationen Indolessigsdure und Fusicoccin (ein Fungitoxin, welches das Offnen der
Stomata bewirkt) nachts stark reduziert ist. Die Ursache hierflr konnte sein, dal3 z.B. die
Ausstattung der SchlieRzelle mit zum Offnen notwendigen Membranproteinen oder die
Vorhaltung von Energiepools wahrend der Nacht reduziert wird. Hierliber weil3 man sehr
wenig. Immerhin wurde beobachtet, daf? die Expression von Genen fiir schlie3zellspezifische
Aquaporine ebenfalls einen diurnalen Zyklus durchlauft, der mit dem Offnen und SchlieBen
der Stomata korreliert ist: Die hochsten Transkriptionsraten dieser Gene wurden nachmittags
gefunden, wenn die Stomata eine stetige SchlieBbewegung vollfiihrten (Sarda et al. 1997).
Die Autoren erklarten dies mit der Erleichterung des Wasserausstroms aus der Schlie3zelle
durch mehr Aquaporine. Auch hier kbnnte vermutet werden, daf’ eine nachtliche Reduktion

der entsprechenden Proteinsynthese Kosten einspatrt.

3.8. Die Licht- und Luftfeuchteabh&ngigkeit der stomataren
Reaktionen von Aegopodium podagraria

3.8.1. Die Reaktion von Aegopodium podagraria im naturlichen Mikroklima.
An insgesamt 7 Tagen zwischen dem 4.6. und dem 21.7.1996 wurde die stomatare Reaktion
und der Gaswechsel von A. podagraria im Tagesgang unter natirlichem Mikroklima
beobachtet. Die Kuvette wurde dabei im Nachlauf zu den AufRenbedingungen klimatisiert.
Die Daten von drei Tagesgangen, die typisch fiir bestimmte Wetterverhaltnisse sind, werden
in Abb. 38 bis Abb. 39 gezeigt und geben einen Eindruck von den natirlicherweise
auftretenden stomatéaren Reaktionen.

Am Standort von Aegopodium podagraria herrschte meist diffuses Schwachlicht (20 bis 80
umol/m2*s), das an sonnigen Tagen durch einzelne Lichtflecken unterbrochen wurde, die
eine mittlere PPFD zwischen 300 und 500 umol/m2*s hatten und damit bis in den Bereich der
Photosynthesesattigung reichten (Abb. 38 und Abb. 39). Innerhalb dieser mehrminitigen
Perioden schwankte die PPFD durch Blattbewegungen im Kronendach oft sehr stark und mit
hoher Frequenz und erreichte Spitzenwerte von Uber 1000 pmol/m2*s. Unter diesen

Bedingungen erreichten die Spaltéffnungen nur sehr geringe Offnungsgrade. Die maximale
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Apertur, die z.B. an einer Spalt6éffnung am 20.7.1996 (Abb. 39) gemessen wurde betrug 7
umz. Das ist nur etwa 20% der Apertur, die unter dauernder sattigender PPFD mdglich ware.
Viele Stomata 6ffneten tUberhaupt nicht sichtbar.

Die stomataren Bewegungen waren sehr langsam verglichen mit den raschen
Schwankungen der PPFD. Die Blattleitfahigkeit folgte den beobachteten Bewegungen der
Stomata. Sie war allgemein niedrig, mit Maxima um 100 mmol/m2*s, fiel aber selbst in
ausgedehnten Schattenphasen nicht unter 50-60 mmol/m2*s,

Auffallig ist, daR g. nicht immer am Minimum von ca. 12 mmol/m2*s war, wenn im
mikroskopischen Bild die Stomata geschlossen erschienen, sondern Werte bis 40 mmol/m2*s
annehmen konnte. Dies kénnte zum einen darauf zuriickzufihren sein, daf3 ein kleiner Anteil
aller Stomata noch leicht gedffnet war, dieser aber nicht in der untersuchten Stichprobe
reprasentiert war. Zum andern konnte der Stomaschlufd tatséchlich nicht vollstandig
gewesen sein. Sehr kleine Aperturen unterhalb der Auflésungsschwelle des Mikroskops
konnten danach zur erhfhten Leitféahigkeit beigetragen haben. Da es lichtmikroskopisch
(aber auch mit keiner anderen Methode) mdglich ist, den vollstandigen Stomaschluf
nachzuweisen (Kerstiens 1996) kann zwischen diesen beiden Mdglichkeiten nicht

entschieden werden.
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Aegopodium podagraria 8.7.1996
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Abb. 38

Tagesgang des Mikroklimas, der stomatéren Reaktion und des Blatt-Gaswechsels von Aegopodium
podagraria. Bei heiterem, bis wolkigem Wetter blieb es den ganzen Tag uber relativ kithl und Dy, stieg
nicht tber 8 mmol/mol. Durch die meist vorhandene Bewdlkung und durch die Beschattung unter dem
dichten Kronendach blieb die PPFD meist bei ca. 30 pmol/m?*s. In den sonnigen Abschnitten kam es
zu etwas erhohter PPFD mit gelegentlichen Lichtflecken, die die Lichtsattigung der Photosynthese
erreichten. In diesen kurzen Starklichtereignissen, schwankte die PPFD durch Blattbewegungen sehr
stark, mit Maxima bis 1000 pmol/m2*s. Ein Teil der Stomata begann ab ca. 8:00 Uhr leicht zu 6ffnen
und hielt einen Offnungsgrad von maximal 6% bis zum SchlieBen am friihen Nachmittag relativ
konstant bei. Die Lichtflecken losten keine sichtbaren Reaktionen der Stomata aus. Die
Blattleitfahigkeit war aufgrund der hohen Luftfeuchte erst ab 9:30 Uhr mefRbar und schwankte bis
14:00 um 80 mmol/m?*s, dann sank sie auf Werte um 30-40 mmol/m2*s. die Photosyntheserate war in
den Schwachlichtperioden sehr gering, bei ca. 1-2 umol/m2?*s. Die leichte Erhéhung der PPFD in den
sonnigen Abschnitten und die Lichtflecken bewirkten eine Erhéhung auf Werte von 3-5 pumol/m2*s.
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Aegopodium podagraria 20.7.1996
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Abb. 39

Tagesgang des Mikroklimas, der stomataren Reaktion und des Blatt-Gaswechsels von Aegopodium
podagraria. Nach einer klaren, kithlen Nacht mit Taubildung folgte ein sonniger Tag mit Bildung von
Quellbewélkung am Nachmittag. Im Bestand war es tiefschattig, mit einer PPFD von ca. 20-40
pmol/m2*s. Zwischen 12:45 und 14 Uhr traten Lichtflecken auf, die kurzfristig die Lichtsattigung der
Photosynthese erreichten. Durch Blattbewegungen schwankte die Lichtintensitdt wahrend der
Lichtflecken stark. Dy, stieg mit der Lufttemperatur bis ca. 14:00 allmé&hlich an und blieb dann bis zum
Abend bei ca. 15 mmol/mol. Die Stomata zeigten bei nur geringen Offnungsgraden einen
zweigipfligen Offnungsverlauf: Wé&hrend der noch feuchten Morgenstunden o6ffneten sie im
Schwachlicht zunachst und schlossen dann bei anhaltend geringer Lichtintensitat und ansteigendem
Dy. Die Blattleitfahigkeit sank allerdings nicht auf Werte unter 60 mmol/m2*s. Wahrend der
mittaglichen Lichtfleckenphase 6ffneten die Stomata trotz hohem Dy erneut leicht. Die Blattleitfahigkeit
reflektiert diesen Verlauf. Allerdings betrug, auch bei laut mikroskopischer Inspektion geschlossenen
Stomata, g, noch 50-60 mmol/mz2. Erst am Nachmittag sank g, unter diesen Wert ab.
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Aegopodium podagraria 16.7.1996

— — Blattemperatur

o

5 g
[21]
|_

/(-/)\ 2008 i T T T T T )| T T 0
& —— PPFD 60s-Mittel

£ 1000 ; H Hil

S 804 PPFD GOS-MaX|mum;* .

g 600 i

o 400 A

L 200 1

a o T T

S 20 Mittlerer, maximaler und

g 15 minimaler Offnungsgrad

o

(2]

()]

c 10

]

£
:6 5 -

0 — 1 — 140
— Netto-Photosyntheserate L 120

E; = B gttleitfahigkeit - 100 @
£ 80 £
£ g
E -

E 0 E
< —40 5

= 20
I T T T T T T 0

4.00 6.00 8.00 10.00 12.00 14.00 16.00 18.00 20.00

Tageszeit

Abb. 40

Tagesgang des Mikroklimas, der stomatdren Reaktion und des Blatt-Gaswechsels von Aegopodium
podagraria. An diesem Tag war es zundchst bedeckt, relativ kiihl und feucht mit maximalem Dy, von 4-
5 mmol/mol. Ab 10:00 besserte sich das Wetter zunehmend und es wurde sonnig mit wenigen kleinen
Wolken und zunehmend wéarmer und trockener mit Spitzentemperaturen am Nachmittag von 25° C.
Dy stieg in den Starklichtperioden bis auf 25 mmol/mol an. Das Blatt war etwas naher am
Bestandesrand, so dalR neben einzelnen Lichtflecken am Nachmittag auch langere Starklichtperioden
mit Spitzenwerten bis ca. 2000 umol/m2*s auftraten. g, stieg schon ab 6:00 Uhr an, obwohl die
Stomata noch nicht sichtbar gedffnet waren. Die Stomata begannen erst mit dem Auftreten erster
Lichtflecken deutlich zu 6ffnen und hielten wahrend geringer Lichtfleckenaktivitdét am Vormittag einen
geringen Offnungsgrad mit g, um 70 mmol/m2*s aufrecht. Auf die Haufung von Lichtflecken ab 13:00
Uhr reagierten die Stomata mit deutlichen Offnungsreaktionen. Eine maximale Blattleitfahigkeit von
120 mmol/m2*s wurde um 14:00 erreicht. Wahrend der nachfolgenden Phase starker Einstrahlung mit
relativ hohen Photosyntheseraten schlossen die Stomata bereits wieder weitgehend. Sie blieben bis
17:00 leicht geoffnet, ohne auf die starken PPFD-Schwankungen sichtbar zu reagieren und schlossen
dann vollstéandig. Der letzte Lichtfleck um 17:30 bewirkte keine Reaktion der Stomata mehr, obwohl
die Nettophotosyntheserate noch einmal anstieg.
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Die Tagesgange vom 8.7., 16.7. und 20.7.1996 wurden ausgewahlt, weil sie typische
Reaktionen auf unterschiedliche Mikroklimaverlaufe zeigen. Abb. 38 und Abb. 39 zeigen
Tagesgange mit dem fur die zentralen Bereiche des Bestandes typischen Lichtklima. An
diesen Tagen war das Lichtklima sehr ahnlich in Bezug auf die Haufigkeit von Lichtflecken
und die PPFD im Schwachlicht, allerdings war es am 20.7.1996 (Abb. 39) warmer und
trockener als am 8.7.1996. Am diesem feuchteren und kihleren Tag 6ffneten die Stomata
am Morgen in sehr schwachem Licht und behielten unbeeinflu3t von gelegentlichen
Lichtflecken bis zum friihen Nachmittag einen nahezu konstanten Offnungsgrad bei.
Dagegen folgte am trockeneren Tag mit gleichmalf3ig ansteigender Temperatur und Dy auf
eine morgendliche Offnungsbewegung bei noch hoher Luftfeuchte mit zunehmender
Erwarmung bei sehr niedriger PPFD ein Schlie3en der Stomata. In einer Phase hoherer
Lichtfleckenaktivitat am Mittag 6ffneten allerdings einige Stomata trotz eines Dy, von etwa 15
mmol/mol erneut. Diese beiden Tagesgange demonstrieren also, daf} niedrige Luftfeuchte
die Apertur von A. podagraria in langeren Schwachlichtphasen zwar reduziert, aber in
Perioden hoherer Lichtfleckenaktivitat das Offnen nicht verhindern. Bei niedriger Luftfeuchte
dagegen 6ffnen die Stomata auch bei niedriger PPFD.

Der dritte Tagesgang (Abb. 40) zeigt die Reaktion an einem zum Nachmittag hin zunehmend
sonnigen und heien Tag. Die untersuchte Pflanze stand im Randbereich des Bestandes, in
dem durch Kronenliicken wahrend langerer Perioden volles Sonnenlicht einfallen konnte. Die

stomatare Reaktion zeigt, dal} die

Aegopodium podagraria Stomata auch bei hohem Dy ©Offnen,

12 ® PPFD <60 umol/m?s wenn die PPFD ausreichend hoch ist.

g 107 O PPFD > 60 umol/m*s Allerdings galt dies nicht mehr fur den

8 spaten Nachmittag dieses Tages, an dem

g die Stomata trotz hoher PPFD vermutlich

§ aufgrund der fur Unterwuchsverhéltnisse

::5 extrem hohen Dy von 25 mmol/mol
weitgehend schlossen.

Die an diesen Beispielen demonstrierte

D,, (mmol/mol)

Art der Interferenz zwischen den Reizen
Abb. 41 Licht und Luftfeuchte zeigt sich auch, bei

Die Abhangigkeit der stomataren Reaktion von Dy | der Zusammenfassung der Aperturdaten
unter natirlichem Mikroklima. Daten aus allen
Aperturmessungen aus 8 Tagesgangen
Aufgetragen sind die mittleren Offnungsgrade von| Tagesgangen. In Abb.41 wird die
10 oder 15 Stomata gegen das mittlere Dy der 20
Minuten vor der Messung. Alle MeRwerte mit unter
60 pmol/m?*s mittlerer PPFD wahrend der| bei unterschiedlichen Lichtverhaltnissen
vorangegangenen 20 Minuten sind schwarz gefillt.

aus allen an A. podagraria gemessenen

Abhéngigkeit des Offnungsgrades von Dy

gezeigt. Da aufgrund der tragen Reaktion
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der Stomata die gemessene Apertur nicht durch das momentane Mikroklima zum
Melzeitpunkt bestimmt wird, sondern durch das Mikroklima der vorangegangenen
Zeitperiode, wurde die mittlere PPFD und das mittlere Dy, der 20 Minuten vor der Messung

berechnet. Diese Zeitspanne ergab sich daraus, dal3 hierbei die beste Korrelation zwischen

Aegopodium podagraria 16.7.96: 8.00 -15.30 Uhr
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Abb. 42

Die Beziehung zwischen der Nettophotosyntheserate und dem stomataren Offnungsgrad.
Messungen von einem Tagesgang unter natiirlichem Mikroklima In a) wird der Offnungsgrad mit der
Nettophotosyntheserate zum Zeitpunkt der Messung Kkorreliert, in b) mit der gemittelten
Nettophotosyntheserate der 20 min vor der Messung.

Nettophotosyntheserate und Apertur erreicht wurde (Abb. 42) und wurde aus Grinden der
Vergleichbarkeit durchgangig fir die Abhéangigkeit der Apertur von PPFD, Dy und
Nettophotosyntheserate gewdhlt. Die Mittelung Uber die 20 Minuten vor der Messung
erscheint angesichts der Geschwindigkeit der Reaktion verninftig und ist im jeden Fall
sinnvoller, als die Apertur mit dem momentanen Mikroklima zu korrelieren. Diese Werte
waren angesichts der raschen Fluktuation des Mikroklimas, insbesondere des Lichtklimas,
ziemlich zufallig.

In Abb. 41 wird zwischen zwei Lichtklassen unterschieden: eine umfafdt eine gemittelte
PPFD von unter 60 umol, die andere alle Werte dariiber. Damit werden alle auftretenden
Lichtsituationen im Unterwuchs in die "Schwachlichtsituation" (schwaches Hintergrundlicht
und geringe Lichtfleckenaktivitat) oder die "Starklichtsituation" (hohe Lichtfleckenaktivitat
und/oder generell erhdhte PPFD) unterteilt. Diese grobe Unterteilung ist dadurch
gerechtfertigt, daf? die relativ wenigen MelRwerte bei einer mittleren PPFD von tber 60 pmol
keine weitere Unterteilung mehr erlauben und auf diese Weise immerhin die Gruppe der
eindeutigen Schwachlichtsituationen klar abgegrenzt ist.

Im Schwachlicht zeigt sich eine klare Abhéangigkeit der stomataren Reaktion von Dy Es
werden ahnlich hohe Offnungsgrade erreicht, wie im "Starklicht", dies aber nur bei niedrigem

Dw. Sobald Dy tber 10 mmol/mol ansteigt, sind die Stomata weitgehend geschlossen.
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Im Gegensatz dazu zeigt sich im Starklicht keine eindeutige Abhangigkeit vom Dy: Es
werden bei hohem Dy (bis 20 mmol/mol) noch relativ grol3e Aperturen erreicht. Ob eine
Reduktion der Apertur bei noch héheren Dy eintritt, wie es sich in der Grafik andeutet, ist
unsicher, da hier zu wenige Werte gemessen wurden. Hohes Dy reduziert die Apertur also
nur bei Schwachlicht und bleibt bei héherer PPFD ohne Wirkung.

Aegopodium podagraria
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Abb. 43

Die Beziehung zwischen Offnungsgrad und Nettophotosyntheserate im natiirlichen Mikroklima
eingeteilt in zwei Feuchtekategorien. Daten aus allen Aperturmessungen aus 8 Tagesgangen.
Aufgetragen sind die mittleren Offnungsgrade von 10 oder 15 Stomata gegen die gemittelte
Nettophotosyntheserate der 20 Minuten vor der Messung. Die Einteilung der Datenpunkte in die
Feuchtekategorien erfolgte anhand des gemittelten D,y der 20 Minuten vor der Messung.

Unter dem Gesichtspunkt, daR stomatares Offnen eine erleichterte CO,-Diffusion
entsprechend dem CO,-Bedarf der Photosynthese ermoglichen sollte, ist die Beziehung
zwischen Apertur und Nettophotosyntheserate interessant. Diese wird in Abb. 42 an Daten
aus einem Tagesgang und in Abb. 43 in der Zusammenfassung aller an A. podagraria
gemessener Tagesgange dargestellt.

Auffallig ist in Abb.43 zunachst, daR auch bei geringen Offnungsgraden hohe
Photosyntheseraten méglich sind. Dies erklart sich durch die steile Zunahme der maximalen
Photosyntheserate bei geringen Aperturen (Abb. 24). Dies bedeutet nicht, daf bei den hohen
Photosyntheseraten keine CO,-Limitierung durch geringe Aperturen vorliegt. Wie grol3 diese
bei den jeweiligen Einzelmessungen ist, lat sich aus dieser Darstellung nicht ersehen, da
die Photosynthesekapazitat selbst einer erheblichen Variation unterliegt und die Abb. 43
Daten von 4 verschiedenen Blattern unter unterschiedlicher PPFD enthalt.

Bei Photosyntheseraten tber 2 pmol/m2*s ist zwischen den beiden Feuchtestufen kein
Unterschied feststellbar. Anders bei geringen Photosyntheseraten: Hier kommt es bei Dy
tber 10 mmol/mol zu einer Verminderung der Apertur verglichen mit den Werten bei

niedrigerem Dy. Hiermit ist natirlich nicht gesagt, daf? die Photosyntheserate ein Signal fur
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die stomatdren Reaktionen ist, genausogut koénnte eine parallele Reaktion der
Spaltéffnungen und der Photosynthese auf den Reiz PPFD vorliegen. Dennoch ist die Art der
Modifikation dieser Beziehung durch die Luftfeuchte auffallig. Hier deutet sich an, dal3 die
Kontrolle der Apertur durch Dy nur in Schwachlichtsituationen wirkt, die lediglich geringe
Photosyntheseraten erlauben. Die Wirkung auf den CO,-H,O-Gaswechsel wird in den
folgenden Abschnitten anhand von Versuchen unter kontrollierten Bedingungen genauer
untersucht.

3.8.2. Die Reaktion von Aegopodium podagraria auf unterschiedlich lange
Lichtflecken

Am Standort von A. podagraria dominierte ein hochvariables Lichtklima, in dem relativ kurze
Lichtflecken vereinzelt vor einem Hintergrund sehr schwacher PPFD auftraten. Deshalb
stellte sich die Frage, wieweit die Stomata von A. podagraria entsprechend schnelle

Reaktionen zeigen. Um dies zu untersuchen, wurde die stomatdre Reaktion auf
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Abb. 44

Stomatére Reaktion (Mittelwerte und Minima/Maxima) und die Reaktion der Nettophotosyntheserate
und der Blattleitfahigkeit auf Lichtphasen (500 pmol/m2*s) unterschiedlicher Lange (2, 7, 15, 30, 60
min). Zwischen den Lichtphasen wurde ein schwaches Hintergrundlicht von 30 pmol/m#*s gegeben.
Die Kuvettentemperatur betrug 16 °C und das Dy, 5 mmol/mol. Die Licht-/Schattenwechsel sind durch
den Balken in der Mitte gekennzeichnet. In diesem Experiment wurden funf Stomata untersucht, die
aus friiheren Experimenten fiir inre relativ groRe Offnungsbereitschaft bekannt waren.
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unterschiedlich lange Lichtphasen gemessen (Abb. 44). Die PPFD-Wechsel entsprachen in
etwa den natirlichen Verhéaltnissen: Schwachlicht von 30umol/m2*s wechselte mit
sattigender PPFD von 500 pmol/m?*s. In den Schwachlichtperioden blieben viele Stomata
leicht gedffnet und g, fiel nicht unter 50 bis 60 mmol/m2*s. Ein zweiminitiger Lichtfleck
induzierte keine sichtbare Reaktion und ein siebenminitiger bewirkte nur eine geringe
Zunahme der Apertur und von g,. Erst ab einer Dauer der Starklichtphase von 15 Minuten
offneten die Stomata deutlich. Der Verlauf der Nettophotosyntheserate zeigt nach Erhéhung
der PPFD einen zweiphasigen Anstieg: Auf ein schnelles Ansteigen in weniger als zwei
Minuten, der zeitlich mit dem groRRvolumigen Kivettensystem nicht auflésbar ist (S. 23) folgte
ein langsamer Anstieg. Der erste rasche Anstieg beruht auf der biochemischen Induktion der
Photosynthese (Kirschbaum & Pearcy 1988b); der langsamere zeigt die allméhliche
Abnahme stomatarer Limitierungen an. Der Anstieg des Offnungsgrades von 2% auf 12%
und von der Blattleitfahigkeit von 60 auf ca. 110 mmol/m2*s in der 60-minltigen Lichtphase
wird allerdings nur von einem Anstieg der Nettophotosyntheserate von 6 auf 7 mmol/m2*s
begleitet. Die Blattleitféahigkeit die sich im Schwachlichtphasen einstellt, verursacht folglich
selbst in sattigender PPFD keine wesentliche Limitierung der Photosynthese. Die langsame
Offnungsreaktion der Stomata fiihrt deshalb nur zu einer geringfiigigen CO, Limitierung in

kurzen Lichtflecken.

3.8.3. Der Einflul3 der Luftfeuchte auf die dynamische stomatéare Reaktion
von Aegopodium podagraria auf PPFD-Anderungen.

Um zu ermitteln, ob die stomatare Dynamik sich in Abhangigkeit von der Luftfeuchte &ndert,
wurden an drei aufeinanderfolgenden Tagen langere Starklichtperioden bei
unterschiedlichem Dy gegeben und an immer denselben Stomata die stomataren
Reaktionen gemessen (Abb. 45).

Bei geringer PPFD (20 pmol/m2*s) vor und nach den Starklichtperioden waren die Aperturen
und die Blattleitfahigkeit in der trockenen Luft geringer als in der feuchten. Die
Offnungsreaktion in hoher PPFD fiihrte allerdings unabhéngig von Dy zu gleich groRen
Aperturen und Blattleitfahigkeiten. Dazu trug bei, daR3 die Offnungsraten in trockener Luft

groRer waren als in feuchter, so dal3 die anfanglichen Unterschiede ausgeglichen wurden.
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Abb. 45

Die stomatére Reaktion, Blattleitfahigkeit, Nettophotosyntheserate und Wassernutzungseffizienz von
Aegopodium podagraria auf einstiindige Lichtphasen mit séattigender PPFD bei unterschiedlichem
Dy. Die PPFD wechselte zwischen 20 und 500 pmol/m2*s (schwarz-weiRer Balken). Das Dy, des mit
500 pmol/m2*s belichteten Blattes betrug 10, 15 und 20 mmol/mol. Im Schwachlicht lag das Dy
jeweils um 2-5 mmol/mol niedriger. Die Lufttemperatur betrug 20°C. Die drei Experimente wurden an
drei aufeinanderfolgenden Vormittagen mit denselben 5 Stomata durchgefihrt. Es wird der Mittelwert
der finf Stomata dargestellt. Die Signifikanz der Unterschiede ist durch Sternchen bzw. kleine Kreis
markiert (° fur p > 0.05, * fur p < 0.05, ** fir p < 0.001). Wenn Normalverteilung angenommen werden
konnte (bei gréReren Aperturen) wurde eine Zweiwege-ANOVA (Wiederholte Messungen)
durchgefuhrt. Bei Nicht-Normalverteilung aufgrund einem grof3en Anteil geschlossener Stomata
wurde Friedmanns Test verwendet.

Die Transpiration wurde also nur bei geringer PPFD durch Verringerung der Apertur
begrenzt, so dal’ bei Dy = 15 und 20 mmol/mol die Transpirationsraten gleich waren. In

sattigender PPFD dagegen stieg die Transpiration proportional zu Dy an, ohne dal3 die
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Stomata dies durch zunehmendes SchlieRen ausglichen. Die Photosynthese war sowohl im
schwachen, wie auch im séttigenden Licht in allen Dy-Varianten gleich. Dies zeigt, daf3 die
Reduzierung der Leitfahigkeit in schwachem Licht und bei hohem Dy keine CO,-Limitation
bedingt. Die Wassernutzungseffizienz (WUE), war im Schwachlicht geringer als in
sattigender PPFD und das bei allen Luftfeuchten. Die WUE in sattigender PPFD wurde allein
durch die zu Dy proportionale Transpiration bestimmt, und war folglich am geringsten bei
Dw=20 mmol/mol. Nur bei geringer PPFD wird die Transpiration bei hoherem Dy durch
SchlieBen der Stomata in einem konstanten Verhdaltnis zur Photosyntheserate gehalten
(siehe Abb. 46). Die bei allen Feuchten geringe WUE im Schwachlicht, und die Tatsache,
daR hier die Blattleitfahigkeit sogar weit stédrkere Photosyntheseraten ohne stomatare
Limitierung erlauben wiirde, zeigen, dal im Schwachlicht mehr Wasser transpiriert wird, als
zur Ermdglichung einer stomatar unlimitierten momentanen Photosynthese mindestens
notwendig ware.

Dieses relativ weite Offnen ermdglicht das sofortige Aufnehmen der Photosynthese bei
Einsetzen hoher PPFD. In der Tat steigt trotz der unterschiedlichen anfanglichen

Blattleitfahigkeit die Photosyntheserate nach Beginn der Starklichtphase fast gleich schnell

Aegopodium podagraria
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Abb. 46

Die kumulative Nettophotosynthese und Transpiration in finf-Minuten Intervallen im Schwachlicht
(30 pmol/m2*s) und nach Ubergang zu sattigender PPFD (500 pmol/m2*s) bei unterschiedlichem Dy.
Der Balken unten im Diagramm und die Punktlinie kennzeichnen den Wechsel zur héheren PPFD.
Die Daten stammen aus dem in Abb. 45 dargestellten Versuch.

Seite 84



3.8 Die Licht- und Luftfeuchteabhangigkeit der stomataren Reaktionen von Aegopodium podagraria

an. Der anfangliche Anstieg war bei hohem Dy, allerdings etwas langsamer, was zeigt, dai3
die Reduktion der Blattleitfahigkeit im Schwachlicht durch hohes Dy eine anfangliche
stomatare Limitierung der Photosynthese bewirkt.

Eine Berechnung der kumulativen Photosynthese in den ersten funf Minuten im Starklicht
zeigt, dafld sie bei Dy = 20 mmol/mol in den ersten finf Minuten um 16% verglichen zu Dy =
10 mmol/mol reduziert wurde. Diese Limitierung verglichen zur feuchtesten Variante war

aber nur voriibergehend und wurde wahrend der weiteren Offnungsreaktion zunehmend
verringert.

3.8.3.1. Schnellere Bewegungen in trockener Luft: Positive
Ruckkopplungskomponente tiber hydraulische Mechanismen.

Bei A. podagraria, dessen Offnungsreaktion bei hoher PPFD wenig durch hohes Dy
behindert wurde, lieRR sich das interessante Phanomen beobachten, dald sich die Stomata in
trockener Luft schneller offneten, als in feuchterer (Abb. 45 und Abb. 47). Auch die
SchlieBreaktion verlief in trockener Luft schneller. Der Effekt zeigt sich sowohl auf der Ebene
des Gaswechsels, als auch auf der einzelner Stomata. Bei S. nigra deutete sich dieser Effekt
nur an, da die beginnende Offnungsreaktion in trockener Luft sehr schnell wieder
abgebrochen wurde (Abb. 54).

70 . ” . 70 s o—
= 60 - M N.SAr— < 60 1 —%¥%—N.S.—o
3 <
< X
o 50 - < 50 -
¥ e
% 40 S 40
i 3 i
g } @
: —
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20 - 20 -
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Abb. 47

Die Offnungsraten von fiinf Stomata von Aegopodium podagraria nach Erhéhung der PPFD von 0
auf 500 pmol/m?*s und die SchlielBraten bei der anschlieBenden Absenkung der PPFD bei
verschiedenem Dy. Derselbe Versuch wie in Abb.45. Dargestellt sind Mittelwerte und
Standardabweichungen von 5 Stomata. Die Sternchen markieren signifikante Unterschiede (Students
t-test, paarweiser Vergleich) , mit p<0.05 (*) und p<0.01(**).
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3.8.3.2. Diskussion: Ursachen fir die schnellere Reaktion in trockener Luft
Anhand von Gaswechselmessungen wurde dieser Effekt bereits fir eine Reihe von Arten
beschrieben (Assmann & Grantz 1990b; Tinoco-Ojanguren & Pearcy 1992; Barradas et al.
1994) und scheint durch hydraulische Mechanismen verursacht zu werden. Jede Erhéhung
der Transpirationsrate, etwa durch Erh6hung des Dy, verringert den Epidermisturgor starker
als den Schlie3zellturgor (Shackel & Brinckmann 1984) und férdert daher in einer
"hydropassiven" Reaktion das Offnen der Stomata (Raschke 1970). Das Umgekehrte gilt fiir
die Verringerung der Transpiration. Als Folge davon kommt es bei raschen
Feuchteanderungen der Luft zu einer der physiologischen Reaktion vorauslaufenden und
entgegengerichteten "transient response” (Kappen et al. 1987). Beim Offnen der Stomata
aufgrund eines Lichtreizes kommt es ebenfalls zu einem Anstieg der Transpiration. Dadurch
wird wiederum das weitere Offnen erleichtert. Hier wirkt eine Komponente positiver
Ruckkopplung die um so starker ist, je groRer das Dy ist und zu einer beschleunigten
Offnungsreaktion in trockner Luft fiihrt. Der umgekehrte Vorgang bewirkt beim SchlieRen der
Stomata eine raschere Zunahme des Epidermisturgors und fihrt in trockener Luft zu einer
Zunahme der SchlielRgeschwindigkeit.

Schnellere Offnungs- und SchlieRRraten in trockener Luft erscheinen zwar als ein vorteilhaftes
Verhalten, da sie die raschere Anpassung des Gaswechsels an wechselnde
Assimilationsbedingungen ermdglichen. Dennoch liegt eine mechanistische Erklarung dieses

Phanomens néher, als eine Deutung als evolutiondre Adaptation.

3.9. Die Licht- und Luftfeuchteabh&ngigkeit der stomataren
Reaktionen von Sambucus nigra

3.9.1. Die Reaktion von Sambucus nigra im nattrlichen Mikroklima

An insgesamt 12 Tagen wurde die stomatéare Reaktion und der Gaswechsel von S. nigra im
Tagesgang unter natirlichem Mikroklima beobachtet. Die Kivette wurde dabei im Nachlauf
zu den Aul3enbedingungen klimatisiert. Die Daten von drei Tagesgangen, die typisch fur
bestimmte Wetterverhaltnisse sind, werden in Abb. 48 bis Abb. 50 gezeigt und zeigen
beispielhaft die natlrlicherweise auftretenden stomataren Reaktionen. Das Mikroklima am
offenen Standort von S. nigra wurde im Gegensatz zu dem von A. podagraria starker durch
den Wetterverlauf gepragt. Die auftretenden Lichtfluktuationen entstanden durch
voriberziehende Wolkenschatten.

In den Tagesgangen zeigte die stomatare Reaktion eine deutliche Parallelitat zu den PPFD-
Schwankungen, sofern Dy unterhalb von ca. 10 mmol/mol blieb. Dies war vor allem in den

Vormittagsstunden (Abb. 49) der Fall, in denen meist eine deutliche Offnungsreaktion auftrat,
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aber auch nachmittags konnte hohe PPFD bei relativ niedrigem Dy noch kraftige
Offnungsreaktionen ausldosen (Abb. 50).

Stieg das Dy gegen Mittag dann mit der Erwarmung der Luft Gber 10 mmol/mol an, so war oft
zu beobachten, dal} die Stomata wieder schlossen (Abb. 48). Die Blattleitfahigkeit blieb
selbst bei maximal gedffneten Stomata meist relativ niedrig und Uberschritt kaum 200
mmol/m?*s. Eine Absenkung der Blattleitfahigkeit unter 100 mmol/m?*s setzte ein

weitgehendes Schlie3en voraus.
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Sambucus nigra 13.6.1997
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Abb. 48

Tagesgang des Mikroklimas, der stomatdren Reaktion und des Blatt-Gaswechsels von Sambucus
nigra. In der Nacht zuvor hatte es stark geregnet. Am Morgen war es zunéachst feucht und bedeckt.
Gegen 9:00 Uhr wurde es aber zunehmend sonniger und bis 14:30 herrschten geringe
Bedeckungsgrade und eine PPFD um 1500 pmol/m2*s vor. Infolgedessen erwarmte es sich und Dy
stieg bis auf 17 mmol/mol an. Am Nachmittag verdichtete sich die Bedeckung und ab 16:00 Uhr zog
ein schwerer Hagelschauer auf, weshalb die PPFD zeitweilig auf 6 pmol/m2*s absank. Spater stieg die
PPFD zeitweilig wieder auf 500 pmol/m?*s an. Die Stomata begannen an diesem Tag um 7:00 bei
noch geringer PPFD zu offnen. Die Offnungsreaktion beschleunigte sich stark, als es bei noch sehr
niedrigem Dy sonnig wurde, und die Apertur erreichte um 10:00 Uhr kurzfristig ein erstes Maximum.
Die Stomata schlossen aber schnell wieder um die Hélfte, um dann erneut zu 6ffnen. Mit dem Beginn
hoher Lichtintensitdten wurde um 11:00 ein zweites Maximum erreicht, allerdings schlossen die
Stomata dann wahrend der Phase hochster PPFD und zunehmendem Dy unter schwach
ausgepragten Oszillationen immer weiter und waren bei der nachmittaglichen Beschattung durch die
Schauerwolke bereits weitgehend geschlossen.
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Sambucus nigra 20.7.1997
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Abb. 49

Tagesgang des Mikroklimas, der stomataren Reaktion und des Blatt-Gaswechsels von Sambucus
nigra. Bei diesigem Wetter herrschte diffuses Licht mit einer PPFD zwischen 500 und 1000 pmol/m?2*s
vor. Es erwarmte sich nur mafig und Dy stieg nach sehr hoher Feuchtigkeit am Morgen kaum Utber 10
mmol/m?*s an. Die Stomata begannen am Morgen deutlich zu 6ffnen, nachdem die PPFD um ca. 7:30
Uhr 100 pmol/m?*s Uberschritten hatte. Spater folgte die Reaktion den Lichtschwankungen. Von
15:20-17:00 Uhr schlossen die Stomata kontinuierlich. Die Blattleitfahigkeit stieg maximal auf 150
mmol/m2*s an. Beim SchlieRen der Stomata am Nachmittag sank g, erst beim vélligen Schlieen von
2% auf 0 % Offnungsgrad unter 120 mmol/m2*s.
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Sambucus nigra 21.7.1997
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Abb. 50

Tagesgang des Mikroklimas, der stomataren Reaktion und des Blatt-Gaswechsels von Sambucus
nigra. Nach einer feuchten Nacht mit wiederholten Regenféllen ist es bis 9:00 Uhr sehr feucht und bei
dichter Wolkenbedeckung sehr dunkel. Zwischen 9:00 und 12:00 ist die Bewélkung dianner und bei
einer PPFD von bis zu 600 pmol/m?*s und weiter sehr niedrigem D 6ffnen die Stomata allmahlich.
Von ca. 12:00 bis 14:00 nimmt die Bewélkung zu, und die Stomata schlieBen wieder etwas. Am
Nachmittag wird die Bewdlkung wieder diinner und die PPFD steigt um 14:00 auf 600 pmol/m2*s. Dies
wird von einem langsamen Offnen der Stomata begleitet. Ab 16:00 kommt es zu direkter
Sonneneinstrahlung, dies kann allerdings keine weitere Offnungsreaktion mehr auslésen und als ab
ca. 17:20 das untersuchte Blatt beschattet wird, schlieBen die Stomata sehr schnell.
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Abb. 51
Die Abhangigkeit des stomataren Offnungsgrades von Dy bei unterschiedlicher Lichtintensitéat im
naturlichem Mikroklima. Diese Daten reprasentieren alle Aperturmessungen aus 12 Tagesgangen.
Aufgetragen sind die mittleren Offnungsgrade von 15 Stomata gegen das mittlere Dy, der 20 Minuten
vor der Messung. Die Einteilung in die unterschiedlichen PPFD-Stufen erfolgte nach der mittleren
PPFD der 20 min. vor der Messung.

Die Daten aller gemessenen Tagesgange wurden zusammengefaldt, um die Einflisse von
Licht und Luftfeuchte deutlicher zu machen (Abb. 51). Die Beziehung zwischen Dy und
Offnungsgrad der Stomata zeigt eine Reduktion der Apertur bei héherem Dy in allen
Lichtstufen. Ab einem Dy von lber 20 mmol/mol, waren die Offnungsgrade unabhangig von
der PPFD sehr gering.

Unter dem Gesichtspunkt, dal die stomatadre Reaktion auch der Optimierung der
Photosynthese dient, ist zu erwarten, dal3 bei héheren Photosyntheseraten die Stomata
weiter 6ffnen, als bei niedrigen. Daher 4Rt sich der stomatare Offnungsgrad auch als von
der Photosyntheserate abhangige GroRe auffassen. Die Maodifikation dieser Beziehung durch
das herrschende Dy wurde anhand aller Aperturmessungen unter nattrlichem Mikroklima
untersucht (Abb. 52). Tats&chlich ist bei hoher Luftfeuchte der Offnungsgrad gut mit der
Nettophotosyntheserate korreliert. Bei hoherem Dy werden zunehmend geringere Aperturen
bei gleicher Photosyntheserate erreicht. Die breite Streuung wird zum einen dadurch
verursacht, daRR die Feuchteklassen relativ breit gewéahlt wurden und zum anderen durch die
relativ kleine Stichprobe von 15 Stomata.

Auffallig ist, dal auch bei nahezu geschlossenen Stomata relativ hohe
Nettophotosyntheseraten auftraten. Dies erklart sich aus dem engen Aperturbereich, der die
Photosynthese effektiv limitiert. Da diese Daten von 7 Blattern mit individuell
unterschiedlicher Photosyntheserate stammen und bei unterschiedlicher PPFD gemessen
wurde, kann aus dieser Darstellung nichts tber eine eventuelle stomatéare Limitierung der

Photosynthese ausgesagt werden. So kann eine Nettophotosyntheserate von 15 pmol/m2*s
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Sambucus nigra
25

~ D,y <10 mmol/mol 10<D,, <20 D,y > 20 mmol/mol

£ 20/ °* -

~—r Py PY

§e]

S 15 - @ § 1

g 101 H 1 8

2 Paseay :

[ ¥ — .

5 S ,g&g‘ Py 1 o, 3.» 1

0@ %ii’fﬁ%}.’iﬁﬂo‘—,——»—«t‘ﬂ"o )| er-e0-0 Qo"&,—
0 5 10 150 5 10 150 5 10 15
A (umol/m?®*s)

Abb. 52
Die Beziehung zwischen Nettophotosyntheserate und Offnungsgrad im natirlichem Mikroklima
eingeteilt in drei Lufteuchtekategorien. Die MeRwerte wurden bei unterschiedlicher PPFD erfaf3t.
Dargestellt sind Daten aus allen Aperturmessungen aus 12 Tagesgangen Aufgetragen sind die
mittleren Offnungsgrade von 15 Stomata gegen die mittlere Nettophotosyntheserate der 20 Minuten
vor der Messung. Die Einteilung der Datenpunkte in die Feuchtekategorien erfolgte anhand des
mittleren Dy, der 20 Minuten vor der Messung.

schon eine deutliche stomatére Limitierung bedeuten, wenn die Photosynthesekapazitat bei
18 pmol/m2*s liegt.

Trotz der deutlichen Beziehung zwischen A und Offnungsgrad kann nicht entschieden
werden ob die Stomata auf die Absenkung der CO,-Konzentration im Mesophyll reagieren,
oder ob sie parallel mit der Photosyntheserate auf die PPFD-Anderungen reagieren.
Unabhangig vom Mechanismus ist jedoch kennzeichnend, dal bei den héheren Dy-Stufen
bei entsprechender Photosyntheserate zunehmend geringere Offnungsgrade erreicht
werden.

Die Tagesgéange der stomataren Reaktion unter natirlichem Mikroklima zeigen also eine
hohe Sensitivitdat fur Lichtreize und einen parallelen Anstieg der Apertur mit der
Photosyntheseraten nur bei geringem DW. Niedrige Luftfeuchte reduziert den Offnungsgrad
erheblich. Die Wechselwirkung von Licht und Luftfeuchte auf die stomatare
Gleichgewichtsreaktion und auf die dynamischen Eigenschaften der Reaktion und der Effekt

auf den Gaswechsel wird in den beiden folgenden Abschnitten genauer beschrieben.

3.9.2. Die stomatére Gleichgewichtsreaktion in der Wechselwirkung von
Licht und Luftfeuchte

Die Abhangigkeit der stomataren Reaktion von der PPFD wird durch die herrschende
Luftfeuchte modifiziert. Diese Wechselwirkung wurde an S. nigra zunachst anhand von

Gleichgewichtsreaktionen untersucht. In diesen Experimenten wurde die PPFD stufenweise
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angehoben und jeweils konstant gehalten, bis der Verlauf der Transpiration anzeigte, daf3 die
dadurch ausgeloste Offnungsreaktion abgeschlossen war und Bilder von allen untersuchten
Stomata gespeichert worden waren. Dieses Experiment wurde an aufeinanderfolgenden
Tagen bei unterschiedlichem Dy, durchgefuhrt. Ein typisches Ergebnis zeigt Abb. 53.

Allgemein zeigte sich eine sigmoide Abh&ngigkeit der Apertur von der PPFD (Abb. 29).
Diese trat bei allen Feuchtestufen auf, war aber bei niedrigen Luftfeuchten zu geringeren
Aperturen verschoben. Diese Verringerung der Apertur fihrte dazu, daf3 die Transpiration

nicht proportional zum D, anstieg, sondern unterhalb eines Grenzwertes von ca. 2.5

Sambucus nigra
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Abb. 53

Die Gleichgewichtsreaktion der Stomata und des Gaswechsels auf unterschiedliche PPFD bei
verschiedenen Luftfeuchtigkeitsstufen. An vier Tagen wurde bei jeweils konstant gehaltenem Dy
stufenweise die PPFD erhoht und nach Erreichen einer stabilen Transpirationsrate die Aperturen von
immer denselben 15 Stomata und die Transpiration und Netto-Photosyntheserate des Blattes
gemessen. Wenn bei niedrigen Luftfeuchten und geringer PPFD Schwingungen auftraten, wurden
die Messungen zu einem Zeitpunkt mit mittlerer Transpirationsrate durchgefiihrt. Angegeben sind
Mittelwerte und Standardabweichungen der Aperturen. Bei Dy=4 mmol/mol war aufgrund von Kon-
densation in der Kivette keine Transpirationsmessung moglich. Das dargestellte Experiment wurde
viermal an verschiedenen Blattern mit qualitativ @hnlichem Ergebnis durchgefiihrt.
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mmol/m2*s blieb. Die Photosyntheserate wurde bei hoéheren Dy leicht reduziert. Diese
Abnahme ist auffallend gering im Vergleich zur starken Aperturabnahme. Die WUE war
innerhalb einer Feuchtestufe bei allen PPFD relativ konstant; die Abnahme bei den hohen
Lichtintensitaten ist vor allem auf die erhdhte Transpiration durch erhohte Blattemperatur
zurtickzufihren.

Das auffalligste Ergebnis ist die geringe Zunahme der Transpiration mit zunehmendem Dy
und die gleichzeitige starke Abnahme des Offnungsgrades. Dies bestétigt erneut die schon
in den Reaktionsverlaufen unter nattrlichem Mikroklima sichtbar gewordene Tendenz auf
hohes Dy mit SchlieRen der Stomata zu reagieren. Die Tatsache, dal} das stomatare
SchlielRen den Einflul erhohter Dy auf die Transpiration weitgehend kompensiert, ist in
Ubereinstimmung einer Regulation der Transpiration durch negative Riickkopplung: Ab
einem gewissen Schwellenwert der Transpiration wird die Apertur reduziert, bis die
Transpiration wieder unter dem "Sollwert" liegt. Das Wirken negativer Riuckkopplung kann
aber nur aus der Dynamik der Reaktion mit Sicherheit gefolgert werden, da
Gleichgewichtsreaktionen, wie sie hier beobachtet wurden, alternativ auch als direkte

Reaktion auf Licht und Luftfeuchte erklart werden kdnnten.

3.9.3. Der EinfluB der Luftfeuchte auf die dynamische stomatare Reaktion
auf PPFD-Anderungen bei Sambucus nigra

Die stomatare Reaktion auf eine Erhéhung der PPFD wurde bei S. nigra im Gegensatz zu A.
podagraria sehr stark durch die herrschende Luftfeuchte beeinfluf3t (Abb. 54). Bei niedrigem
Dy stieg die Spaltweite zunachst rasch, spater langsamer, aber kontinuierlich an. Bei hohem
Dy Offneten die Stomata zunachst ebenfalls, allerdings mit starkerer Verzogerung. Die
anfangliche Offnungsreaktion kehrte sich dann bald in eine SchlieRreaktion um und die
Stomata oszillierten bei geringen Aperturen aber nicht immer synchron, wie die Reaktionen
einzelner Stomata zeigen (Abb.55). Diese Schwingungen der Apertur waren von
Schwingungen der Transpiration und der Netto-Photosyntheserate begleitet. Die
Nettophotosyntheserate wurde mit zunehmender Trockenheit der Luft niedriger. Dies deutet
auf eine zunehmende Limitierung der CO,-Diffusion durch geringe Spaltweiten hin. Dagegen
stieg die Transpirationsrate nur leicht an. Die Wassernutzungseffizienz sank daher mit

zunehmendem Dy ab.
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Abb. 54

Die Reaktion der Stomata, der Blattleitfahigkeit, Netto-Photosyntheserate und Wassernutzungs-
effizienz von Sambucus nigra auf zweistiindige Lichtphasen mit sattigender PPFD bei
unterschiedlichem Dy. Die PPFD wechselte zwischen 0 und 850 pmol/m?*s (schwarz-wei3er Balken)
.Das Dy, des mit 850 umol/m2*s belichteteten Blattes betrug 7, 17 und 22 mmol/mol. Im Schwachlicht
lag Dy um 2-5 mmol/mol niedriger. Die Lufttemperatur betrug 20°C. Bei Dy = 7 mmol/mol konnte
aufgrund von Kondensation in der Kilvette keine Transpiration gemessen werden. Die drei
Experimente wurden an drei aufeinanderfolgenden Vormittagen mit denselben 15 Stomata
durchgefuhrt. Es wird der Mittelwert der 15 Stomata dargestellt. Die Signifikanz der Unterschiede ist
durch Sternchen bzw. kleine Kreis markiert (° fur p > 0.05, * fur p & 0.05, ** fur p & 0.001,;
Friedmanns Test). Wenn die Messungen nicht zeitgleich waren, wurde der Test mit linear
interpolierten Werten durchgefuhrt.
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Sambucus nigra

Offnungsgrad (%)

Zeit (h)

Abb. 55

Die Reaktionen von 15 Stomata auf eine
zweistlindige Lichtphase bei zwei unterschiedlichen
Luftfeuchten. Derselbe Versuch wie in Abb. 54.
Offene Symbole: Dy= 7 mmol/mol. Geschlossene
Symbole: Dy= 22 mmol/mol

3.9.4. Oszillationen:

Regelschwingungen im
untersten

Offnungsbereich
Die dynamischen Eigenschaften der
stomataren Reaktionen unterschieden
sich bei Sambucus nigra und
Aegopodium podagraria deutlich. Im
Gegensatz zu Aegopodium zeigte sich
bei S.nigra bei hohem Dy eine

Tendenz zu  Schwingungen  der
des
Solche

sind

stomataren Apertur und
Gaswechsels.

Regelschwingungen
kennzeichnend  fur  rickgekoppelte
Systeme (Farquhar & Cowan 1974;
Raschke 1979; Jarvis et al. 1999) und
erlauben  Rickschlisse auf die
Regelmechanismen. Stomatare
Oszillationen wurden an einer Vielzahl
von Pflanzen mit sehr unterschiedlichen
Methoden untersucht (Barrs 1971). Da
kaum direkte

bisher aber

Aperturbeobachtungen  oszillierender
Stomata vorlagen, sollen hier Details
der Aperturoszillationen bei Sambucus
beschrieben und

nigra analysiert

werden.
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3.9.4.1. Bedingungen fiur das Auftreten von Oszillationen

Oszillationen traten nach Erhdéhung der PPFD oder des Dy in sehr unterschiedlicher
Intensitat auf. Zum Teil war die Schwingung stark gedampft: Auf ein einmaliges
Uberschwingen folgte das Erreichen eines stabilen Zustandes. Oft traten mehrere
Schwingungsmaxima auf, bevor die Schwingung gedampft wurde und in Einzelfallen gab es
sogar Uber Stunden fortlaufende ungedampfte Oszillationen (Abb. 59). Abb. 57 zeigt diese
verschiedenen Abstufungen des Schwingungsverhaltens in einem Experiment.

Die Bedingungen fir das Auftreten von Oszillationen werden in einer Zusammenfassung
deutlich, die alle Versuche an Sambucus nigra zeigt, bei denen bei konstantem Dy, die PPFD
angehoben wurde (Abb. 56). Schwingungen traten nur auf, wenn Dy, groRer als 10 mmol/mol
war. Diese Bedingung alleine reichte aber nicht aus, zusatzlich waren Oszillationen auf sehr

geringe Offnungsgrade beschrankt. Uber mehrere Schwingungsperioden andauernde
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Abb. 56

Das Auftreten von Oszillationen der Blattleitfahigkeit nach PPFD-Anhebung bei verschiedenen
Kombinationen von mittlerem Offnungsgrad der Stomata und Dy,. Jeder Punkt stellt ein Experiment
dar, bei dem bei konstantem Dy die Lichtintensitat stufenférmig angehoben wurde. Schwarze
Quadrate reprasentieren Reaktionsverlaufe, bei denen mindestens zwei Schwingungsmaxima
auftraten, graue Dreiecke ein einmaliges Uberschwingen vor dem Erreichen eines stabilen
Zustandes und weilRe Kreise ein allmahliches Erreichen des Endwertes ohne Schwingungen. Es
wurden der mittlere Offnungsgrad und das Dy am Ende der Offnungsreaktion gegeneinander
aufgetragen, oder falls kontinuierliche Schwingungen auftraten, der Mittelwert Uber mehrere
Perioden. Da auch nach relativ kleinen Anderungen der PPFD beispielsweise einer Anhebung von 0
auf 50 pmol/mz*s Schwingungen auftreten konnten, wird hier nicht nach GroRe der PPFD-Anderung
unterschieden. Die Daten stammen aus Versuchen an 7 Bléttern.
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Oszillationen traten nur unterhalb von 3% mittlerem Offnungsgrad auf. Einmaliges
Uberschwingen konnte noch bis 5% Offnungsgrad auftreten. Auch bei hohem Dy von 15
mmol/mol traten Schwingungen nur auf, wenn gleichzeitig die Offnungsweite sehr gering
war. Waren die Stomata z.B. aufgrund einer hohen PPFD weiter gedffnet, traten keine
Schwingungen auf. Dieser Zusammenhang zeigte sich deutlich beim stufenweisen Anheben
der PPFD. Schwingungen traten haufig bei geringer PPFD auf, wenn die Stomata kaum
gedffnet waren und verschwanden, wenn sie bei héherer PPFD weiter getffnet waren. Ein
typisches Experiment zeigt Abb.57. Die alternative Erklarung, dal hohe PPFD die
Oszillation unterdriickt, erscheint wenig plausibel, da in anderen Versuchen auch bei hoher
PPFD Schwingungen ausgel6st wurden, wenn die Stomata, z.B. aufgrund von hohem Dy nur
wenig geotffnet waren. Auch ein tageszeitlicher Effekt scheint unwahrscheinlich, da in

anderen Experimenten auch am Nachmittag noch Oszillationen auftraten (z.B. Abb. 32).
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Abb. 57
Der Verlauf der Blattleitfahigkeit und der stomatare Offnungsgrad von 50 Stomata von S. nigra
wahrend einer stufenweisen Anhebung der PPFD. Die Zahlen im oberen Bereich zeigen die PPFD in
pmol/m?*s . Die Boxplots zeigen die Verteilung der Aperturen (Median, 10., 25., 50., 75., Und 90.
Perzentuell, Punkte stellen auRRerhalb der 10. bzw. 90. Perzentuell liegende Werte dar. Der Versuch
fand unter einem Dy von ca. 13 mmol/mol bei einer Lufttemperatur von 19 °C statt. Das D, auf3erhalb
der Klvette betrug zu Anfang des Versuches ca. 7 mmol/mol und am Ende 9 mmol/mol
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Abb. 58

Oszillationen der Apertur und des Gaswechsels nach Erhéhung der PPFD von 0 auf 800 pmol/mz*s
bei einem Dy von 18 mmol/mol. Von oben nach unten werden gezeigt: Die Schwingungen der
Blattleitfahigkeit und der Nettophotosyntheserate und die Reaktionen der 15 in diesem Experiment
beobachteten Stomata aus einer Flache von ca. 11.1 x 7.2 mm. Der mittlere Abstand zwischen zwei
Stomata betrug 5.2 mm. Phasenverschoben oszillierende Stomata hatten Abstande von 1.7 mm
(Stomata Nr. 4/5), 4 mm (Nr. 11/13) und 2.7mm (Nr. 13/14). Die Pfeile (Stoma 4) weisen auf die
Aperturwerte hin, zu denen die Originalbilder in Abb. 61 gezeigt werden.
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Abb. 59

Die raumliche Verteilung der Aperturen von 15 Stomata auf ein und derselben Flache zu
verschiedenen Zeitpunkten in einer Phase stomatérer Oszillationen (dasselbe Experiment wie
Abb. 58). Die Flache der Kreise entspricht dem relativen Offnungsgrad (siehe Legende). In jedem
Graph ist die seit dem Erhéhen der Lichtintensitat von 0 auf 800 pmol/m2*s verstrichene Zeit in
Minuten angegeben. Die beiden Pfeile weisen auf die zwei Zustéande einer Spaltdéffnung hin, die in
Abb. 61 abgebildet sind.

3.9.5. Die Anderung der Apertur und des SchlieRzellvolumens wéahrend
stomatérer Oszillationen

Die detaillierte Beobachtung von Aperturen verdeutlicht, wie sich Stomata in Oszillationen
verhalten. Abb. 59 zeigt den Gaswechsel und die Aperturbewegungen wahrend einer
ausgedehnten Phase von Oszillationen. Die Periodenlédnge der Gaswechselschwingungen
betrug ca. 40 min. Wahrend dieser Phase waren nie mehr als ca. 75% der Stomata gedffnet
und der mittlere Offnungsgrad blieb meist unter 1%. Die Stomata benétigten ca. 10-40
Minuten, um das erste Mal zu 6ffnen. Die Schwingungen bestanden dann in einem leichten
Offnen auf ca. 2-4% und einem darauffolgenden erneuten SchlieRen. Die absoluten

Aperturanderungen waren also sehr gering, wie die Abbildungen einer Spalt6ffnung im
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Schwingungsmaximum und -minimum zeigen (Abb. 61), spielten sich aber im fur die
stomatare Regulation wirksamsten Bereich ab (siehe Abb. 28).

Auffallend war, dal3 die Bewegungen der einzelnen Stomata, die nur wenige mm Abstand
zueinander hatten, z.T. phasenverschoben verliefen (Abb. 60). Es zeigte sich keine

raumliche Aggregation gleichsinnig reagierender Stomata (Abb. 59). Der Mittelwert der im

AT U . .
3 L .

S . X W G W2
ST . ... G WP . W

11:00 12:00 13:00 14:00 15:00

Offnungsgrad (%)
o

Tageszeit

Abb. 60
Die Phasenverschiebung der stomataren Oszillationen und unterschiedliche Periodenlangen
demonstriert an ausgewahlten Stomata aus demselben Experiment wie in Abb. 58. Die jeweiligen

Maxima der Schwingungen sind durch graue Balken unterlegt. Im dargestellten Zeitraum zeigten die
Stomata 4, 5 oder 6 Schwingungsmaxima.

Abb. 61

Bilder einer Spaltéffnung aus dem Versuch in Abb.58 und Abb.59 wahrend eines
Schwingungsmaximums (1) und sechs Minuten spater im geschlossenen Zustand (2). Der Pfeil weist

auf die geringfugig geoffnete Pore hin. Die zeitliche und raumliche Zuordnung der Bilder ergibt sich
aus den Pfeilen in Abb. 58 und Abb. 59.
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Experiment beobachteten Stomata zeigte auch nicht immer eine Phasengleichheit mit dem
Gaswechsel. Die Blattleitfahigkeit als integrierendes MalR zeigt, daR trotz dieser
Phasenverschiebungen eine vorherrschende Tendenz vorhanden war.

Entscheidend fir das Verstandnis der Schwingungen schien nach diesen Ergebnissen zu
sein, daB die Schwingungen einzelner Stomata nur in einem Wechsel zwischen dem leicht
geoffneten Zustand und dem véllig geschlossenen Zustand besteht. Da Volumenénderungen
der SchlieRzellen unterhalb der zum Offnen notwendigen Schwelle bei den Oszillationen
offenbar eine bedeutende Rolle spielen, wurde versucht ein anderes von der Apertur
unabhangiges Mal fur die Aktivitat der Schlie3zellen zu finden.

Dazu bot sich die Gesamtflaiche des Schlie3zellapparates zwischen den auf3eren antiklinen
Zellwanden, die den Epidermiszellen angrenzen, an (Abb. 62). Bisher wurde der Abstand
zwischen den peristomataren Furchen, die den Schliel3zellapparat begrenzen als indirektes
MaR fur die Apertur verwendet (Lawson et al. 1998). Bereits Stalfelt(1929b; 1963) berichtet
Uber parallele Schwankungen der Breite des Spaltapparates und der Spaltbreite. Die Flache
des Schlief3zellapparates ist aber offensichtlich bisher noch nicht als Mal? fiir kontinuierliche
Volumenanderungen einzelner SchlieRzelle verwendet worden, sondern immer nur zur
Feststellung des "Schwellungsgrades" ganzer Stomapopulationen zu ausgewahlten
Zeitpunkten oder als alternatives Mald fir die Spaltweite. Daher soll zunachst gezeigt
werden, dal3 die Flache des Schliel3zellapparates tatsachlich ein aussagekraftiges Mald fur

kontinuierliche Beobachtungen des SchlieRzellvolumens einzelner Stomata ist.
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Abb. 62

Die Anderung der Gesamtfliche des SchlieRzellapparates als MaR fir die Schwellung der
Schliel3zellen im Vergleich zur damit verbundenen Aperturanderung. Gezeigt wird die Reaktion einer
Spaltéffnung von S. nigra , die durch einen Licht- Dunkelwechsel (Balken oben) ausgeldst wurde. Die
Abbildung rechts verdeutlicht die Flachenmessung der Apertur und der Gesamtflache des
SchlieRzellapparates. Links ist die Reaktion einer Spalt6ffnung wahrend einer durch Dunkel
unterbrochenen Lichtphase dargestellt. Die Flache des Schlie3zellapparates verlauft bei gedffneter
Pore parallel zur Apertur. Unterhalb der gestrichelten Linie ist die Pore geschlossen, aber das
Volumen andert sich weiter.

Seite 102



3.9 Die Licht- und Luftfeuchteabhangigkeit der stomataren Reaktionen von Sambucus nigra

In Abb. 62 wird anhand der Flachenédnderungen der Pore und des Schliel3zellkomplexes
gezeigt, dald sich beide Gro3en bei stomatdren Reaktionen parallel &ndern. Des weiteren ist

sichtbar, daR sich wahrend des

SchlieBvorgangs die Flache des
SchlieRzellkomplexes noch  weiter
verringert, wenn die Pore bereits
geschlossen ist. Die Beziehung

zwischen Spaltflache und Flache des

Spaltflache (um?)

SchlieRzellapparates ist linear
(Abb. 63). Da sowohl der Druck
. . . . . . (Meidner & Edwards 1975; Franks et
1700 1800 1900 2000 2100 2200 2300 2400 | 1095; Franks et al. 1998) der
SchlieRzellen, als auch das Volumen

Abb. 63 . .
Die  Beziehung zwischen der Flache des (Raschke & Dickerson 1972; Sharpe &

Schlie3zellapparates und der Spaltflache der Pore bei| Wu 1978) mit der Spaltweite in einem
derselben Spaltéffnung wie in Abb. 62. Der Begriff

"Spannungsphase” kennzeichnet den Bereich, in dem
Volumenanderungen der Schliezellen noch nicht| sich die Flache des SchlieRzell-
ausreichen, um die Pore =zu d&ffnen. In der
"Motorphase" ist der Spalt dann gedffnet und seine
Flache hangt direkt vom Volumen ab (Stalfelt 1929a)| f{ir den Druck in den SchlieRzellen und
Die Messungen wurden wahrend mehrerer Offnungs-
und SchlieRRreaktionen bei unterschiedlichen
Luftfeuchten an verschiedenen Tagen vorgenommen. wie weit diese Beziehung auch in den

Flache des SchlieBzellapparates (um?)

direkten Zusammenhang stehen, laft

apparates auch als abgeleitetes Maf3

deren Volumen ansehen. Unklar ist,

Volumenbereich extrapoliert werden
darf, bei dem die Spalten geschlossen sind. Unter der Annahme, daR dies fiir die Beziehung
zwischen Flache des Schliel3zellkomplexes und dem Schlie3zellvolumen gilt, 14t sich aus
Abb. 63 ableiten, daR der Volumenbereich unterhalb der Offnungsschwelle des Spaltes
relativ grof3 ist, und vorsichtig auf 25% des gesamten mdglichen Volumenbereiches
geschatzt werden kann. Anhand dieser Messungen werden die von Stalélt (1929a)
beschriebenen zwei Phasen der stomataren Reaktion, die Spannungsphase und die
Motorphase verdeutlicht. Die Flache des Schlie3zellapparates kann man also als ein Maf3 fur
das Schwellen und Schrumpfen der Stomata verwenden, auch wenn die Stomata
geschlossen sind.

Wie wverhédlt sich nun das Schliel3zellvolumen, gemessen an der GréRe des
Schliel3zellapparates, wenn die Stomata die in Abb. 58 beschriebenen Schwingungen
ausfihren? Anhand der in Abb. 64 dargestellten MefRergebnisse laRt sich der Ablauf
stomatarer Oszillationen folgendermalRen beschreiben: Nach der Erhdéhung der PPFD
beginnen die Schlie3zellen zu schwellen. Bis der Spalt sich 6ffnet, miissen die Stomata eine

gewisse Zeitspanne schwellen. Der Beginn des ersten Offnens ist fir Stomata individuell
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Abb. 64

Die Anderung der Flache des SchlieRzellapparates und der Spaltflache bei S. nigra wéhrend einer
Phase stomatérer Oszillationen. Dargestellt sind oben der Verlauf der Blattleitfahigkeit und darunter
die gleichzeitigen Reaktionen dreier Stomata, die einen Abstand von zwei mm zueinander hatten. Die
Oszillationen wurden durch stufenférmige Anhebung der PPFD von 0 auf 600 umol/mz*s ausgelost
(gepunktete Linie). Die Pfeile weisen auf die unterschiedlichen Zeitpunkte des Ubergangs von der
Spannungsphase in die Motorphase hin.

unterschiedlich und hangt mdoglicherweise mit dem anfanglichen Schwellungszustand der
SchlieRzellen oder der Geschwindigkeit der Volumenzunahme zusammen. Nach dem
geringfiigigen Offnen des Spaltes kehrt sich die bis dahin annahernd kontinuierliche
Schwellungsreaktion um, die Schliel3zellen schrumpfen und der Spalt schliel3t sich wieder.

Dieser Vorgang wiederholt sich im folgenden zyklisch.
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3.9.5.1. Diskussion: Der Mechanismus der Oszillationen

Das hier beschriebene Schwingungsverhalten |41t sich durch die Wirkung der mit dem
Offnen des Spaltes einsetzenden Transpiration erklaren. Solange die Pore geschlossen ist,
transpiriert sie nicht. Beim Offnen setzt bei der herrschenden niedrigen Luftfeuchte pl6tzlich
die Transpiration ein (Abb. 28). Dies wirkt Uber negative Ruckkopplung als schliel3ender
Reiz, der allerdings aufgrund der Tragheit des stomatdren Mechanismus erst verzogert wirkt,
und zum volligen Schlieen fihrt. Die Gegenlaufigkeit relativ nah benachbarter Stomata
zeigt, dal3 es einen kleinrdaumig lokalisierten Mechanismus der riickgekoppelten Regelung
der Transpiration geben muR. Dieser koénnte in einer lokalen Abnahme des
Blattwasserpotentials liegen. An Sojabohnen fand Bunce (1999), daR steile lokale
Gradienten des Blattwasserpotentials existieren kdnnen und daf3 die Kontrolle der Stomata
durch das lokale Blattwasserpotential ausgeiibt wird. Das SprolBwasserpotential lbte bei
dieser Pflanze dagegen nur einen geringen Einflu aus. Dies schliet natirlich nicht aus,
daR zusatzlich eine hydraulische Kontrolle Uber den Sprof3 ausgelibt wird. Solch eine
Kontrolle Uber das Xylempotential wurde vor allem an Holzpflanzen beschreiben (Saliendra
et al. 1995; Fuchs & Livingston 1996; Whitehead et al. 1996) und ist vermutlich fur die
Koordination stomatéarer Oszillation innerhalb ganzer Pflanzen verantwortlich (McBurney &
Costigan 1984; Naidoo & Willert 1994).

S. nigra als stenohydre Pflanze mit embolieanfalligem Xylem (Vogt 1998) kdnnte ebenfalls
eine solche hydraulische Kontrolle der Stomareaktion aufweisen. In den hier beschriebenen
Experimenten waren die Pflanzen allerdings gut wasserversorgt und nur das in der Kivette
befindliche Blatt wurden den oszillationsauslésenden Bedingungen ausgesetzt. Zudem traten
Oszillationen auch an Tagen auf, an denen relativ kiihles und feuchtes Wetter auf3erhalb der
Klvette eine hohe transpirative Belastung des ganzen Strauches ausschlossen (Abb. 57).
Das alles zeigt, dafR Oszillationen nicht auf Situationen angespannten Wasserhaushaltes der
Gesamtpflanze beschrankt sind. Die Kontrolle der Transpiration durch negative
Ruckkopplung erfolgt also bereits lokal auf Blattebene. Die zusatzliche Méglichkeit der
Kontrolle tiber das Xylempotential ist aber dennoch nicht ausgeschlossen.

Diese direkten Aperturbeobachtungen ergénzen die zahlreichen publizierten Beschreibungen
stomatarer Oszillationen um wesentliche Details. Bisher wurden fast ausschlieR3lich
Gaswechselmessungen (z.B. Raschke 1965; Reich 1984; Zipperlen & Press 1997) oder
andere integrierende Messungen verwendet, wie Chlorophyllifluoreszenzmessungen (Siebke
& Weis 1995; Eckstein et al. 1996; Eckstein 1997), gravimetrischen Methoden (Naidoo &
Willert 1994) oder Kombinationen aus den genannten Methoden. Daher konnte bisher nur
die Richtung der Aperturbewegung untersucht werden, aber nicht die absoluten

Offnungsgrade, die Amplitude der Schwingung und die Synchronizitéat.
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Bisher war bekannt, daR Oszillationen vor allem unter Bedingungen entgegengesetzt
wirkender Reize auftreten, wie z.B. Licht als 6ffnender Reiz und niedriger Luftfeuchte als
schlieBender Reiz. Oszillationen werden ausgelost durch plétzliche Anderung der die
stomatare Reaktion steuernden Reize, wie Anhebung des Dy, Unterbrechung oder
Verschlechterung der Wasserversorgung des Blattes, Anderung der Lichtintensitat bei
niedrigem Dy, Veranderung des CO,-Gehaltes der Luft (Raschke 1965; Cardon et al. 1994;
Naidoo & Willert 1994; Siebke & Weis 1995; Eckstein et al. 1996). Daf3 folglich die meisten
Beobachtungen von Oszillationen bei geringen Offnungsgraden gemacht wurden und aus
kleinen Anderungen der Apertur bestehen, ist plausibel, wurde aber kaum durch
Aperturmessungen belegt. Wenige Messungen existieren, die auch auf eine sehr grol3e
Amplitude der Bewegung hindeuten (Barrs & Klepper 1968) aber auch hier konnte nur
indirekt auf die Apertur geschlossen werden.

Die an S. nigra gemachte Beobachtung, daf} Oszillationen nur auf sehr geringe Aperturen
beschrankt sind und in einem zyklischen geringen Offnen und SchlieBen besteht, ist eine
zusatzliche wesentliche Information lber die funktionelle Ursache der Schwingungen: Die
Instabilitat der stomatéren Reaktion wird dadurch bewirkt, daf? die Apertur eine nichtstetige
und nichtlineare Funktion der Uber Ruckkopplung regulierten Schliel3zellschwellung ist.
Insbesondere die Tatsache, dal3 der Volumenbereich der groRten regulativen Wirksamkeit
beim Offnen unmittelbar auf den vollig unwirksamen Bereich folgt (Abb. 28), filhrt zu einer
instabilen Reaktion, wenn Dy, hoch ist und folglich eine geringe Apertur zur Begrenzung der
Transpiration erforderlich ist. Der relativ trAge Reaktionsmechanismus der Stomata flhrt
dann zum Hinausschiel3en der Reaktion tiber das eng begrenzte Optimum.

Ein weiterer Effekt dirfte die Tendenz zum Oszillieren noch verstarken:
Transpirationsanderungen wirken sich mit geringer zeitlicher Verzégerung auf den Turgor
der Epidermiszellen aus und beeinflussen durch Anderung der hydrostatischen
Druckdifferenz zwischen Epidermis- und Schlie3zellen passiv die Apertur (fiir eine nahere
Erlauterung der Mechanismen siehe S. 85). Fiir Stomata im Moment des Offnens heif3t das,
daRR die momentane Offnungsgeschwindigkeit durch transpirationsbedingte Abnahme des
Epidermisturgors beschleunigt wird. SchlieBende Stomata beschleunigen ebenfalls ihre
Bewegung, da die damit verbundene Abnahme der Transpiration zur Erh6hung des
Epidermisturgors fiihrt. Dieser Effekt positiver Rickkopplung wirkt am starksten im Bereich
sehr geringer Aperturen, da hier die Anderungsrate der Transpiration am groRten ist
(Abb. 28). In einem Modell der hydraulischen Aspekte der stomatéren Reaktionen (Delwiche
& Cooke 1977), wird die Wirkung dieses Effektes auf die Stabilitdt der stomataren Reaktion
untersucht. Dieses Modell sagt Oszillationen mit einem Wechsel zwischen dem

geschlossenen und dem gedffneten Zustand voraus, die den bei S. nigra beobachteten
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nicht aus, um subtilere Wechselwirkungen zu erfassen. Die besonderen Eigenschaften des
untersten Aperturbereichs dirften aber nicht nur die zeitliche sondern auch die rdumliche
Heterogenitat der stomataren Reaktion férdern. Die von Mott und Mitarbeitern postulierte
hydraulische Kopplung sollte auch am wirksamsten im untersten Aperturbereich sein, da
selbst kleine hydraulisch bedingte Aperturanderungen die Transpiration deutlich beeinflussen
koénnen.
Der Zusammenhang zwischen dem Phanomen "patchiness” und geringen Aperturen zeigte
sich bei gleichzeitigen bildgebenden Messungen der Chlorophyllfluoreszenz und der
stomataren Aperturen (Kaiser et al. 1999). Fleckenhafte Chlorophyllfluoreszenz war
ausschlieBlich an sehr geringe Aperturen gekoppelt. Die absoluten Aperturunterschiede
waren dabei sehr gering, fuhrten aber zur Differenzierung der CO,-Verfugbarkeit und damit
zur Erhéhung des nicht-photochemischen Fluoreszenzquenchings (Meyer & Genty 1998)
und der Auspragung von "patchiness" der Chlorophyllfluoreszenz. Vermutlich sind daher alle
bisher publizierten Beobachtungen von fleckenhafter Chlorophylifluoreszenz ebenfalls bei
geringen Aperturen gemacht worden (Daley et al. 1989; Cardon et al. 1994; Genty & S.
1994; Siebke & Weis 1995; Bro et al. 1996; Eckstein et al. 1996; Eckstein 1997; Meyer &
Genty 1998).
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Dies wird, obwohl unabsichtlich, von Osmond et al. (1999) bestatigt, indem sie die
Fluoreszenz —Patchiness nur bei anscheinend véllig geschlossenen Stomata feststellten.
Daher verneinten sie sogar den EinfluR des stomataren Offnungsgrades auf die
Chlorophyllifluoreszenz. Allerdings wurden diese Aperturmessungen an Epidermisabdriicken
gemacht, an denen der voéllige Stomaschlul3 nicht sicher nachgewiesen werden kann
(Weyers & Meidner 1990). In einigen Bereichen des Blattes durften daher die Stomata noch
geringfigig geodffnet gewesen, und durch entsprechende C,-Differenzierung die Fluoreszenz

beeinflufRt worden sein.

Die Grunde, weshalb niedrige Luftfeuchten das Auftreten von Oszillationen fordern, lassen
sich aufgrund der hier vorgestellten Ergebnisse prazisieren. Zum einen bewirken sie, daf3 die
Apertur einen grolReren steuernden EinfluR auf die Transpiration bekommt (Farquhar &
Cowan 1974), zusatzlich verschiebt sich der Aperturbereich, bei dem der ,Sollwert‘ der
Transpiration erreicht wird zu sehr kleinen Aperturen, bei denen Volumenanderungen der
Schliel3zellen ihren groRten Effekt haben. Dadurch verstarkt sich auch die Komponente
positiver Ruckkopplung, die durch hydropassive Mechanismen verursacht wird. Diese
unvorteilhaften Regeleigenschaften sind mit den physiologischen und physikalischen
Mechanismen stomatérer Reaktionen untrennbar verbunden und stellen damit eine
prinzipielle  Schwache des auf Turgoranderungen  beruhenden  stomatdren
Regelmechanismus dar. Obwohl versucht wurde, den stomatéren Oszillationen, trotz der
damit verbundenen regelmaRigen Uber-/Unterschreitung des Optimums, einen adaptiven
Wert zuzuschreiben (Upadhyaya et al. 1988), ist eine funktionelle Erklarung dieses

Phanomens wahrscheinlicher.

3.9.5.2. Die Rolle der Variabilitat stomatarer Eigenschaften fur die
Vermeidung von Oszillationen

Eine auffallende Eigenschaft der Aperturschwingungen war, dall die Maxima
phasenverschoben zueinander auftraten (Abb. 60 und Abb. 64). Eine innerhalb begrenzter
Blattregionen koordinierte stomatére Oszillation mit Phasenverschiebung zu anderen
Blattregionen kann im Zuge der Ausbildung von ,stomatal patchiness” auftreten (Cardon et
al. 1994; Siebke & Weis 1995; Eckstein et al. 1996; Haefner et al. 1997). Der Abstand der
gegenlaufig reagierenden Stomata betrug bei den Oszillationen von Sambucus nigra nur
wenige mm. und eine raumliche Ordnung war nicht erkennbar (Abb. 59). Ohnehin ist bei S.
nigra aufgrund des homobaren Blattbaus die Ausbildung ausgepragter "patchiness" eher
unwahrscheinlich (Eckstein 1997). Dieses deutet darauf hin, daf? hier keine Gegenlaufigkeit
der Schwingungen von unterschiedlichen, aber in sich einheitlich reagierenden Blattregionen

beobachtet wurde. Vielmehr mul3 davon ausgegangen werden, dafl3 hier eine Form der
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raumlichen Mikrovariation vorliegt. Allerdings ist aus Mangel an aussagekréftigen Daten nicht
klar, ob auch direkt benachbarte Stomata mit der gleichen Wahrscheinlichkeit gegenlaufig
reagieren konnen, wie weiter voneinander entfernte. Dies wirde auf eine gegenseitige
Beeinflussung benachbarter Stomata hindeuten, wie sie von Mott (1997) unter artifiziellen
Bedingungen nachgewiesen wurde. Aus den gezeigten Beobachtungen ergibt sich hier das
Bild von autonom schwingenden Stomata. Der die Oszillation steuernde
Ruckkopplungsmechanismus wirkt sehr kleinrAumig oder mdoglicherweise auf einzelne
Stomata. Dal’ trotz der Gegenlaufigkeit vieler stomatérer Bewegungen der Gaswechsel
Schwingungen zeigte, ist kein Beleg fir eine funktionelle Koordination, sondern kann ebenso
durch Schwerpunkte der statistischen Verteilung von Eigenschaften wie Phase und
Periodenlange erklart werden, die den Verlauf des Gaswechsels dominieren. Dies flhrt zu
einem In-Phase-Schwingen auch ohne funktionelle Koordination.

Hierbei mul3 man beachten, dal3 in den gezeigten Experimenten die auslésenden Faktoren
ausschlieB3lich auf ein einzelnes Blatt wirkten. Werden stomatéare Oszillationen an ganzen
Pflanzen ausgeldst, konnen sich die Schwingungen auf das Xylempotential auswirken, das
dann offenbar eine Koordination der verschiedenen Pflanzenteile bewirken kann (Lang et al.
1969; McBurney & Costigan 1984; Naidoo & Willert 1994). Allerdings zeigen auch diese
Untersuchungen nicht, ob tatsachlich alle Stomata, oder nur eine Mehrheit koordiniert
reagiert.

Die Beobachtung der SchlieRzellschwellung wahrend stomatarer Oszillationen laft
SchluB3folgerungen Uber die Ursachen fir die Gegenlaufigkeit der stomataren Reaktionen zu.
Der Zeitpunkt des ersten Schwingungsmaximums wurde durch den Zeitpunkt des
erstmaligen Offnens einer Spaltoffnung bestimmt (Abb. 64), der den oben beschriebenen
Oszillationsmechanismus ausloste. Dieser Zeitpunkt ergab sich offensichtlich aus der
naturlichen Variation der Dauer der "Spannungsphase" (Saxe 1979). Die Variation in den
Eigenschaften "anfanglicher Schwellungsgrad” und "Rate der Volumenzunahme" wurde also
hier umgesetzt in eine zeitliche Variation.

Eine weitere Ursache fiir Phasenverschiebung zeigt sich in Abb. 60: Die Periodenléange
differierte zwischen den Stomata. Im dargestellten Zeitraum traten zwischen vier und sechs
Schwingungen je Stoma auf.

Diese Beobachtungen der Individualitdt bzw. Variabilitit der dynamischen stomatéren

Reaktionen fuhrt zu folgender Hypothese:
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Die Variation stomatarer Aperturen und der Offnungs- und SchlieBraten tragt zur
Vermeidung oder Dampfung von Regelschwingungen des Blatt-Gaswechsels bei.
Phasengleichheit wird vermieden; es sind nie alle Stomata gleichzeitig getffnet oder
geschlossen. Da der scharfe Anstieg der Transpiration beim Offnen nicht bei allen Stomata
gleichzeitig erfolgt (Abb. 66), kommt es zu einer Verbesserung der unginstigen
Regelcharakteristik.

In Analogie zu biologischen Populationen oder Okosystemen (Odum 1983) hat auch hier die
Diversitat von Einzelprozessen einen grof3en Einflul3 auf die Dynamik des Gesamtsystems,
wobei eine hohe Diversitat die Tendenz zum Schwingen verringert.

Die grol3e Variabilitat stomatérer Eigenschaften wurde bisher vor allem deskriptiv als

Phanomen biologischer Variation (Weyers & Lawson 1997), in ihrer Wirkung auf den

A stomatare _—— B itqm."ﬁ?ri " —_
Leitfahigkeit - eittahigkeit —_—~

mittlere Apertur mittlere Apertur

% geotffneter Stomata % geodffneter Stomata

Schliel3zellvolumen SchlieRzellvolumen

Abb. 66

Schematische Darstellung des Einflusses der Variation der zum Offnen des Spaltes erforderlichen
Schwellenvolumina auf die mittlere Apertur und die stomatére Leitfahigkeit. In A) ist ein
hypothetisches Blatt mit identischen Stomata dargestellt, die alle beim gleichen Schwellenvolumen
offnen. In B) ist ein "reales" Blatt mit Variation des zum Offnen erforderlichen Schwellenvolumens
dargestellt. Der anfangliche Anstieg der resultierenden stomataren Leitfahigkeit ist hier allmahlicher.

Gaswechsel (Laisk 1983; Mott 1995), oder aber als methodisches Problem (Weyers &
Meidner 1990; Kubinova 1994) untersucht. Dariiber hinaus scheint die Variabilitdt nach den
prasentierten Ergebnissen eine stabilisierende Funktion zu besitzen und hatte damit auch

einen adaptiven Wert.
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4, Die Bedeutung der stomataren Reaktionen im
Rahmen unterschiedlicher Lebensstrategien

Sambucus nigra

Die Stomata von S. nigra reagierten im Vergleich zu A. podagraria sehr empfindlich auf eine
Erhéhung des Dy. Die Transpirationsrate wird dabei durch das SchlieRen der Stomata bei
héherem Dy unterhalb eines Grenzwertes gehalten. Die Tendenz zu Schwingungen der
Apertur legt nahe, daR hier ein negativ riickgekoppelter Regelkreis wirkt, der zu
Regelschwingungen angeregt werden kann. Die Beobachtung, dal das Schrumpfen der
SchlieRzellen einsetzt, sobald der Spalt geringfiigig geo6ffnet ist (S. 100), ist mit der
Vermutung im Einklang, dal die dann einsetzende Transpiration das Signal fir das
Schliel3en ist.

Dieses Verhalten ist im Einklang mit der Hypothese einer "feed-back"-Regulation, nicht aber
mit einer "feed-forward" Regulation der Transpiration (Farquhar 1978).

Das Fehlen eines koordinierten Verhaltens auch nah benachbarter Stomata spricht fir eine
Kontrolle der Transpirationsrate innerhalb kleinster Blattregionen, etwa in der
GréRenordnung von maximal 1-2 mm? Mit der bei niedriger Luftfeuchte bewirkten
Limitierung der Transpiration geht eine stomatare Limitierung der Nettophotosyntheserate
einher. Dies legt nahe, dal} das Verhalten der Stomata im Zusammenhang mit der
Stabilisierung des Wasserhaushaltes gesehen werden mul3 und erst in zweiter Linie den
Belangen der CO,-Assimilation dient. Obwohl in dieser Arbeit keine Untersuchungen des
Wasserhaushaltes angestellt wurden, kann die stomatére Funktion von S. nigra dennoch in
diesen Funktionszusammenhang gestellt werden, da er von anderen Autoren detaillierte

Untersuchungen vorliegen.

Die Xylempotentiale, osmotischen Potentiale und Blattwassergehalte von S. nigra wurden
von Linnenbrink (1990) im Vergleich zu anderen Strauchern eines Knicks (Wallhecke)
untersucht. Danach lie3 sich S. nigra im Vergleich mit anderen Baumen und Strauchern des
gleichen Standorts als stenohydre Art charakterisieren (Linnenbrink 1990; Linnenbrink et al.
1992).

Vogt (1998) hat darauf aufbauend den hydrodkologischen Konstitutionstyp von S. nigra und
Sorbus aucuparia detailliert beschrieben und funktionell analysiert. Diese Untersuchungen
der Stamm- und Blattwasserpotentiale, der Embolieanfalligkeit, der hydraulischen
Leitfahigkeit und der Transpirationsraten bestatigen die ausgepragte Stenohydrie von
S. nigra . Das Xylem ist sehr embolieanfallig: Bereits ab Xylempotentialen von unter -1 MPa

wurden anhand von Ultraschallemissionen Kavitationen festgestellt, die zu einer
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Verringerung der hydraulischen Leitfahigkeit fihren. S. nigra gehort damit zu den
empfindlichsten Holzpflanzen, die bisher untersucht worden sind (Ubersicht bei Vogt 1998).
Die Untersuchungen von Vogt (1998) zeigen weiter, da S. nigra ein Leitgewebe hat, das
aus grof3en und langen Gefafzen mit grof3en TlUpfelporen besteht und damit bei einem relativ
geringen Leitungsquerschnitt dennoch eine ausreichende hydraulische Leitfahigkeit hat.

Die durch diese morphologischen Eigenschaften bewirkte Empfindlichkeit des
Wasserleitgewebes erfordert in Fallen von Wasserknappheit eine rechtzeitige Drosselung
der Transpiration, um dem Verlust der hydraulischen Leitfahigkeit durch Embolien
vorzubeugen. Genau dies wurde an S. nigra durch Messungen der Blattleitfahigkeit und des
Stammwasserpotentials wahrend einer langeren Trockenperiode festgestellt (Vogt 1998;
Vogt & Losch 1999): Die Blattleitfahigkeit war generell niedrig, wie es auch in Kiel gemessen
wurde, und wurde zusatzlich in trockenem, heiBen Wetter friihzeitig reduziert. Dadurch
gelang es S. nigra das Stammwasserpotential wahrend langerer Trockenperioden Uber
-1.6 MPa zu halten, wohingegen es bei S. aucuparia am selben Standort bis unter -4 MPa
abfiel.

Dal3 sich das SchlieRen der Stomata an der Kavitationsschwelle des Xylems orientiert, wird
von zahlreichen Autoren angenommen (z.B. Jones & Sutherland 1991; Sperry & Pockman
1993; Hacke & Sauter 1995; Saliendra et al. 1995). Welche Mechanismen dabei eine Rolle
spielen und wie sie zusammenwirken, ist aber noch Gegenstand der Forschung. Zwei
Gruppen von Mechanismen werden gegenwartig diskutiert: a) Reaktion der Stomata auf das
Blattwasserpotential, das bei niedrigem Xylempotential ebenfalls absinkt, und so eine
Ruckkopplungsregelung ermdéglicht (Saliendra et al. 1995; Fuchs & Livingston 1996;
Whitehead et al. 1996), b) eine Reaktion auf chemische Wurzelsignale. Dies kann in den
Wurzeln erzeugte Abscisinsaure (ABA) sein (Zhang & Davies 1989; Davies & Zhang 1991,
Croker et al. 1998), oder ein durch Trockenstrel3 erhdhter pH-Wert des Xylemsaftes, der im
Mesophyll zum Anstieg der ABA-Konzentration fuhrt (Wilkinson & Davies 1997; Hartung et
al. 1998).

Es ergibt sich heute das Bild, dal3 bei holzigen Pflanzen die Kontrolle vor allem Uber das
Blattwasserpotential erfolgt, wéhrend bei krautigen Pflanzen chemische Wurzelsignale
bedeutender sind (Saliendra et al. 1995).

Welche Mechanismen bei S. nigra wirken ist unklar und lieBe sich wohl nur durch
gleichzeitige Untersuchung von Wasserhaushaltsparametern, der Stomareaktionen und der
chemischen Wurzelsignale herausfinden.

Die in dieser Arbeit vorgestellten Ergebnisse zeigen aber, dal’ die Transpiration von S. nigra
bereits auf Blattebene durch einen lokal wirkenden Rickkopplungsmechanismus im
Blattgewebe unter einem Hochstwert gehalten wird. Da das sogar bei hoher Luftfeuchte und

guter Wasserversorgung des ganzen Strauches geschah, kann dies als eine vorbeugende
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Maflinahme betrachtet werden die verhindert, daf3, unabhéngig von weiteren auf der Ebene
des Gesamtstrauches ansetzenden Rickkopplungsmechanismen, die Gesamttranspiration
des Strauches einen gewissen Wert Uberschreiten kann. Ob auf3er dieser Kontrolle auf
Blattebene auch das Xylempotential die stomataren Reaktionen mit beeinflut, und so eine
Ruckkopplung der stomatdren Reaktion Uber den Wasserzustand des ganzen Strauches

erfolgt, kann aus diesen Experimenten alleine nicht entschieden werden.

Aegopodium podagraria

Die sehr langsamen Bewegungen der Stomata und die geringen Offnungsgrade die
A. podagraria unter natiurlichen Mikroklimaverhaltnissen erreicht, konnten auf den ersten
Blick als mangelhafte Anpassung an das Lichtklima am Standort erscheinen, da die Stomata
nicht in der Lage waren, auf rasche PPFD-Anderungen zu reagieren um die Blattleitfahigkeit
dem geéanderten CO,-Bedarf anzupassen (Kaiser & Kappen 2000). Lichtflecken mit einer
Dauer von mehreren Minuten losten keine merklichen Reaktionen aus (Abb. 44). Durch die
gleichzeitige Messung des Gaswechsels ergibt sich die Moglichkeit diese Hypothese einer
mangelhaften Anpassung zu prifen.

Die Beziehung zwischen Apertur und Blattleitfahigkeit (Abb. 24) zeigt, da3 der unterste
Aperturbereich die starkste regulative Wirkung auf den Gaswechsel hat, und daf} aufgrund
der geringen Photosynthesekapazitat bereits geringe Aperturen eine durch CO,-Mangel
kaum noch limitierte Photosynthese erlauben. 90% der maximalen Photosyntheserate
wurden bereits bei 15% des maximalen erreichten Offnungsgrades erreicht.

Die Tagesgange im naturlichen Mikroklima und die Versuche mit kontrolliertem Lichtklima
zeigen, dalR im Schwachlicht die Stomata zwar nur minimal getffnet sind, gleichwohl ist aber
die dadurch ermdglichte Blattleitfahigkeit von 50-60 mmol/m2*s ausreichend, um auch die
Photosynthese in sporadisch auftretenden Starklichtereignissen nur wenig oder gar nicht
einzuschranken. Deshalb ist also nicht nur die momentane Photosynthese im Schwachlicht
unlimitiert, sondern auch das Potential zur Ausnutzung eventuell auftretender Lichtflecken
wird kaum verringert - und dies auch erst bei sehr geringer Luftfeuchte.

Eine weitere Offnung der Stomata Uber diese im Schwachlicht vorkommenden
Offnungsgrade hinaus trat bei langer andauernder sattigender PPFD auf. Dies brachte kaum
eine weitere Steigerung der Photosyntheserate, sondern erhdhte nur noch die Transpiration.
Dies zeigt, da? Stomata nicht zwangslaufig, wie dies oft dogmatisch angenommen wird, die
Photosynthese kontrollieren. Sie tun dies nur, solange die Photosynthese nicht durch andere
Faktoren limitiert ist (Jones 1998).

Mit dem geringen zur Regulation erforderlichen Offnungsbereich kénnten evtl. auch die sehr
trdgen Reaktionen zusammenhangen: Schnellere Reaktionen wirden mdglicherweise dazu

fuhren, dal3 der geringe Bereich optimaler Blattleitfahigkeit zu schnell verlassen wird und die
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Reaktion instabil wird. Die Feineinstellung der Blattleitfahigkeit im untersten Aperturbereich
wird auch durch die Variabilitit der stomatédren Reaktionen erleichtert, wie auf S. 108
erlautert wird. Dies fiihrt dazu, daR bei geringen Offnungsgraden die Regulation der
Leitfahigkeit auch durch den wechselnden Anteil gedffneter Stomata erfolgt. Da unter
naturlichen Mikroklimaverhaltnissen selten mehr als 50% der beobachteten Stomata sichtbar
geotffnet waren, durfte das fir A. podagraria relevant sein.

Das genaue Ausmaf der stomataren Limitierung in Lichtflecken ist nur mit Hilfe zeitlich
hochauflosender Messungen genau zu bestimmen. Dies war mit dem grof3en
Kuvettenvolumen der verwendeten Anlage nicht moglich. Eine Abschéatzung der Limitierung
ermdglicht die Beziehung zwischen Apertur, g, und maximaler Photosyntheserate: Bei einer
minimalen Blattleitfahigkeit von 40 mmol/m2*s, wie sie im Schwachlicht bei sehr hohem Dy
beobachtet wurden (Abb. 45), waren immer noch 2/3 der maximalen Photosynthesekapazitat
vorhanden. Eine Blattleitfahigkeit von 60 mmol/m?*s, wie sie bei Dy unter 10 mmol/mol
auftrat, bedeutet kaum noch eine Einschrankung der Lichtfleckenphotosynthese. Die
tatsachliche Limitierung der Photosynthese war aber vermutlich noch geringer als diese auf
Messungen unter kontinuierlichem Licht beruhende Abschatzung zeigt. In kurzen
Lichtflecken ist die Photosynthese bereits durch unvollstandige biochemische Induktion
limitiert ist, und deshalb ist der relative EinfluR der stomatéren Limitierung kleiner (Tinoco-
Ojanguren & Pearcy 1993). Dazu kommt, daf3 der Effekt der postilluminativen CO,-Fixierung
bei geringem Induktionszustand am grof3ten ist (Kippers & Schneider 1993). Da die PPFD in
Lichtflecken durch Blattbewegungen sehr stark schwankte, dirfte auch dies den
limitierenden Effekt der Stomata weiter vermindern. Eine zeitlich hochaufgeltste Analyse der
Induktionsvorgange (Tinoco-Ojanguren & Pearcy 1993; Kiippers et al. 1997) ware parallel zu
den Aperturbeobachtungen nétig, um den limitierenden Effekt der Stomata besser

quantifizieren zu kénnen.

Die Interferenz zwischen den Faktoren Licht- und Luftfeuchte, sowohl unter natirlichem
Mikroklima als auch unter kontrollierten Bedingungen, bestatigt, da A. podagraria den
Kohlenstoffgewinn auf Kosten hoherer Wasserverluste maximiert. Eine Reduktion der
Apertur bei hohem Dy trat nur bei geringer PPFD auf. Dies fuhrte aber nicht zu einer
Limitierung der Photosynthese im Schwachlicht. Reduziert wurde dadurch nur die Fahigkeit
einzelne kurze Lichtflecke zu nutzen. Langere Phasen mit hoher PPFD werden aufgrund des
dann offenbar geringen Einflusses geringer Luftfeuchte auf das stomatare Offnen wieder
photosynthetisch unlimitiert genutzt. Die geringe Wirkung niedriger Luftfeuchten auf die
dynamische stomatdre Reaktion auf Licht (S. 82) zeigt im untersuchten Feuchtebereich

keine Anzeichen fir eine Regulation der Transpiration Uber negative Ruckkopplung,

Seite 114



4 Die Bedeutung der stomatédren Reaktionen im Rahmen unterschiedlicher Lebensstrategien

geschweige denn einer feed-forward-Reaktion, die bei hohem Dy zu einer Reduktion der

Transpiration filhren sollte (Farquhar 1978).

Die Strategie von A. podagraria, durch Aufrechterhalten einer ausreichenden
Blattleitfahigkeit, unregelm&Rig auftretende Lichtflecken effizient zu nutzen, wurde auch bei
anderen Schattenpflanzen beschrieben. Ogren und Sundin (1996) stellten an Paris
guadrifolia und Maianthemum bifolium eine schnelle photosynthetische Induktion aufgrund
einer hohen Blattleitfahigkeit im Schatten fest. Im Vergleich dazu zeigten Pflanzen offener
Standorte eine starkere Reduktion der Leitfahigkeit im Schwachlicht und zeigten deshalb
wahrend der langeren Phase des Offnens der Stomata eine Limitierung der
Nettophotosynthese.

Ein anderes Beispiel ist Piper hispidum, ein Strauch der Tropen. Dieser zeigte fast keine
Reaktionen auf Anderungen der PPFD, reagierte aber stark auf Anderungen der Luftfeuchte
(Mooney et al. 1983). Das flihrte zu einer hohen Leitfahigkeit unabhéangig von der PPFD,
wenn immer die Luftfeuchte hoch war.

Valladares et al. (1997) stellten an einer Anzahl neotropischer Straucher fest, dal hohe
anfangliche Blattleitfahigkeit in Lichtflecken der entscheidende Faktor flir eine schnelle
Photosyntheseinduktion war. Dieser Zusammenhang wird auch durch Han et al. (1999) fir
drei Arten im Unterwuchs eines Fagus crenata Forstes in Japan bestatigt.

Neben diesem tragen Reaktionstyp, der auf Kosten einer hdheren Transpiration in
Schattenphasen die Chance zur effizienten Ausnutzung sporadisch auftretender Lichtflecken
hat, gibt es aber auch einen anderen Reaktionstyp, der die Wahrscheinlichkeit erhéht, dafd
ein Lichtfleck auf ein Blatt mit getffneten Stomata trifft. Dieser besteht in einer raschen
Offnungsreaktion, die bereits durch kurze Lichtflecke ausgeldst wird. Diese halt nach dem
Ende des Lichtflecks noch bis zu 20 min. lang an und wird von einer relativ langsamen
Schliel3reaktion gefolgt. Diese Verhalten wurde insbesondere bei tropischen
Unterwuchspflanzen festgestellt (Kirschbaum et al. 1988; Tinoco-Ojanguren & Pearcy 1992)
und scheint durch den Blaulichtrezeptor der Stomata gesteuert zu werden (lino et al. 1985;
Assmann & Grantz 1990a). Wahrend die photosynthetische Nutzung isolierter Lichtflecken
nach einer langeren Schattenphase noch nicht von der Offnungsreaktion profitiert, konnen
die folgenden Lichtflecke effizienter genutzt werden. Dies Verhalten ist sinnvoll, da
Lichtflecken haufig in Serien auftreten (Pearcy 1988) und ist ein Beispiel daflir, daf} zeitweise
Abweichungen von einer optimalen Wassernutzungseffizienz unter fluktuierenden

Umweltbedingungen vorteilhaft sein kénnen.

Mit S.nigra und A. podagraria wurden eine holzige und eine krautige Art mit

unterschiedlichen Standortanspriichen untersucht. Gemeinsam ist beiden, dafl} sie Arten
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frlher Sukzessionsstadien sind. S. nigra hat sein natirliches Vorkommen auf Rohauebdden,
also Standorten, die durch gute Wasserversorgung und Stickstoffreichtum gepragt sind.
Dieser Strauch ist also auf temporare Besiedlung freiwerdender Flachen spezialisiert. In
diesem Zusammenhang ist auch die Fahigkeit schnell zu fruchten und die Samen per
Ornithochorie verbreiten zu kénnen von Bedeutung. In den frilhen Sukzessionsstadien
konkurriert S. nigra hauptséchlich mit Hochstauden, kann aber nicht gegen die
konkurrierenden Baumarten der folgenden Sukzessionsstufen, Erle und Esche, konkurrieren.
Die Konkurrenz mit Hochstauden erfordert ein sehr rasches Wachstum der Jungpflanzen,
um der Lichtkonkurrenz zu entgehen. Die mit Mark gefillten Zweige sind in der Tat ein
Beispiel fur das Erreichen einer hohen Stabilitat bei minimalem Materialaufwand. Die bei
geringem wasserleitendem Querschnitt relativ _hohe Leitfahigkeit wird durch weite
XylemgeféaRe und grof3e Tupfelporen erméglicht. Ein empfindliches Xylem scheint danach
der Preis fur das rasche Langenwachstum und die mit geringem Materialaufwand erzielte
hohe hydraulische Leitfahigkeit zu sein.

Dieser Zusammenhang scheint auch auf andere schnellwiichsige Baume gut
wasserversorgter Standorte zuzutreffen. So wurden an derartigen Baumarten wie Populus
balsamifera (Hacke & Sauter 1995) und Betula occidentalis (Sperry & Saliendra 1994)
ahnlich hohe Kavitationsschwellen wie an S. nigra festgestellt. Bei der normalerweise guten
Wasserversorgung am Standort von S. nigra spielt die Verwundbarkeit durch Embolien eine
untergeordnete Rolle, da ein Verlust von Zweigen durch Neuaustrieb ausgeglichen werden
kann, und der gesamte Lebenszyklus des Strauchs bis zum Fruchten ohnehin von relativ
kurzer Dauer ist. Dies konnte der Zusammenhang sein, in dem die Empfindlichkeit des
Xylems zu sehen ist. Die Sensitivitat der Stomata fiir geringe Luftfeuchte ist eine
Voraussetzung, um Trockenperioden zu uberstehen. Durch dieses risikovermeidende
Verhalten kann S. nigra sich trotz seiner stenohydren Konstitution auch an nicht so gut
wasserversorgten Standorten behaupten und ist heute an vielen anthropogen beeinfluf3ten
Standorten prasent. Die stomatére Reaktion dient, zusammengefasst, den Belangen des
Kohlenstoffhaushaltes nur in dem Mafe, wie die Transpirationsrate unter einer fur die

Funktionsfahigkeit des Xylems sicheren Schwelle bleibt.

Ganz anders sehen die Prioritaten bei A. podagraria aus. Im Unterwuchs der Baume ist es
entscheidend, die knappe Ressource Licht effizient zu nutzen. Da ein groRBer Teil der
verfigbaren Lichtenergie in Form kurzer Lichtflecken eingestrahlt wird, ist es vorteilhaft, auch
in den Schattenphasen einen ausreichenden Offnungsgrad der Stomata zu haben, so daR
die Chance gewahrt bleibt, zufallig auftretende Lichtflecken zu nutzen. Die hohe
Transpiration in Schattenphasen wird dabei in Kauf genommen. Kennzeichnend fiir den

Unterschied in dieser Beziehung zu S. nigra ist, dal3 bei A. podagraria auch in trockener Luft
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niemals Oszillationen auftraten, die bei S. nigra haufig waren. Dies zeigt, daR die
Transpiration offenbar unter nicht so strenger Kontrolle tiber negative Riickkopplung steht.
Die deutliche Abnahme der Wassernutzungseffizienz bei niedriger Luftfeuchte zeigt die
Prioritaten auf: Die Maximierung der Uber langere Zeitrdume integrierten CO,-Fixierung ist
wichtiger, als in jedem Moment der stark fluktuierenden Assimilationsbedingungen eine
konstante "optimale" WUE anzustreben.

Die relativ niedrige Prioritat des Wasserhaushaltes hangt sicher auch mit der krautigen
Wuchsform und dem Besitz eines Rhizoms zusammen. Viele krautige Pflanzen sind eher in
der Lage als Holzpflanzen, auch Zeiten negativer Wasserbilanz zu tiberstehen. Dies war bei
A. podagraria in einer langeren Trockenperiode im Juli 1996 der Fall, als der gesamte
Bestand bis zum vdlligen Turgorverlust verwelkt war. Nach Beregnung waren die Pflanzen
innerhalb weniger Stunden wieder voll turgeszent.

Diese Regenerationsféahigkeit krautiger Pflanzen dirfte auch mit der besseren Fahigkeit
zusammenhangen, kavitierte Gefal3e wieder zu aktivieren (Milburn & McLaughlin 1974;
Tyree et al. 1986; Mccully et al. 1998). Das Risiko fur die Pflanze wird weiterhin durch das
unterirdische Rhizom vermindert: Selbst bei Verlust der oberirdischen Pflanzenteile bleibt die
Regenerationsfahigkeit erhalten und die oberirdische Phytomasse muf3 ohnehin nur eine
Vegetationsperiode funktionsfahig bleiben. Weiterhin kann unter dem Gesichtspunkt der
zwischenartlichen Konkurrenz eine Drosselung der Transpiration sogar als Nachteil
angesehen werden, da den im Wurzelraum konkurrierenden Pflanzen mehr Wasser zur

Verfligung gestellt wird (Romo & Haferkamp 1988).

Die unterschiedlichen stomatdren Reaktionen von S. nigra und A. podagraria lassen sich
also gut in die Okologische "Strategie" der beiden untersuchten Arten einordnen. Eine
Beurteilung der Optimalitit des CO,-/H,O-Haushaltes allein anhand des Kriteriums
Wassernutzungseffizienz (Cowan 1977; Farquhar et al. 1980b) greift zu kurz, da die
Optimierung der WUE nicht das Ziel pflanzlicher Reaktionen ist sondern die Optimierung der
Gesamt-Fitness: Daran haben die Ziele "Wassersparen" und "CO,-Aufnahme maximieren"

einen zwischenartlich, standortlich und zu verschiedenen Zeiten wechselnden Anteil.
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5. Zusammenfassung

Die Methode der mikroskopischen in-situ-Beobachtung von Spaltéffnungen bei gleichzeitiger
CO2-/ H20 -Gaswechselmessung am selben Blatt wurde in ihrer Leistungsfahigkeit
verbessert und fur den Freilandgebrauch angepalfit.

Es ist damit jetzt moglich, an intakten Pflanzen an ihrem naturlichen Standort unter
kontrollierten Licht- Temperatur- und Luftfeuchteverhaltnissen die stomatére Apertur einer
Gruppe von ausgewahlten Stomata wiederholt zu messen und gleichzeitig die
Transpirations- und Photosyntheserate am selben Blatt zu erfassen. Diese Methode sichert

eine hohe Aussagekraft der Experimente fir an ihren Standort adaptierte Pflanzen.

Das Ziel der experimentellen Arbeit war die Beschreibung der Reaktionen von Aegopodium
podagraria und Sambucus nigra im nattrlichen Mikroklima und die Charakterisierung der
Wechselwirkung zwischen den beiden Faktoren Licht, gemessen als photosynthetisch
wirksame PhotonenfluRdichte (PPFD), und der Wasserdampfdruckdifferenz zwischen Blatt
und Luft (Dw) auf die stomatdre Reaktion. Anhand des gleichzeitig erfalsten Gaswechsels
sollte die stomataren Kontrolle des Gaswechsels quantifiziert und ihre Funktion im Hinblick
auf die Optimierung des Kohlenstoff-/Wasserhaushaltes und der bestandes- und

lebensformbedingten Ressourcennutzung beurteilt werden.

In den Jahren 1996 und 1997 wurden an Standorten im Neuen Botanischen Garten der
Universitat Kiel die stomataren und Gaswechselreaktionen der beiden Arten unter
naturlichem Mikroklima, sowie auf verschiedene kontrollierte Kombinationen von PPFD und
DW untersucht.

Die Kontrolle der Blattleitfahigkeit durch die stomatare Apertur

Die Blattleitfahigkeit (g.), hing bei beiden Arten mit einer hyperbolischen
Sattigungsbeziehung von der Apertur ab: Nach dem Offnen der Stomata stieg g, zunachst
steil an und ging bei groReren Offnungsgraden allmahlich in Séattigung (ber. Diese
Beziehung steht im Widerspruch zu der aus theoretischen Modellen vorhergesagten linearen
Beziehung zwischen Apertur und Leitfahigkeit. Die Ergebnisse zeigen, dald weiterer

Forschungsbedarf in dieser grundlegenden Frage besteht.

Die Rolle der stomatéaren Variabilitat
Die Stomata zeigten eine erhebliche Variabilitdt der Reaktionen. Die Variation der generellen

Offnungsbereitschaft beruhte etwa zur Halfte auf individuellen Unterschieden, die lber
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Zeitrdume von bis zu einer Woche feststellbar waren und zur anderen Halfte auf Variationen
zwischen einzelnen Tagen. Dies zeigt, dall Stomata als Individuen mit konstanten
Merkmalen anzusehen sind. Die Reaktionen unterliegen aber Schwankungen, die zu einer
nur begrenzten Vorhersagbarkeit von individuellen Reaktionen fihrt.

Die Variation der Stomata war in allen untersuchten Fallen nicht rdumlich geordnet. daher
spielte das Phanomen "stomatal Patchiness" vermutlich keine bedeutende Rolle.

Als bedeutsamer Aspekt der Variation erwies sich die unterschiedliche "Spannungsphase”
der Stomata, also der Bewegungsbereich unterhalb des zum Offnen erforderlichen
SchlieRzellvolumens. Stomata bendtigten individuell unterschiedliche Reizstarken , um zu
offnen. Diese Variation fuhrt dazu, dal} die Gesamtporenflache mit einer sigmoiden
Beziehung von der PPFD abhéngt und kdnnte wichtig sein fir eine dem CO,-Bedarf der

Photosynthese entsprechenden Kontrolle der Blattleitfahigkeit.

Dynamischer Ansatz zur Modellierung einzelner Stomata

Die Reaktionen einzelner Stomata lassen sich gut mit einem sehr einfachen
semimechanistischen Modell beschreiben. Es wird demonstriert, dal3 die Einbeziehung der
Spannungsphase eine Voraussetzung zum Verstandnis der dynamischen Eigenschaften der

Offnungs- und SchlieRbewegungen ist.

Der Einflul3 der endogenen circadianen Rhythmik auf die Reaktionen von S. nigra im
Freiland wird beschrieben. Es wurden autonome Offnungsbewegungen in der Dunkelheit in
den frihen Morgenstunden nachgewiesen, die aber nur zu sehr geringen Offnungsgraden
fuhrten. Bedeutsamer war die circadiane Anderung der Sensitivitat fur Lichtreize. Die um ein
vielfaches hthere Reaktionsbereitschaft am Tage gegenliber der Nacht deutet auf eine

grundlegende circadiane Periodik der stomataren Physiologie hin.

Die Reaktionen von A. podagraria und S. nigra unter dem EinfluR wechselnder PPFD
und Dy

Aegopodium podagraria wuchs an einem sehr schattigen Standort im Unterwuchs von
Baumen, in dem das diffuses Schwachlicht nur gelegentlich von Lichtflecken unterbrochen
wurde, die den Bereich der Photosynthesesattigung erreichten. Die Stomata von
Aegopodium podagraria erreichten generell nur geringe Offnungsgrade und zeigten nur
langsame Bewegungen. Sie waren nicht in der Lage auf einzelne Lichtflecken mit einer
meRbaren Offnungsreaktion zu reagieren. Erst in langeren Starklichtperioden 6ffneten die
Stomata deutlich. Die im Schwachlicht erreichte Blattleitfahigkeit reichte aufgrund der
geringen Photosynthesekapazitat dennoch aus, auch in Lichtflecken mit einer PPFD im

Bereich der Photosynthesesattigung, ohne stomatére Limitierung zu assimilieren. Erst bei
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hohem Dy kam es im schwachen Hintergrundlicht des Bestandes zu einer leichten
Einschrankung des Potentials Lichtflecken stomatar unlimitiert zu nutzen. Bei lange
anhaltender sattigender PPFD o6ffneten die Stomata dagegen unabhangig bei hohem Dy
genauso weit wie bei niedrigem Dy.

Bei S.nigra wurde im Gegensatz dazu die Reaktion auf PPFD sehr stark durch das
herrschende Dy modifiziert. Die Stomata bei schlossen unter hohem Dy so weit, daRR die
Transpiration einen gewissen Grenzwert nicht Uberstieg. Dabei kam es zu stomatarer
Limitierung der Photosynthese. Diese Art der Kontrolle ist ein Indiz fiir eine Regelung der
Transpiration Uber negative Rickkopplung.

Dies wird bestétigt durch das Auftreten charakteristischer Regelschwingungen der
stomataren Apertur und des Blattgaswechsels, zu denen hier erstmals detaillierte
Beobachtungen auf der Ebene einzelner Aperturen gemacht werden konnten. Schwingungen
traten nur im Licht bei hohem Dy auf, wenn gleichzeitig die Apertur sehr gering war. Sie
bestanden in einem periodischen Wechsel zwischen einem geringfugigen Offnen und
volligen SchlieRen. Durch gleichzeitige Messung der Flache des Schliel3zellapparates und
der Apertur einzelner Stomata wurde gezeigt, dal3 eine durch einen Lichtreiz ausgeltste
Zunahme des Schlie3zellvolumens kurze Zeit nach dem Moment wieder in eine
SchlieBbewegung bergeht, in dem die Spannungsphase tUberwunden wurde und der Spalt
sich offnet. Dies wird als die Wirkung der negativen Riickkopplung Uber die in dem Moment
des Offnens einsetzende Transpiration interpretiert. Eng benachbarte Stomata schwangen
phasenverschoben und mit unterschiedlicher Periodenlénge. Die Phasenverschiebung ergab
sich dabei durch die individuell unterschiedliche Dauer der Spannungsphase bis zum ersten
Offnen der Spalten. Dies zeigt, daf die Kontrolle der Transpiration durch Riickkopplung lokal
in einer Dimension von wenigen mm? erfolgt.

Diese Beobachtungen filhren zu der Hypothese, dal3 die Variation stomatarer Parameter,
wie der Lange der Spannungsphase, die Tendenz zu Schwingungen vermindert, da ein In-

Phase-Schwingen mit der Gefahr von Resonanzeffekten vermieden wird.

Okologische Interpretation

Die Reaktionen von S.nigra und A. podagraria werden mit Bezug auf die jeweilige
Lebensstrategie 0kologisch interpretiert. Am Standort von A. podagraria ist die Lichtenergie
eine knappe Ressource. Durch das "vorsorgliche" Offnen im Schwachlicht lassen sich auch
kurze Lichtflecke mit geringer stomatéarer Limitierung der Photosynthese ausnutzen. Eine
erhohte Transpiration in Schwachlichtphasen kann dabei in Kauf genommen werden, da
diese krautige Pflanze mit der Fahigkeit zur Regeneration aus dem Rhizom, durch einen

instabilen Wasserhaushalt nicht sehr gefahrdet ist. Daher fehlt bei A. podagraria die fir eine
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negative RUckkopplung kennzeichnende Begrenzung der Transpiration unter einen
Grenzwert und die Tendenz zu Regelschwingungen.

Im Gegensatz dazu ist S.nigra aus anderen Untersuchungen fiir seine ausgepragte
Stenohydrie bekannt, die vor allem durch eine hohe Emboliemepfindlichkeit gekennzeichnet
ist. Diese beruht vermutlich auf einer geringen Investition in Wasserleitgewebe, wodurch ein
schnelles Wachstum der Achsen erméglicht wird. Diese Strategie ist vorteilhaft an den in der
Regel gut wasserversorgten natirlichen Standorten von S. nigra, an denen dieser
Pionierstrauch mit Hochstauden konkurrieren muf3. Die Kontrolle der Transpiration Uber
negative Ruckkopplung auf Blattebene trdgt dazu bei, dal das empfindliche
Wasserleitsystem nicht gefdhrdet wird und somit auch weniger gut wasserversorgte

Standorte besiedelt werden kénnen.
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