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10 1. Einleitung

1 Einleitung

Der Kohlenstoffumsatz von Waldokosystemen hat infolge des anthropogen bedingten Anstiegs der
CO;-Konzentration in den vergangenen Jahrzehnten zunehmend an Interesse gewonnen. Jéhrlich
gelangen ca. 8.1 Gt C bei der Verbrennung fossiler Energietriger, der Zementproduktion und durch
die Zerstorung tropischer Regenwilder in die Atmosphire (MACILWAIN 1997). Davon werden ca.
1-3 Gt C im Boden und der Biomasse terrestrischer Okosysteme festgelegt, an deren Bruttoprimir-
produktion die Wilder der tropischen, temperaten und borealen Zone den weitaus grofliten Anteil
haben (MALHI ef al. 1999).

Der Anstieg der atmosphidrischen CO,-Konzentration und die damit einhergehenden Klimadnde-
rungen wirken auf die Photosynthese und die respirative CO,-Abgabe. Sie konnen dadurch die
Netto-C-Aufnahme von Walddkosystemen und damit deren Rolle im globalen C-Haushalt beein-
flussen (RYAN 1991). Ein zentrales Ziel der Waldokosystemforschung ist es daher, mit Modellen
vorherzusagen, unter welchen klimatischen Bedingungen Waldbestinde Kohlenstoff akkumulieren
oder eine zusétzliche CO;-Quelle sein konnen (VALENTINI et al. 2000).

Eine Prognose der jahrlich in der Biomasse festgelegten Kohlenstoffmenge fiir verschiedene Klima-
szenarien auf Grundlage eines empirisch-statistischen Modells, das die Beziehungen zwischen Jahr-
ringbreite und Witterungsverlauf beschreibt, ist nach den Ergebnissen von MAKOWKA et al.
(1991) fiir Buchen-Altbdume nicht mdglich. Die Zusammenhénge zwischen Witterung und dem
Stammholzzuwachs haben keinen ausreichenden Erklarungswert. Die Ursache hierfiir ist darin zu
sehen, dass der Zuwachs das Saldo aus photosynthetischen C-Einnahmen und respiratorischen C-
Verlusten ist und die Witterung in unterschiedlicher Weise auf die Teilprozesse Photosynthese und
Atmung wirkt. Fiir eine Prognose des Wachstums, d.h. der Nettoprimarproduktion (NPP) ist es
daher erforderlich, die Wirkung des Witterungsverlaufs auf die Photosynthese und die Atmung in
Prozessmodellen zu beschreiben.

Die autotrophe Atmung macht bei Wildern oft mehr als 50 % der jéhrlichen Bruttophotosynthese
(GPP) aus (RYAN 1991, RYAN et al. 1994b, LAW et al. 1999). Der Anteil der Atmung der
verholzten Organe an der GPP liegt bei Koniferen zwischen 3 und 36 % (KINERSON 1975, RYAN
et al. 1997) und bei sommergriinen Laubbdumen zwischen ca. 5 und 31 % (GOULDEN et al.
1996b, DAMESIN et al. 2002), so dass ihre Bedeutung fiir die Kohlenstoffbilanz von
Waldbestidnden unterschiedlich bewertet wird. Vielfach wird die Ursache fiir den Riickgang der
Produktivitdt mit zunehmendem Bestandesalter in der Akkumulation von Biomasse und der damit
zunechmenden Holzatmung gesehen (LARCHER 1994, BARNES ef al. 1998). Andere
Untersuchungen zeigen aber, dass die gesamte Holzatmung élterer Wilder nur wenig von der
jiingerer Bestinde abweicht (RYAN & WARING 1992, RYAN et al. 2004)

Die hohe Variabilitit der Anteile der Holzatmung an der GPP kann in standort- und artspezifischen
Eigenschaften begriindet sein. Jedoch hingen die Ergebnisse zur Holzatmung auf Bestandesebene
zundchst wesentlich von den bei der Messung und Berechnung verwendeten Verfahren ab
(GRANIER et al. 2000).

Um den jéhrlichen Kohlenstoffbedarf fiir die Atmung der verholzten Organe eines Waldbestandes
auf Grundlage von CO,-Gaswechselmessungen zu bestimmen, muss die diskontinuierlich und an
kleinen Einheiten der Baume gemessene CO,-Abgabe zeitlich und raumlich hochgerechnet werden.
Hierzu ist es notwendig, die steuernden Einflussgroen fiir die zeitliche Variabilitit und die
raumliche Verteilung der atmungsphysiologischen Eigenschaften der Bdume zu kennen.
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Zwischen Atmung und Temperatur besteht eine enge Beziehung, so dass diese Umgebungsvariable
zur Berechung der zeitlichen Variabilitit herangezogen werden kann (AMTHOR 1989, SPRUGEL
& BENECKE 1991). Die fiir den Tagesgang ermittelten Temperaturfunktionen konnen aber die
saisonale Variabilitdt der Holzatmung oft nicht erkldren. Temperaturunabhingige endogen bedingte
Variationen der Atmungsaktivitit z.B. im Zusammenhang mit dem Biomassezuwachs
(JOHANSSON 1933, LINDER & TROENG 1981, SPRUGEL 1990) fiihren dazu, dass die
Temperaturbeziechungen hinsichtlich des Niveaus, d.h. der temperaturnormierten Atmungsrate
(LAVIGNE & RYAN 1997, RYAN et al. 1997), und der Sensitivitit gegeniiber
Temperaturdnderungen (der Q;o-Wert) (HAGIHARA & HOZUMI 1991, STOCKFORS &
LINDER 1998) im saisonalen Verlauf variieren kdnnen.

Selbst auf Ebene des Tagesganges kann die CO,-Abgabe durch Rindenphotosynthese (FOOTE &
SCHAEDLE 1974, BENECKE 1985, GANSERT 1995) und die Verlagerung von CO, mit dem
Xylemsaft (NEGISI 1979, MARTIN et al. 1994, LEVY et al. 1999) vom Temperaturverlauf
entkoppelt sein.

Abhéngig von der Bezugsgrofle (Oberfliche, Volumen, Splintholzvolumen, Trockengewicht,
N-Gehalt) variiert die spezifische CO,-Abgabe zu einem Zeitpunkt bei gleicher Temperatur
zwischen verschiedenen Baumarten (RYAN 1990, LAVIGNE & RYAN 1997), Individuen
(NEGISI 1974, SPRUGEL 1990) und innerhalb eines Individuums mit dem Durchmesser
(MOLLER et al. 1954, NEGISI 1974) oder bei dem Vergleich verschiedener Organe (BENECKE
1985, SPRUGEL et al. 1996, RYAN et al. 1996) um bis zu zwei GroBenordnungen (CESCHIA et
al. 2002). Der Auswahl der geeigneten BezugsgroBBe und der Beriicksichtung der rdumlichen
Variabilitdt der spezifischen Atmungsrate kommt bei der Bilanzierung der Holzatmung eine
entscheidende Bedeutung zu.

Der Notwendigkeit bei der Untersuchung des Kohlenstofthaushalts von Bdumen Assimilations- und
Biomassemessungen um solche der Holzatmung zu ergénzen trugen bereits JOHANSSON (1933),
GEURTEN (1950) und MOLLER et al.(1954) Rechnung. Erste Schiitzungen des respirativen
C-Bedarf ganzer Bdume oder Baumbestinde auf Grundlage langfristiger Gaswechselmessungen
stammen z. B. von WOODWELL & BOTKIN (1970) und LINDER & TROENG (1981). Neuere
Studien, in denen die Atmung der verholzten Organe auf Bestandesebene extrapoliert wird, haben
auch zum Ziel, die Ergebnisse mikrometeorologischer Untersuchungen des CO,-Austausches zwi-
schen Waldokosystemen und der Atmosphdre (Eddy-Kovarianz-Methode) zu ergidnzen
(VALENTINI et al. 1996) oder zu validieren (GOULDEN et al. 1996b, LAVIGNE et al. 1997,
LAW et al. 1999, GRANIER et al. 2000). Mit Ausnahme der Untersuchung von GRANIER et al.
(2000) bleibt die rdumliche Variabilitdit der Holzatmung insbesondere zwischen verschiedenen
Organen meist unberiicksichtigt.

Die iiberwiegende Zahl spezieller Untersuchungen zur Holzatmung unter Beriicksichtigung der
atmosphérischen CO,-Konzentration, des Wachstums oder der Stickstoffverfiigbarkeit wurde an
Koniferen durchgefiihrt. Die meisten Studien an Laubbdumen erlauben wegen der geringen zeitli-
chen Auflosung der Gaswechselmessung keine realistische Hochrechnung der Atmungsraten auf
Baum- oder Bestandesebene (MOLLER et al. 1954, STEINBORN et al. 1997), entbehren der
biometrischen Grundlagen zur Extrapolation (BENECKE 1985) oder beschrinken sich auf die
Stammatmung (WOODWELL & BOTKIN 1970, RYAN et al. 1994a, GOULDEN et al. 1996a).
Umfassender sind die um die Grobwurzelatmung ergénzten Untersuchungen von (RYAN et al.
1997), die vollstindige Erfassung der Atmung nicht griiner Organe von Jungbuchen (GANSERT
1995) sowie Studie von DAMESIN et al.(2002) zur oberirdischen Holzatmung 30-jdhriger Buchen.
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In der vorliegenden Untersuchung wurde die Atmung von Stimmen, Asten und Grobwurzeln
zweier Altbuchenbestinde (120 bzw. 150 Jahre) iiber einen Zeitraum von zwei Jahren gemessen.
Die monatlichen Messungen an jedem Kompartiment umfassten zwei bis vierzehn vollstandige
Tagesginge auf deren Grundlage der Einfluss der Holztemperatur, der Rindenphotosynthese und
des CO,-Transportes mit dem Xylemsaft untersucht wurde. Die saisonal variierenden Temperatur-
beziehungen wurden fiir die zeitliche Interpolation der gemessenen Atmungsraten herangezogen.
Aus den Jahressummen von Atmung und Biomassezuwachs jeder Messstelle konnte der Wachs-
tumskoeffizient rg ermittelt werden.

Der Vergleich der Atmungsraten der verschiedenen Organe mit Indikatoren fiir die Vitalitit des
Gewebes (z.B. Protein- oder Stickstoffgehalt) gab Hinweise auf die Ursachen fiir die rdaumliche
Variabilitit der Atmungsaktivitit.

Fiir die Berechnung der Holzatmung auf Ebene des Bestandes wurden die Biomassevorrite der
Untersuchungsbestinde ermittelt und auf verschiedene Durchmesserklassen verteilt, so dass eine
umfassende Beriicksichtung der raumlichen Variabilitit bei der Extrapolation moglich war.

Die vorliegende Studie war Bestandteil eines grofleren Projekts, in dem zeitgleich auch alle anderen
Komponenten der autotrophen Atmung, die photosynthetische Bruttoprimérproduktion, der
Zuwachs und die Streuproduktion ermittelt wurden um vollstdndige Kohlenstoftbilanzen der beiden
Altbuchenbestinde aufzustellen. Die Jahressumme der Holzatmung der Bestinde wurde den
anderen Posten der C-Bilanz gegeniibergestellt und ihre Bedeutung fiir den Kohlenstoffhaushalt
diskutiert.
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2 Die Untersuchungsflichen

2.1 Die topographische Lage der Untersuchungsflichen

Solling Der Solling ist ein waldreicher Gebirgszug, der sich als Teil des Weserberglandes 80 km
stidlich von Hannover und 6stlich der Weser iiber 25 km in Nord-Stid- und iiber 30 km in Ost-West-
Richtung erstreckt. Die Untersuchungsflidche liegt nahe der Ortschaft Silberborn im Forstamtsbezirk
Neuhaus (Abt. 50, 51° 46’ N, 9° 35° E) (Abb. 1). Sie befindet sich in einer Hohe von 510 ii.M. im
Hochsolling, dessen hochste Erhebung, die Grofle BloBe, 528 m erreicht. Die Flache ist mit 2 - 3°
leicht nach Siidosten geneigt.

Bei dem ca. 1 ha groBBen umziunten Areal handelt es sich um die Kernfliche B1 des Solling-
Projektes, auf der im Rahmen des Internationalen Biologischen Programms (IBP) schon seit Mitte
der 60er Jahre intensive Untersuchungen zu unterschiedlichen Fragen der Waldokosystemforschung
durchgefiihrt werden (ELLENBERG et al. 1986).

Gottinger Wald Die zweite Untersuchungsfliche liegt etwa 7 km Ostlich von Gottingen am Ostli-
chen Rand des Gottinger Waldes oberhalb der Ortschaft Mackenrode (51° 32’ N, 10° 03’ E). Die
ebene Fliche gehort zum Forstamt Reinhausen (Abt. 166) und befindet sich in einer Hohe von
420 m .M. auf dem Plateau des Gottinger Waldes, dessen hochste Erhebungen, die Mackenrdder
Spitze und der Staneberg, mit 428 m und 426 m nur wenig hdéher reichen.

Die Untersuchungen wurden auf einem Teilstiick des 12 ha umfassenden, eingezdunten Areals des
ehemaligen Sonderforschungsbereichs ,,Okosysteme auf Kalkgestein® (SFB 135) der Universitit
Gottingen durchgefiihrt.

Gottingen

Abb. 1: Topographische Lage der Untersuchungsflichen M im Solling
und im Gottinger Wald.
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2.2 Geologie und Boden

Solling Der Solling ist ein ausgedehntes Buntsandstein-Plateau, das sich etwa 200 m {iber das
Umland erhebt. Es ist durchweg von unterschiedlich méchtigem, periglazial umgelagertem L663
iiberdeckt. Im Bereich der Untersuchungsflache steht in ca. 1.5 m Tiefe das Gestein der ,,Solling-
Folge* des mittleren Buntsandsteins an, das von zwei deutlich unterscheidbaren FlieBerdeschichten
iiberlagert wird. Die obere, 40 - 60 cm méchtige Schicht besteht aus locker gelagertem Lo6B, ihre
Bodenart ist lehmiger bis toniger Schluff. Die untere Schicht ist aus dem Verwitterungsmaterial des
anstehenden Buntsandsteins hervorgegangen. Sie besteht vorwiegend aus lehmigem Schluff bis
schluffigem Lehm und ist maBig bis stark steinig.

Auf diesem Ausgangsmaterial hat sich eine schwach podsolige und schwach pseudovergleyte
Braunerde mit der Horizontabfolge A - By - C, entwickelt. Sie wird von einer ca. 6 cm dicken
organischen Auflage bedeckt, die sich in drei Horizonte O;, Of und Oy, mit einer Méachtigkeit von 3,
2 und 1 cm untergliedert (U. BABEL in ELLENBERG et al. 1986) und als typischer bis rohhumus-
artiger Moder bezeichnet werden kann (ELLENBERG et al. 1986).

Der Boden ist durch eine tiefreichende Versauerung und Nihrstoffarmut gekennzeichnet
(MATZNER 1985). In wissriger Losung wird ein pH-Wert von 3.7, 3.5 und 4.7 in der organischen
Auflage, dem A- und dem B-Horizont gemessen (BARTSCH & BAUHUS 1990). Der pHciy des
Oberbodens liegt um 3.0. Nach der Klassifizierung von ULRICH (1981) befindet sich der Ober-
boden im Aluminium-Pufferbereich. Die Kationenaustauschkapazitit betrigt 68-108 pmol IA
g TB™ in den oberen und 47-70 pmol IA g TB™ in den unteren Bodenschichten. Auch der Anteil
der K-, Ca- und Mg-lonen an der AK_ ist mit ca. 5 % sehr gering.

Gottinger Wald Ostlich des Leinetalgrabens haben sich auf den flach ansteigenden Schichten des
Muschelkalks vor allem im Bereich des oberen und unteren Muschelkalks ebene Plateaus ausge-
bildet, an deren Rindern der Ubergang von harten Kalken zu weichen Tonschichten zur Ausbildung
charakteristischer Schichtstufen gefiihrt hat. Im &stlichen Teil des Gottinger Waldes, in dem auch
die Untersuchungsfliche liegt, bildet der untere Muschelkalk eine ausgedehnte Hochfliche, die
nach Osten von einer steilen Abbruchkante zum oberen Buntsandstein, dem R&t, begrenzt wird
(NAGEL & WUNDERLICH 1976).

Auf der Untersuchungsflache hat sich ein kleinrdumiges Mosaik verschiedener Bodentypen der
Muschelkalk-Bodengesellschaften entwickelt. Dort, wo das Substrat der Bodenbildung iiberwie-
gend aus der periglazialen Muschelkalk-Frostschuttdecke bestand, entwickelte sich eine flachgriin-
dige Rendzina. Wurden in Kliiften tertidre und pleistozédne Verwitterungsriickstinde akkumuliert
und von pleistozanem Frostschutt iiberdeckt, bildeten sich Terra fusca-Rendzinen. In tiefgriindi-
geren Bereichen haben sich neben dem Bodentyp der Terra fusca bei hoher Lofbeteilung klein-
rdaumig auch Braunerden ausgebildet (MEIWES et al. 1981). Das Feinbodenmaterial des Aj-Hori-
zontes besteht aus tonigem Schluff, sein Skelettanteil liegt in 25 cm Tiefe bei etwa 20 %. Auf dem
néhrstoffreichen und intensiv von Bodenorganismen durchgearbeitetem Mineralboden ist als orga-
nische Auflage nur eine diinne O;-Schicht vorhanden. Die Humusform ist als L-Mull zu
beschreiben.

Die bodenchemische Situation stellt einen deutlichen Gegensatz zu der des Bestandes im Solling
dar. So liegt der pHkci-Wert der Rendzina im neutralen Bereich des Carbonat-Puffersystems
(ULRICH 1981). Die Kationenaustauschkapazitit ist mit 735 pmol IA g TB™ ebenso um ein vielfa-
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ches hoher als im Solling wie der Anteil der K-, Mg- und Ca-lonen an der AK,, der nahezu 100 %
betragt.

2.3 Regionalklima und Witterung im Untersuchungszeitraum

Solling Im Hochsolling herrscht ein kiihlgeméBigtes, subozeanisches Klima. Die Hohenlage am
Nordrand der deutschen Mittelgebirge bedingt eine niedrige Jahresmitteltemperatur (6.9 °C) und
hohe, relativ gleichmdBig tiber das Jahr verteilte Niederschlige (1031 mm), die den montanen
Charakter des Klimas im Hochsolling unterstreichen (Abb. 2). Der Januar ist mit einer mittleren
Temperatur von -1.4 °C der kilteste Monat, das Temperaturmaximum von 15.1 °C fillt in den Juli.
Hohe Niederschldge und das Ausbleiben lingerer Trockenperioden in den Sommermonaten machen
den Solling zu einem gut wasserversorgten Standort. Eine geringe Anzahl von Sommertagen
(10 - 20 Tage mit T > 25 °C) und moderate Sommertemperaturen halten auch die Transpirations-
beanspruchung in Grenzen.

Silberborn (440 m) o Gottinger Wald (167 m) )
6.9 °C 1031 mm 8.7°C 647 mm
/
P "N vd
i /// \\\ L i L
'/7 ININENENEN] '\5; IV 4SININENINENINENEEN
JFMAMUJJASOND JFMAMUJJASOND

Abb. 2: Klimadiagramme der Wetterstationen Silberborn und Géttingen:
Mittelwerte der Jahre 1961-1990 (DEUTSCHER WETTERDIENST
1999)(ein Teilstrich = 10 °C bzw. 20 mm Niederschlag).

Die Jahresmitteltemperatur lag 1997 knapp 1 K {iber, die Niederschlagsmenge leicht unter den
langjdhrigen Mittelwerten (Tab. 1). Der Jahresverlauf zeichnete sich durch einen trockenen,
zunichst kalten, im weiteren Verlauf milden Winter, einen durchschnittlich warmen und méaBig
trockenen Friihling und einen warmen, mifBig feuchten Frithsommer aus. Auf einen auflerge-
wohnlich heiflen und trockenen August folgte ein méBig kiihler, trockener Herbst.

Im Jahr 1998 lag das Temperaturmittel nur wenig unter dem des Vorjahres. Der Witterungsverlauf
unterschied sich bei hohen Niederschldgen vor allem in der zweiten Jahreshilfte sehr deutlich von
1997. Einem milden Winter mit durchschnittlichem Niederschlag folgte ein feuchter, warmer Friih-
ling. Bis in den Juni hinein lagen die Temperaturen stets iiber dem langjahrigen Mittel. Der Hoch-
sommer hingegen war relativ kithl und méBig feucht. Im niederschlagsreichen September und
Oktober kiihlte sich die Luft rasch ab. Mitte November setzte eine kalte Wetterperiode mit haufigen
Frosten ein, die kurz vor dem Jahreswechsel endete (Abb. 3).
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Gottinger Wald klimatisch liegt der Gottinger Wald in einem Ubergangsbereich von subozeani-
schem zu subkontinentalem Charakter. An der Wetterstation Gottingen (167 m) betrégt das Jahres-
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Abb. 3: Jahresverlauf der Monatsmittelwerte der Temperatur
und der monatlichen Niederschldge in den Jahren 1997 und
1998 im Vergleich mit dem Werten langjéhriger Messungen.

mittel der Lufttemperatur 8.7 °C und
die Temperaturspanne der Monats-
mittel reicht von 0.3 °C im Januar
bis 17.1 °C im Juli. An der im
Vergleich zum Solling deutlich
niedriger gelegenen Station betrdgt
die jahrliche Niederschlagsmenge
646 mm, deren Verteilung mit einem
deutlichen Maximum im Sommer
und einem schwécher ausgepragtem
Niederschlagsmaximum im Winter
einen leicht kontinentalen Einfluss
erkennen ldsst (Abb. 2). In der Zeit
von Mai bis Oktober fallen 55 % der
jéahrlichen Niederschlagsmenge.
Auf dem 250 m hoher gelegenen
Plateau des Gottinger Waldes erge-
ben sich abweichende Temperatur-
und Niederschlagswerte. Die auf der
Untersuchungsfliche in den Jahren
1997 und 1998 gemessenen Luft-
temperaturen liegen 1.7 K unter den
Angaben fiir die Wetterstation Got-
tingen. Eggert (1985) und Schipka
(2003) geben fiir die Jahre 1981 -
1984 und 1995 - 1997 vergleichbare
Temperaturabweichungen (-1.7 und
-1.3 K) an, so dass die Differenz
auch fiir das langjéhrige Mittel Be-
stand haben diirfte. Mehrjdhrige
Niederschlagsmessungen der Nie-

dersdchsischen Forstlichen Versuchanstalt auf dem Kerstlingerdder Feld in etwa gleicher Hohe mit
der Untersuchungsflache ergeben mittlere Niederschlagsmengen von 710 mm pro Jahr. Anders als
bei den Werten fiir die Wetterstationen Silberborn/Holzminden und Goéttingen sind die
Temperaturunterschiede zwischen den Untersuchungsflichen weniger ausgepragt, die Differenz der
Niederschlagssummen hingegen ist fast ebenso hoch wie bei den Stationen.

Die fiir den Untersuchungszeitraum charakteristischen Witterungsverlaufe sind im Gottinger Wald
denen des Sollings dhnlich, die Abweichungen vom Verlauf der langjdhrigen Monatsmittel jedoch
weniger ausgeprigt als im Solling. Im Goéttinger Wald begann das Jahr 1997 ebenfalls trocken und
kalt. Der ungewdhnlich milden zweiten Hélfte des Winters folgte ein madfig warmer und maBig
feuchter Friihling und Frithsommer. Nach dem heiflen und trockenen August herrschten im Herbst
und Winter durchschnittliche Temperaturen bei vergleichsweise geringen Niederschlagen.
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Auch im Gottinger Wald war 1998 die erste Jahreshélfte warmer und durchschnittlich feucht und
der Sommer kiihler als im langjdhrigen Mittel. Im feuchten September und regenreichen Oktober, in
dem das Niederschlagsaufkommen das langjahrige Mittel um das vierfache iiberstieg, fielen die
Temperaturen rasch ab, so dass ab Mitte November mehrtigige Froste auftraten.

Die Strahlungssummen, in Tab. 1 als Summen der photosynthetisch aktiven Strahlung angegeben,
unterschieden sich zwischen den Standorten unabhidngig vom betrachteten Zeitraum nur gering-
fligig. Entsprechend der groeren Zahl an Regentagen bleibt die Strahlungssumme im Jahr 1998
deutlich hinter der des Vorjahres zuriick.

Tab. 1: Vergleich der Temperaturmittelwerte und Niederschlagssummen der Wetterstationen Silber-
born und Géttingen fiir die Untersuchungsjahre 1997 und 1998 und dem langjahrigen Mittel. Die photo-
synthetisch aktive Strahlung (PAR) wurde auf den Untersuchungsfldchen selbst gemessen. Die Senso-
ren waren oberhalb des Kronedachs in 30 m (Solling) und 42 m (Géttinger Wald) installiert. Fiir die
Messjahre charakteristische Abweichungen vom langjdhrigen Mittel sind grau hinterlegt und in
Fettdruck.

Solling Gottinger Wald
Jahr 01.-04. 05.-10. 07.+8. 11.+12. Jahr 01-04. 05.-10. 07.-08. 11.-12.

Temperatur (°C)
langjahriges Mittel 6.9 1.5 124 15.0 1.5 8.7 34 142 169 3.2
1997 7.7 2.3 13.1 1741 2.1 8.9 36 142 183 3.7
1998 7.5 4.1 122 144 0.4 9.2 57 140 159 1.9
Niederschlag (mm)
langjéhriges Mittel 1031 316 522 182 193 647 182 355 123 110
1997 956 287 486 209 183 582 154 347 127 81
1998/ 1489 416 852 228 221 757 188 = 480 98 89
PAR-Summen (E m?)
1997 6505 5245 2052 6718 5224 2046
1998 5309 4257 1663 5296 3947 1612

2.4 Vegetation und Bestandesstruktur

Solling Der Wald im Solling ist ein ca. 150 Jahre alter Buchenreinbestand, der aus Naturverjiin-
gung hervorgegangen ist. Die Bdume erreichen heute eine mittlere Hohe von gut 29 m und bilden
ein Kronendach, das in einigen Bereichen Liicken durch das Absterben einzelner Baume aufweist.
In diesen Bereichen kommt Jungwuchs von Buche und Fichte auf. Dort, wo das Kronendach
geschlossen ist, ist keine Strauchschicht ausgebildet und die Krautschicht ist artenarm und liickig.
Luzula luzuloides, Avenella flexuosa und Oxalis acetosella sind am héufigsten, Carex pilulifera und
Dryopteris carthusiana sind in geringerer Zahl anzutreffen. Pflanzensoziologisch ist der Bestand als
Luzulo-Fagetum typicum einzuordnen (ELLENBERG et al. 1986) und entspricht weitgehend der
natiirlichen Vegetation dieses Standortes.

Der seit den 40er Jahren nicht mehr durchforstete Bestand weist mit 212 Stimmen pro Hektar eine
hohe Stammdichte und mit 47 cm einen hohen mittleren BHD auf. Bei sehr sporadisch aufkom-
mendem Jungwuchs weisen nur wenige unterdriickte Bdume (6%) einen BHD unter 30 cm auf.

Gottinger Wald Auf dem néhrstoffreichen Standort im Gottinger Wald stockt ein 110 — 125 Jahre
alter baum- und krautartenreicher Buchenwald. Neben der herrschenden Buche sind mit ca. 6 %
aller Stdimme Fraxinus excelsior, Acer platanoides, A. pseudoplatanus, Quercus robur, Q. petraea
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und Ulmus glabra am Aufbau des Kronedachs beteiligt. Eschen und der Jungwuchs der beiden
Ahorn-Arten bilden eine liickige, aber gleichméBig verteilte Strauchschicht. Typischer Weise tritt
eine sehr dichte, artenreiche Krautschicht auf, in der Geophyten wie Allium ursinum, Anemone
nemorosa, A. ranunculoides, Arum maculatum und Ranunculus auricomus den Friihjahrsaspekt
bilden. Im Frithsommer kommen Dentaria bulbifera, Lathyrus vernus, Lilium martagon,
Mercurialis perennis, Polygonatum multiflorum und Primula elatior zur vollen Entwicklung, um im
Sommer von Asarum europaeum, Dryopteris filix-mas, Galium odoratum, Hordelymus europaeus,
Lamium galebodolon, Oxalis acetosella abgeldst zu werden. Pflanzensoziologisch ist der Bestand
im Gottinger Wald dem Hordelymo-Fagetum zuzuordnen (DIERSCHKE & SONG 1982).

Werden nur die Baume der herrschenden Baumschicht zusammengefasst, erreichen die Buchen im
Gottinger Wald mit durchschnittlich 34 m eine deutlich groere Hohe als die Buchen im Solling
und einen vergleichbaren mittleren BHD (47 cm). Die Stammzahl der herrschenden Baumschicht
bleibt mit 181 hinter der des Solling zuriick. Der Anteil der Stimme mit einem BHD zwischen 10
und 30 cm ist im Gottinger Wald bei regelmiBiger aufkommendem Jungwuchs deutlich hoher
(15 %) als im Solling.

Tab. 2: Vergleich einiger Rahmendaten zur Bestan-
desstruktur der beiden untersuchen Buchenbestinde. BHD
und Hohe nach Angaben der Niedersdchsischen Forstlichen
Versuchsanstalt 1996. LAI aus Hertel (1999). Zu den
Biomassevorriten siche Kap. 4.3 und Tab. 9.

Solling Gottinger Wald

Alter* 150 120
Stammzahl* 200 (217) 181 (251)
mittlere Hoéhe (m)* 29.5 34
mittlerer BHD gcmz* 47 (45) 47 (41)
LAl (m®m™) 6.5 6.3

*Angaben fiir die herrschende Baumschicht, in Klammern alle Bédume
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3 Methoden

3.1 Die Dauermessung der Holzatmung

3.1.1 Das Messprinzip

Zur kontinuierlichen Messung der CO,-Abgabe verholzter Baumorgane wurde eine Weiterent-
wicklung des Mehrkanal-Kiivetten-Messsystems eingesetzt, das von Kakubari (1988) am
Geobotanischen Institut der Universitdt Gottingen konzipiert und 1986 erstmals zur Messung der
Holz- und Feinwurzelatmung im Solling verwendet wurde. Im Rahmen der vorliegenden Untersu-
chung wurde die von GRIES (2004, in Vorb.) entwickelte Atmungsmessanlage verwendet, mit der
die kombinierte Messung der Holzatmung im kontinuierlichen Luftstrom und der Feinwurzel-
atmung im Anreicherungsverfahren moglich war. Im Folgenden wird lediglich die Messung der
Holzatmung beschrieben.

Die CO;,-Abgabe der verholzten Kompartimente wurde im offenen System gemessen. Hierflir
wurden an Stimmen, Asten und Grobwurzeln Messkiivetten installiert und iiber Schlauchleitungen
mit der Messanlage verbunden. Aus der Umgebung angesaugte Luft wurde durch die Messanlage
zu den Kiivetten geleitet, die kontinuierlich von Luft durchstrdomt wurden. Das darin eingeschlos-
sene, atmende Gewebe reicherte die Luft mit CO; an, die zuriick zur Messanlage und dort zur
Bestimmung der absoluten CO,-Konzentration (=[CO;]) durch einen Infrarot-Gasanalysator
(IRGA) gleitet wurde. Im Wechsel mit dem Messgas aus den Kiivetten wurde als Referenz die
[CO,] von Luft bestimmt, die mit Ausnahme der zwischengeschalteten Kiivette den gleichen Luft-
weg wie das Messgas, d.h. Messanlage — Schlauchleitung — Messanlage und CO,-Analysator pas-
sierte.

Aus der Differenz der [CO,] in Mess- und Referenzgas und iiber die Flussrate der Luft in den
Kiivetten wurde die CO,-Abgabe pro Zeiteinheit ermittelt. Die spezifische Atmungsrate des
beprobten Ast-, Stamm- oder Grobwurzelsegments wurde als Quotient zwischen CO,-Abgabe pro
Zeiteinheit und der Oberflache oder dem Gesamt- oder Splintholzvolumen des beprobten Segments
berechnet.

3.1.2 Apparativer Aufbau

Der Aufbau der Messanlage ist in Abb. 4 dargestellt. Zur Dampfung kurzfristiger Schwankungen
der CO,-Konzentration wurde die Umgebungsluft von der Pumpe durch ein 50 Liter fassendes
Puffergefdll angesaugt und nach dem Passieren eines Kondensatabscheiders der Messanlage zuge-
fiihrt. Die Anlage verteilte die Luft auf 6 Messkanile sowie einen Referenzkanal und schaltete diese
im Wechsel auf den Gasweg zur Messung von Durchflussrate und CO,-Konzentration. Wihrend
der Messung erfasste je ein thermoelektrischer Massenflussmesser (WFMO11, Manger & Witt-
mann, Garching) die Gasmenge, die von der Anlage zur Kiivette gepumpt und die Menge, die von
der Kiivette zuriickgeleitet wurde. Das Messgas aus der Kiivette stromte vor dem Eintritt in die
Messanlage durch einen Kondensat- und Staubabscheider und schlieBlich durch den Infrarot-Gas-
analysator (L16262, LICOR , Lincoln, NE, USA), der die CO,-Konzentration erfasste.

Der Luftdurchfluss jedes Kanals wurde mittels Nadelventilen so eingestellt, dass die maximal zu
erwartende CO,-Konzentration innerhalb des Messbereich des IRGA ([CO;]max. = 1500 pmol/mol)
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lag. Dazu waren Flussraten zwischen 0.5 und 1.0 1 min" erforderlich. Durch die Pneumatik der
Messanlage war sichergestellt, dass zu jeder Zeit, also wihrend der Messung und in den
Messpausen, eine konstante Gasmenge durch die Kiivette gepumpt wurde. Somit konnte sich
zwischen CO;,-Konzentration im Holz- und Rindengewebe, der Luft in der Kiivette und dem riick-
filhrenden Gasweg ein Gleichgewicht einstellen. Dieses ist fiir die korrekte Bestimmung der CO»-
Abgabe eine unabdingbare Voraussetzung, da nach dem Verstellen der Flussrate erst nach 3 bis
20 min eine konstante CO,-Konzentration gemessen wurde. Die Antwortzeit des Systems hing von
der Flussrate und dem Gesamtvolumen des Gasweges (Kiivette, Schlauchleitung, Anlage) ab, das
zwischen 1.0 und 11.0 Litern lag. Kurzfristige oder kontinuierliche Anderungen der Flussraten
wiirden dann zur fehlerhaften Bestimmung der Atmungsrate fithren, wenn die Messung von Fluss-
rate und [CO;] erfolgt, bevor das Gasvolumen in der Kiivette und der riickfiihrenden Schlauchlei-
tung vollstidndig ausgetauscht ist und sich eine Gleichgewichts-CO,-Konzentration eingestellt hat.
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Abb. 4: vereinfachtes Schaubild des Mehrkanal-Kiivettensystems zur Erfassung der
CO,-Abgabe von Asten, Stimmen und Grobwurzeln bei kontinuierlichem Luftstrom und
von Feinwurzeln im Anreicherungsverfahren (grau hinterlegt, zur Messung der
Feinwurzelatmung siche GRIES (2004, in Vorb.)(nach GRIES 2004, in Vorb., verdndert)

Die Luft wurde durch je 50 m lange PVC-Schlduche (D, =8 mm, D; = 5 mm) von der Anlage zu
den Kiivetten und wieder zuriick geleitet. Die Kiivetten fiir die Aste und Grobwurzeln bestanden
aus langs aufgesdgten, aufklappbaren Plexiglasrohren (SPRUGEL & BENECKE 1991). Sie hatten
eine Lidnge von 40 cm und je nach Durchmesser des zu beprobenden Ast- bzw. Grobwurzelab-
schnitts Innendurchmesser von 4 - 15 cm. Die Enden wurden mit schlauchférmig verklebten Man-
schetten aus Zellkautschuk (Lidnge ca. 10 cm) gegen die Kiivetten- und Ast- bzw. Grobwurzel-
oberflache mit Schlauchschellen gasdicht verschlossen. Neben den um 25 cm versetzt und gegen-
iiberliegend angeordneten Anschliissen fiir den zu- und abfiihrenden Schlauch wurde das Kabel des
Temperatursensors durch eine weitere gasdicht verschlossene Offnung ins Innere der Kiivette
geleitet.
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Die Kiivetten fiir die Messung der Stammatmung bestanden aus ldngs halbierten Plexiglasrohren
(Hohe = 29.5 cm, Breite = 34.5 cm) deren Stirnseiten durch plane Plexiglasplatten verschlossen
waren. Diese Platten wurden durch Aussdgen von Kreissegmenten individuell an die Kontur des
Stammes an der Messstelle angepasst und die Kiivetten mit Spanngurten auf eine Dichtung aus
Zellkautschuk und Baumharz gegen die Stammoberfliche gepresst. Sie wiesen ebenso wie die
Astkiivetten Anschliisse fiir die Schlauchleitungen und das Kabel des Temperatursensors auf.

Durch die Aufzeichnung der von der Anlage zur Kiivette gepumpten Luftmenge und der Menge, die
von der Kiivette in die Anlage gelangte, wurde der gesamte Gasweg dauernd auf Lecks iiberwacht.
Der IRGA wurde wochentlich mit N, und Eichgas ([CO;] = 800 ppm + 0.5 ppm) kalibriert.

3.1.3 Ablauf der Messung an einer Kiivette

Mit Hilfe eines Campbell CR-10 Daten-Loggers (Campbell Scientific Inc., Leicestershire, UK)
wurde die Messanlage gesteuert und die Daten aufgezeichnet. Wihrend eines 30 bzw. 60 Minuten
dauernden Messzyklus wurde jeder der 6 Kanile fiir die Holzatmung (und 9 Feinwurzelkanéle)
jeweils im Wechsel mit dem Referenzkanal gemessen.

Die Beprobung und Datenerfassung eines Kanals verlief nach folgendem Schema:

1. Messung der CO,-Konzentration und der Durchflussrate im Referenzkanal iiber 20 Sekun-
den. Erfassung von 5 Konzentrationswerten und der Flussrate wihrend der letzten 5 Sekun-
den und Speicherung der Mittelwerte.

2. Messung der CO;,-Konzentration der zu beprobenden Kiivette:

a. Umschalten des Messweges der zu beprobenden Kiivette auf Massenflussmesser und
IRGA.

b. Registrieren der Temperaturen aller Thermistoren (Kap. 3.2.1). Berechnung und
Speicherung des Temperaturmittelwertes des aktuell zu messenden Kanals aus 16
Einzeltemperaturen der vorangegangenen 30 bzw. 60 Minuten. Wahrend der Dauer der
Temperaturmessung (16 Sekunden) wurde die Messkammer des IRGA mit Messgas bis
zum Erreichen einer konstanten CO,-Konzentration gespiilt.

c. fiinfmalige Messung der CO,-Konzentration und der Flussraten und Speicherung des
Mittelwertes von [CO;] und Flussrate (Dauer 5 s.).

In einem Messzyklus wurde fiir jede Kiivette ein Datensatz aufgenommen, der aus folgenden
Werten bestand:

Messkanalnummer, Zeit (Jahr, Julianischer Tag, Ortszeit), Xylemtemperatur (°C) der Probe in der
Kiivette, Flussrate des hin- und riickfiihrenden Anteils des Referenzkanals, [CO,] des Referenz-
kanals, Flussrate zur Kiivette und Flussrate von der Kiivette zur Anlage (I/min) sowie [CO,] des
Messkanals (umol/mol).

Pro Tag und Kanal bzw. Messstelle wurden abhédngig von der Dauer des Messzyklus 24 bis 48
Datensétze aufgenommen. Auf dem Speichermodul des Daten-Loggers konnten Datensitze von 7-
bzw. 14-tdgigen Messkampagnen gespeichert werden. Diese wurden auf einen PC iibertragen und
mit einem BASIC-Programm vorausgewertet.

3.1.4 Auswahl und Einrichtung der Dauermessstellen

Die Dauermessstellen wurden ausschlieBlich an Bidumen der herrschenden Baumschicht
eingerichtet. Fiir die Auswahl der Messstellen an den verschiedenen Organen galten folgende Krite-
rien: Die beprobte Sprossachse sollte eine glatte homogene Oberfldche besitzen und keine Verlet-
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zungen, Verzweigungen oder Narben abgestorbener Aste aufweisen. Sie sollte frei von Moos-
bewuchs oder epiphytischen Algen oder Flechten sein. Die Grobwurzeln mussten ausreichend ober-
flichennah aufzufinden sein, um eine liberméfBige Stérung des Bodens auf den Untersuchungs-
flichen beim Freilegen der Wurzeln zu vermeiden. Die Aste mussten fiir die Installation der
Kiivetten vom Messturm oder mit dem Hubwagen und spéter fiir Wartungsarbeiten und das Ablesen
der ZuwachsmaBbinder mindestens durch Seilklettertechnik ausreichend leicht erreichbar sein.

Vor der Installation der Kiivetten wurden die freigelegten Grobwurzeln mit Wasser gewaschen und
anhaftender Boden mit einer Biirste entfernt. Bei den Stimmen und Asten wurden die Oberflichen
vor dem Anbringen der Kiivetten mit einer Drahtbiirste von Staub und evtl. anhaftenden Algen
befreit.

Oberfliche und Volumen wurden aus dem Umfang und aus dem Abstand zwischen den Schlauch-
schellen (Ast und Grobwurzeln) berechnet. Bei den in 1.5 - 2.5 m Hohe installierten Stammkiivetten
wurde der Stammumfang auf mittlerer Hohe der Kiivetten, deren Linge und der von den Kiivetten
eingeschlossene Kreisbogen an der Ober- und Unterkante ermittelt.

Innerhalb jeder Kiivette war ein Temperaturfiihler in das oberflichennahe Xylem eingebracht und
unterhalb der Messstelle ein hochauflosendes Zuwachsmaf3band (Kap. 3.2.2) installiert.

3.1.5 Beschreibung der Dauermessstellen

Zur Untersuchung der rdumlichen Variabilitit der Atmungsaktivitit wurden auf beiden Unter-
suchungsflichen Dauermessstellen an je 6 Asten, Stimmen und Grobwurzeln eingerichtet und
deren Oberfliche, Volumen und Durchmesser bestimmt. Aulerdem wurde die Variabilitit innerhalb
eines Stammes an jedem Standort an einem Baum mit jeweils sechs Messstellen untersucht. Diese
befanden sich in drei verschiedenen Hohenstufen: 1.3 m iiber dem Boden nahe der Stammbasis, im
mittleren Bereich des Stammes und knapp unterhalb des Kronenansatzes. In jeder Hohenstufe war
eine Messstelle in nérdliche und eine weitere in siidliche Richtung exponiert.

Bei den Asten wurden auBerdem Angaben zur Position der Messstelle in der Krone wie die absolute
Hohe tiber dem Boden, der Neigungswinkel gegeniiber der Horizontalen und die Orientierung der
Lingsachse festgehalten. Strukturparameter der Aste wie das Kronenvolumen distal der Messstelle
konnten aufgrund der eingeschrénkten Zugénglichkeit der Krone und der teils groBen Ausdehnung
der Aste in vivo nicht quantitativ erfasst werden. Eine vollstindige Ernte der Aste verbot sich aus
Griinden der Nachhaltigkeit, da die von den Messtiirmen aus zugénglichen Baume bis zu 20 % ihrer
Krone eingebiiit hitten. Stattdessen wurde der Ast oberhalb der Messstelle halbquantitativ hin-
sichtlich seiner Kronenposition und seines Volumens klassifiziert. Hierflir wurden folgende Klassen
definiert:

1. Kronenniveau (Crown level, CL): der wesentliche Anteil des von dem Ast eingenommenen
Kronenvolumens befand sich:

- in der Schattenkrone : CL1
- im mittleren Kronendrittel : CL2
- in der Sonnenkrone : CL3

2. Kronenvolumen (Crown volume, CV): der Ast hat am Kronenvolumen einen:
- geringen Anteil, Lange des laubtragenden Bereichs < 1.5 m: CV 1
- mittleren Anteil, Linge des laubtragenden Bereichs 1.5 -4 m : Cv2
- wesentlichen Anteil, Lange des laubtragenden Bereichs >4 m: CV3

Die KenngrofB3en aller Dauermessstellen sind in Tab. 3 a und b zusammengefasst.
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Tab. 3 a: Kenndaten der Dauermessstellen im Solling. Neben den in den Kiivetten eingeschlossenen
Oberflachen und Volumina der Sprossachsen ist der Durchmesser, die mittlere Hohe der Messstelle
iber dem Boden, die Exposition der Stammkiivetten, die Lingsorientierung der Aste und ihr
Abweichungswinkel von der Horizontalen angegeben. (Sy = Stdmme, an denen die Atmung im
vertikalen Profil untersucht wurde).

Solling Stimme S Stimme S,, Héhenprofil und
Exposition an einem Stamm

Kiivette Nr.| S1 | S2 | S3 | S4 | S5 | S6 | Sy7 | Sv8 | S\9 |Sy10|Sy11|Sy12
Baum Nr.| B57 | B58 | B97 |B124|B119|B132|B140|B140 |B140 |B140 |B140|B140
Durchmesser (cm)| 46 | 47 | 55 | 47 | 41 | 47 | 40 | 40 | 33 | 33 | 30 | 30
Héhe (m)] 25 | 2 2 2 2 2 |13 |15 |75 | 7.5 |13.00{13.20
?)
)

Oberflache (m?)] 0.11 | 0.11 {0.103[0.109{0.112{0.110[0.060|0.060|0.061|0.061{0.061{0.061
Volumen (m®x 10°) 12.7 | 12.9 | 14.2| 129|116 | 128]| 60 | 60 | 51 | 51 | 46 | 4.6
Orientierung| N N N N N N N S N S N S

Aste Grobwurzeln
Kivette Nr.| A1 | A2 | A3 | A4 | A5 | A6 | G1 | G2 | G3 | G4 | G5 | G6

Baum Nr.| B68 | B68 | B89 | B89 |B140|B132| B34 | B41 | B18 | B59 |B140|B132
Durchmesser (cm)| 71 | 59 | 60 | 3.0 | 37 | 92| 35|23 | 10| 70 | 34 | 38
Oberflache (m?)[0.114(0.091/0.088|0.041{0.053(0.148/0.042|0.031|0.012{0.120{0.046 {0.055
Volumen (m®x 10°)[ 2.02 | 1.35 | 1.31 | 0.31 | 0.48 | 3.41 | 0.37 | 0.18 | 0.03 | 2.10 | 0.39 | 0.51

—_ | = —

Héhe (m)| 24 | 21 |21.5| 22 19 21

Orientierung| - S N O |sw | W

Winkel (°)] 90 30 | 45 0 0 30
Kronenposition| 3 2 3 3 1 1
Kronenvolumen| 3 2 2 1 3 2

Tab. 3 b: Kenndaten der Dauermessstellen im Géttinger Wald, Erlduterungen wie Tab. 3 a.

Géttinger Wald Stamme S 2*;";‘:,2}‘; S, Hohenprofil und
Kivette Nr.] S1 | S2 | S3 | S4 | S5 | S6 | Sy7 | S\8 | S\9 [Sy10|Sy11|Sy12
Baum Nr.| B1 B2 | B3 | B4 | B5 | B6 | B12 | B12 | B12 | B12 | B12 | B12
Durchmesser (cm)] 52 50 48 61 47 44 50 50 41 41 34 34
Hohe (m)| 1.8 2 2 13 (18 |15 |15 [ 15| 97 | 97 |16.3]|16.3
Oberflache (m2) 0.109|0.113|0.116(0.109|0.102{0.115]0.059(0.059|0.060|0.060{0.061|0.061
Volumen (m®x 10°)| 14.1 | 14.0 | 140|166 |12.0|126| 73 | 7.3 | 6.1 | 6.1 | 51 | 5.1
Orientierung| N N N N N N S N S N S N
Aste Grobwurzeln
Kivette Nr] A1 | A2 | A3 | A | A5 | A6 | G1 | G2 | G3 | G4 | G5 | G6
Baum Nr.| B97 | B97 | B97 | B1 B2 | B2 | B10 | B11 | B1 B2 B B
Durchmesser (cm)| 3.1 | 3.1 | 58 | 49 | 75 | 43 | 43 | 21 | 38 | 93 | 3.7 | 21
Oberflache (m 2) 0.052(0.044(0.096{0.086(0.130{0.064]0.071|0.033|0.062|0.158(0.054 {0.030
%)
)

Volumen (m*x 10°)] 0.38 | 0.32 | 1.23 | 0.96 | 2.11 | 0.62 ] 0.70 | 0.17 | 0.54 | 3.03 | 0.46 | 0.15
Hohe (m)|28.75| 28 [26.5| 27 | 26 | 32
Orientierung] SO | NO | SO S w 0
Winkel (°)] 30 | 45 | 30 | 45 | 30 | 30
Kronenposition| 3 3 2 3 3 3
Kronenvolumen| 1 2 2 3 3 2
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3.1.6 Berechnung der Atmungsraten

Der Infrarotgasanalysator misst die CO,-Konzentration als molare Konzentration (mol / Gesamt-
volumen), da die Infrarotabsorption des Messgases direkt von der Zahl der CO,-Molekiile in der
Messzelle des Analysators abhédngt. Fiir die Angabe der CO,-Konzentration als Molenbruch (ppm,
bzw. pmol/mol) wird das Gasvolumen in der Messzelle des Analysators mittels der
Zustandsgleichung fiir ideale Gase (1) in die Stoffmenge umgerechnet:

gz XV
) RgxT

Es sind P der Druck, V das Volumen der Messkammer des Analysators, Rg die allgemeine Gaskon-
stante (8.314 Jmol'K™"), T die absolute Temperatur des Messgases im Analysator. Der Luftdruck in
der Messkammer des Analysators wurde dabei dem Umgebungsluftdruck gleichgesetzt, der mit
einem externen elektronischen Drucksensor erfasst, an den IRGA iibermittelt und intern verrechnet
wurde. Der Analysator gab die CO,-Konzentration somit in der Einheit ppm bzw. pmol mol" aus.
Die von den Massenflussmessern erfasste Flussrate ist der durchstromenden Menge von Luftmole-
kiilen direkt proportional und wird in der Einheit Normliter min™ (NL, bei Standarddruck = 101300
Pa und Standardtemperatur = 273.14 K) ausgegeben. Eine Druck- und Temperaturkorrektur war
somit nicht notwendig, so dass die Flussrate entsprechend der Zustandsgleichung fiir ideale Gase
(1) linear in die molare Flussrate f (mol s umgerechnet werden konnte (2) :

() f(mol s™) = Flussrate (NL min™") x 7.434 x 10™*

Die CO,-Abgabe pro Kiivette und Zeiteinheit ergab sich aus dem Produkt der molaren Flussrate f
der Luft, die zur Kiivette gepumpt wurde und der Differenz der CO,-Konzentrationen von Mess-
und Referenzkanal. Bezogen auf die Oberfldche, das Volumen oder das Splintholzvolumen ergaben
sich die spezifischen Atmungsraten Ra, Ry und Ryspiin.

Bei der Oberflichen- und Volumenberechnung der Aste und Grobwurzeln wurde von einer Zylin-
derform und einem mittleren Umfang von drei Messungen (in der Mitte des Ast- bzw. Grobwurzel-
abschnitts und auf Hohe der Schlauchschellen) ausgegangen. Bei den Stimmen ergab sich das
Holzvolumen, dem die CO,-Abgabe in die Kiivetten zugeordnet wurde, aus dem Zylindervolumen
des Stammes auf Hohe der Kiivetten, das mit dem Verhéltnis zwischen dem von der Kiivette einge-
schlossenen Kreisausschnitt und dem Stammumfang multipliziert wurde. Das Splintholzvolumen
wurde nur fiir die Stimme als BezugsgroB3e verwendet und errechnete sich aus dem Hohlzylinder-
volumen, dessen Innenradius dem halben Kernholzdurchmesser entsprach. Die Splintholz-Kern-
holzgrenze wurde anhand der radialen Verldufe der TTC-Umsidtze im Holz ermittelt (vergl.
Kap. 3.2.4.2).

3.1.7 Das Messprogramm

Die Holzatmung wurde von Mérz 1997 bis November 1998 im Solling und bis Mérz 1999 im Got-
tinger Wald gemessen. Die Messung der Tagesginge der Atmungsraten und der Xylemtempe-
raturen erfolgte an jedem Standort und Kompartiment, d.h. an Stimmen (S), dem mit 6 Kiivetten
bestiickten Einzelbaum (Sy), Asten (B) und Grobwurzeln (CR) etwa einmal im Monat fiir mindes-
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tens zwei und maximal 14 Tage. Die ZuwachsmafBlbinder wurden wéhrend der Vegetationsperiode
etwa alle 2 bis 3 (5) Wochen, auBBerhalb der Vegetationsperiode alle 6 bis 12 Wochen abgelesen.

3.2 Begleitende Messungen

3.2.1 Temperaturmessung

Zur Messung der Xylemtemperaturen waren Thermistoren (NTC-Widerstinde 10 kQ 20 °C, Fa.
Siemens, Deutschland) 3 - 10 mm unter Oberflache in die duBleren 2 - 4 mm des Xylems einge-
bracht.

Die Messungen erfolgten im Xylem jeder der 18 in die Atmungskiivetten eingeschlossenen Holz-
proben eines Standortes. Aulerdem wurden zur Erfassung der vertikalen Temperaturverteilung an
jeweils einen Baum pro Standort 10 zusétzliche Temperaturfiihler installiert, die sich in verschie-
denen Hohen und jeweils in nordlicher und siidlicher Exposition befanden.

Neben der Messung der oberflichennahen Temperaturen wurde an einem Stamm im Solling der
Tagesgang der Holztemperaturen in unterschiedlicher Entfernung von der Stammoberfliche aufge-
zeichnet. Hierzu diente ein, aus einem 15 cm langen PVC-Rohr (D, =8 mm, D; =6 mm) beste-
hender Temperaturfiihler, in dem flinf Thermistoren in unterschiedlichen Abstinden eingebracht
und in Wirmeleitpaste eingebettet waren. Der Fiihler wurde 15 cm oberhalb einer Stammkiivette in
die durch eine Bohrkernentnahme entstandene Bohrung eingeschoben und hatte engen Kontakt zum
Xylemparenchym. Die Temperaturen wurden in einer Entfernung von 0.5 (entsprechend der Mess-
position in den Kiivetten), 1.5, 2.5, 6.5 und 12.5 cm von der Stammoberfldche gemessen.

Die Thermistoren waren iiber einen externen Relaismultiplexer (Campbell AM 416, Campbell
Scientific Inc., UK) an den Daten-Logger angeschlossen. Die Temperaturen wurden im oben
beschriebenen Messzyklus 16 mal in 30 bzw. 60 Minuten gemessen und der Mittelwert am Ende
jedes Zyklus gespeichert.

3.2.2 Messung des Holzzuwachses

Zur Bestimmung des Holzzuwachses der Probestellen wurden in unmittelbarer Ndhe zu den
Atmungskiivetten an Stimmen, Asten und Grobwurzeln hochauflésende ZuwachsmaBbinder zur
Umfangmessung installiert.

Bei den Stimmen waren seit Anfang 1996 ZuwachsmafBbiander aus Kunststoff mit einem geringen
Ausdehnungskoeffizienten installiert, die neben der m-Skala der forstlichen Biometrie mit einer
Noniusskala versehen waren. Diese erlaubte eine Ablesegenauigkeit von 0.25 mm. Bei den
Grobwurzeln und Asten bestanden die ZuwachsmaBbinder aus handelsiiblichem StahlmaBband mit
Zentimeterskala. Auch hier wurde durch das zusitzliche Aufbringen eines Nonius die Ablesege-
nauigkeit auf 0.1 mm erhoht. Zur Priifung dieser Methode wurde der Zuwachs an den Asten mit
zwel weiteren Verfahren aufgenommen. Bei einer zweiten Ausfiihrung von Zuwachsmafbiandern
wurde der Abstand zwischen zwei durch Einbringen von Messingnieten markierte Punkten mit
einer Zeigerschieblehre (Auflosung + 0.02 mm) gemessen. Die Abstandsmessung zwischen den
Nieten erfolgte nicht beriihrungsfrei, vielmehr wurde die Schieblehre an die Nieten angesetzt und
zusammengedriickt, wodurch sich das MaBband spannte. Nach dem Loslassen stellte das Maf3band
die Schieblehre auf den Ablesewert ein. Um den Fehler beim Ansetzen der Schieblehre zu
minimieren, wurde die Abstandmessung jeweils 10 mal wiederholt und die Ablesewerte gemittelt.
Dieses Verfahren hatte den Vorteil, dass sich die MalBBbiander nicht erst setzen mussten, sondern



26 3. Methoden

gleich nach der Installation eine Messung mit hoher Auflosung méglich war (VOGEL 1992). Bei
einigen Messstellen, die nur kletternd erreicht werden konnten, war diese Methode wegen der
Handhabung der Schieblehre technisch etwas problematischer. Fiir die Messung des Grobwurzel-
zuwachses war das Verfahren ungeeignet, da in den 20 bis 40 cm tiefen Gruben zwischen den oft
eng benachbarten Grobwurzeln nur selten ausreichend Platz zum Ansetzen der Schieblehre gewesen
waére.

An den sechs Asten im Géttinger Wald wurde schlieBlich der Durchmesser mit der Zeigerschieb-
lehre gemessen. Dafiir wurden je zwei um 90 ° versetze Punkte oberhalb und unterhalb der Kiivette
markiert. Der Mittelwert der vier Durchmesser wurde den Ergebnissen der anderen Verfahren
gegeniibergestellt.

Der Umfang- bzw. Durchmesserzuwachs errechnete sich aus der Differenz zwischen dem aktuellen
Messwert und dem mit der ersten Messung erhobenen Ausgangswert. Fiir die Berechnung des
Volumenzuwachses der Holzproben in den Kiivetten wurde dieser Zuwachs fiir die gesamte Lénge
der Probe angenommen und der bei der Installation der Kiivette ermittelte Umfang der Kiivette um
den entsprechenden Betrag erhoht. Der Volumenzuwachs ergab sich analog zum Durchmesser-
zuwachs aus der Differenz zwischen aktuellem und Ausgangsvolumen. Bei den Laboruntersuchung
wurden die Dichte und der Kohlenstoffgehalt des Xylems der Messstellen ermittelt (Kap. 3.2.4).
Mit diesen GroBen konnte schlieBlich die im Holzzuwachs gebundene Kohlenstoffmenge berechnet
werden.

3.2.3 Erginzende Messung der Holzatmung: ,,Punktmessungen*

Zur Untersuchung der Abhédngigkeit der Atmungsraten vom Stamm- und Astdurchmesser wurden
im Gottinger Wald an drei Terminen im November und Dezember 1998 mit kleinen Kiivetten und
einem mobilen CO,-Analysegerit Atmungsmessungen an einer grofleren Zahl von Stdmmen und
Asten durchgefiihrt.

Hierbei wurde das Kompakt-Minikiivetten-System CMS 400 (Fa. Walz, Effeltrich, Deutschland)
verwendet. Die CO,-Konzentrationen wurde mit Hilfe des integrierten IRGA (Fa. Leybol-Heraeus,
Hanau, Deutschland) im offenen System im Differenzverfahren ermittelt. Die zentrale Regel- und
Messeinheit war iiber Teflonschliuche mit einer lichtundurchlissigen PVC-Messkiivette (Innen-
mafle: Lange = 16.2 cm, Breite 9 cm, Hohe = 2 cm) und einem Referenzgefdll gleicher Grofie
verbunden. Zur Bestimmung der Oberflichentemperatur der Messpunkte war die Kiivette mit einem
Thermistor ausgestattet, der wihrend der Messung in engem Kontakt zur Rinde stand. Die Mess-
kiivette wurde gegen die Stamm- bzw. Astoberfliche mit einer Dichtung aus Zellkautschuk
abgedichtet, indem sie mit Spanngurten gegen die Dichtung gepresst wurde. Dieses Verfahren
ermoglichte ein zuverldssiges Abdichten sowie einen schnellen Wechsel der Messstelle und damit
eine hohe Zahl von Wiederholungsmessungen.

Durch ein Puffergefal (V = 20 1) wurde Umgebungsluft angesaugt und von der zentralen Regel-
einheit zur Mess- und Referenzkiivette geleitet. Der IRGA gab die Differenz der CO,-Konzen-
trationen zwischen Mess- und Referenzgas an. Fiir eine korrekte Erfassung der Konzentrations-
differenz stellten Masseflussregler der Steuereinheit sicher, dass die Flussraten von Mess- und
Referenzkanal gleich waren. Neben der CO;-Differenz wurden die Flussraten, die Oberflichen-
temperatur und der Probenumfang auf mittlerer Hohe der Kiivette registriert. Die Berechnung der
Atmungsraten, Volumina und Oberflichen erfolgte analog zu dem in Kap. 3.1.6 beschriebenen
Verfahren.
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3.2.4 Laboruntersuchungen

Die Laboruntersuchungen hatten einerseits das Ziel die biometrischen Daten mit Werten zur Méch-
tigkeit des Splintholzes, der Holzdichte und dem C-Gehalt zu ergdnzen. Aullerdem sollten die
Inhaltsstoffe bzw. der TTC-Umsatz Erkldrungsansitze flir die beobachtete Variabilitit der spezi-
fischen Atmungsintensitét liefern. SchlieBlich konnen GroBlen wie der Stickstoffgehalt des Holzes
geeignet sein, die Atmungsaktivitdt anderer Bestinde abzuschitzen.

3.2.4.1 Probenentnahme und -aufbreitung

Nach Abschluss der Atmungsmessungen im Mérz 1999 wurden den in die Kiivetten eingeschlos-
senen Sprossachsen fiir die Laboruntersuchungen Proben entnommen. An jeder Messstelle wurde
zunichst an drei Punkten mit einem Korkbohrer (D = 12 mm bei Stimmen und D = 8 mm bei Asten
und Grobwurzeln) Rindengewebe entnommen und anschlieend an den gleichen Positionen mit
einem Kernbohrer (D; = 5.2 mm) Holzbohrkerne gewonnen. Rindenstiicke und Bohrkerne wurden
sofort in Frischhaltefolie verpackt und fiir den Transport ins Labor bei 3 °C gekiihlt.

Die Bohrkerne und Rindenstiicke fiir den TTC-Test wurden unmittelbar nach der Entnahme fiir den
Test vorbereitet, diejenigen fiir die C/N-Analysen getrocknet (3 Tage bei 80 °C im Trockenschank)
und Proben fiir die Proteinanalyse bei -18 °C eingefroren.

Zur Bestimmung der Dichte der Rinde wurde das Volumen aus dem Innendurchmesser des Kork-
bohrers und der bei der Ernte registrierten Rindendicke berechnet. Die fiir den TTC-Test vorge-
sehenen Rindenproben wurden frisch gewogen und der Wassergehalt der Probe durch Bestimmung
des Frisch- und Trockengewichts an Teilstiicken der Probe bestimmit.

Die Holzproben fiir den TTC-Test und die C/N-Analyse wurden aus jeweils einem Bohrkern
gewonnen. Dazu wurde dieser in ca. 1 cm lange Teilstiicke aufgeschnitten, die in zwei ca. 7 bzw.
3 mm lange Stiicke geteilt wurden. Mit einer Zeigerschieblehre wurde die genaue Lénge und der
Durchmesser dieser Teilstiicke ermittelt und ihr Frischgewicht bestimmt. Zur Berechnung der
Holzdichte wurde das Trockengewicht der Proben vor der C/N-Analyse bestimmt. Das Trocken-
gewicht der Proben, an denen der TTC-Test durchgefiihrt wurden, wurde nach dem TTC-Test
bestimmt.

Fiir die Proteinanalysen wurden die Bohrkerne in ca. 10 mm lange Teilstiicke geschnitten,
vermessen, gewogen und zunéchst tiefgekiihlt zwischengelagert.

3.2.4.2 Der TTC-Test

Beim TTC-Test wird die Tatsache genutzt, dass in Wasser gelostes, farbloses
2,3,5 Triphenyltetrazoliumchlorid (TTC) aktiv von lebenden Zellen aufgenommen wird. Dort wirkt
es als Wasserstoffakzeptor, der sich leicht in die Redoxketten des Zellstoffwechsels einschaltet und
zu Triphenyltetrazolium-Formazan (TTF) reduziert wird. Das Endprodukt wird als stark geférbte
Kristalle in der Zelle akkumuliert (LARCHER 1969). Die Auswertung kann dann auf verschiedene
Weise erfolgen.

In Voruntersuchungen wurden an Bohrkernen von drei Stimmen die lebenden Zellen anhand des
TTF-Gehaltes sowie durch das Anfiarben der Speicherstirke (mit Lugolscher Losung) unter dem
Mikroskop identifiziert. Zur quantitativen Auswertung wurde der relative Flichenanteil der Mark-
strahlen im Tangentialschnitt und des Holzparenchyms im Radialschnitt mit einem Zeichen-
mikroskop auf Papier iibertragen. In Teilausschnitten der Markstrahlen und des Holzparenchyms
wurde der relative Anteil lebender Zellen an der Gesamtzellzahl ermittelt und mit deren relativen
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Anteil an der Fliche gleichgesetzt. Die Flachenanteile von Markstrahlen und Holzparenchym und
ihre Lebendzellgehalte wurden mit ihren Volumenanteilen gleichgesetzt, so dass der relative Anteil
lebender Zellen am Gesamtvolumen der Probe ermittelt werden konnte. Zur Identifizierung der
Splintholz-Kernholzgrenze wurden die Bohrkerne in 1 cm lange Teilstiicke unterteilt und Radial-
und Tangentialschnitte jedes dieser Teilstiicke untersucht. Die Ergebnisse bei der Ansprache
lebender Zellen erschienen jedoch zweifelhaft, weil nur ca. ein Drittel aller als vital betrachteten
Zellen sowohl TTF-Kristalle als auch Stirke enthielten. Die verbleibende Zellzahl enthielt entweder
TTF oder Starke. Die Verhéltnisse streuten stark und variierten selbst bei verschiedenen Priparaten
von einem 1 cm Teilstiick {iber einen weiten Bereich. Diese Unsicherheit rithrte vermutlich daher,
dass die gestreckten Zellen bei der Préparation angeschnitten wurden und dabei ungleichméBig in
der Zelle verteilte TTC-Kristalle und Amyloplasten in wechselnder Anzahl im Prédparat zu erkennen
waren. Wegen dieser methodischen Unsicherheiten wurden diese Voruntersuchungen nicht quanti-
tativ ausgewertet. Das Verfahren fordert auBBerdem einen erheblichen Zeitaufwand, so dass die
Bearbeitung des Holzes aller Messstellen mit einer radialen Auflosung von 1 cm mit dieser
Methode nicht moglich gewesen wire.

Der TTC-Test wurde daher leicht modifiziert nach dem von STEPONKUS & LANPHEAR (1967)
entwickelten Verfahren durchgefiihrt, bei dem das kristalline TTF mit Ethanol extrahiert und
photometrisch quantifiziert wird. Die frischen ca. 7 mm langen Proben der Bohrkernteilstiicke
wurden in 3 ml wéssriger Losung mit 0.6 % TTC und 0.5 % Propanol als Netzmittel gegeben. Um
ein optimales Infiltrieren in die Proben zu gewéhrleisten, wurde der Luftdruck iiber der Losung im
Exsikkator fiir 30 min auf 23 Millibar gesenkt. Die Holzproben wurden dann fiir 15 Stunden bei
30 °C im Wasserbad inkubiert.

AnschlieBend wurde die TTC-Losung dekantiert, die Proben mit destilliertem Wasser abgespiilt,
trockengetupft und in graduierte Reagenzgldser liberfiihrt, die mit Ethanol auf 5 ml aufgefiillt
wurden. Bei 80 °C fiir 20 min im Wasserbad konnte das TTF quantitativ aus den Zellen extrahiert
werden. Nach dem Abkiihlen wurde das Endvolumen ermittelt, die Losung tiber Faltenfilter filtriert,
das Filtrat geschiittelt und dessen Absorption im Photometer bei 530 nm gegen einen
Ethanolblindwert gemessen. Aus der Absorption konnte die TTF-Konzentration mit Hilfe einer
zuvor erstellten Eichreiche berechnet werden. Fiir die Eichreihe wurde aus einer 0.6 %-igen TTF-
Stammldsung eine Verdiinnungsreihe mit Konzentrationen von 0.3 — 60 mg TTF/I Ethanol herge-
stellt, deren Absorption ebenfalls bei 530 nm gemessen wurde. Aus der Eichreihe ergab sich fiir die
Konzentrationsberechnung folgende Gradengleichung:

3) [TTF] = 26.53 x Abss3 —0.01812 [mg I''], 1> = 0.99

Das Produkt aus dem Volumen der Ethanol-TTF Losung und der TTF-Konzentration ergab die
Gesamtmenge extrahierbaren TTF fiir jede Holzprobe.

3.2.4.3 Proteinanalyse

Die Bestimmung der Menge loslicher Proteine erfolgte photometrisch nach der Reaktion mit Folin-
Ciocalteus-Phenolreagenz (LOWRY 1951). Da phenolische Verbindungen wie Tannin, Lignin oder
Gerbsiduren einerseits Proteine binden oder deaktivieren, andererseits das Folin-Reagenz reduzieren
und damit die Proteinanalyse beeinflussen konnen, wurden sie mit unldslichem Polyvinylpoly-
pyrolidon (PVPP) gebunden (LOOMIS & BATTAILE 1966, LOOMIS 1969).
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Die tiefgekiihlten, 1 cm langen Bohrkernabschnitte (150 - 200 mg FG) wurden zunidchst zerkleinert
und unter fliissigem Stickstoff gemdrsert. Nach weitgehender Zerkleinerung des Gewebes wurde
unlosliches, gereinigtes PVPP im Gewichtsverhédltnis 1:1 zugegeben und griindlich im Mdrser
vermengt. Dazu wurden 2 ml Phosphatpuffer (75 mM, pH = 7.4) gegeben und das Auftauen der
Mischung im Morser abgewartet. Wéhrenddessen wurde das Probenmaterial weiter intensiv mit
dem Puffer und dem PVPP vermischt und schlieBlich quantitativ in Zentrifugenréhrchen tiberfiihrt.
Nach dem Zentrifugieren wurde der Uberstand fiir die Proteinanalyse abpipettiert.

Fiir die Bestimmung des Proteingehaltes wurden folgende Reaktionslosungen verwendet:

Losung A: 2 % Na,COs in 0.1 N NaOH

Losung B: 0.5 % CuSOy4 - 5 H,0 in 1 % Kalium-Natriumtartrat (in H,O)
Losung C: 100 ml Lsg. A + 2 ml Lsg. B (tdglich erneuert)

Losung D: Folin-Ciocalteus-Phenolreagenz : H,O im Verhiltnis 1 : 2

Bei der Analyse ist auf die genaue Einhaltung der erforderlichen Reaktionszeiten zu achten.
Zunéchst wurde zu 50 - 100 ul Puffer-Proteinlosung 1 ml der Losung C gegeben. Nach 15 min
wurden 100 pl der Losung D hinzu pipettiert und sofort geschiittelt. Die Absorptionsmessung
erfolgte nach 30 min am Photometer gegen einen Blindwert aus Pufferldsung und Folin-Reagenz.
Fiir die Berechnung der Proteinkonzentration wurde eine Eichreihe mit kristallinem Rinderserum-
albumin in Konzentrationen von 1.0 — 83.8 pg/ml in 1.2 ml Endvolumen erstellt, fiir die folgende
Beziehung mit Abs;s9 = Absorption bei 750 nm ermittelt wurde:

(4) log [Protein] = 1.064 x log Abs7so + 1.928

Aus der Konzentration und dem Endvolumen des Versuchsansatzes (1150 - 1200 pl) wurde die
Menge 16slichen Proteins in jeder Holzprobe berechnet.

3.2.4.4 C/N-Analysen

Die ca. 3 mm langen Bohrkernabschnitte wurden bei 80 °C bis zur Gewichtskonstanz getrocknet
und ihr Trockengewicht ermittelt. Wegen der geringen Probenmenge wurden die Proben nicht
gemahlen, sondern mit einer Rasierklinge in Stiicke mit einer Kantenldnge unter 1 mm zerteilt.
Nach dem Einwiegen einer Probenmenge von ca. 8 mg in Zinnkapseln wurden die Stickstoff- und
Kohlenstoffgehalte im C/N-Analysator (Nitrogen/Carbon NA1500, Fa. CARLO ERBA
STRUMENTIAZONE, IT) bestimmt. Dabei werden die bei der Verbrennung der Proben ent-
stehenden Gase CO, und N, gaschromatographisch getrennt und quantitativ analysiert. Die rela-
tiven Gewichtsanteile von Stick- und Kohlenstoff ergeben mit der Einwaage multipliziert den
Gehalt in Milligramm.

3.2.4.5 Berechnung der Gehalte an Inhaltsstoffen fiir Stamm-, Ast- und Grobwurzel-
abschnitte in den Atmungskiivetten

Durch die nach Holztiefe differenzierten Analysen war es einerseits moglich, die radiale Verteilung
der Stoffgehalte und der umgesetzten TTC-Menge zu untersuchen, andererseits konnte der Gesamt-
gehalt bzw. die Gesamtmenge umgesetzten TTC von jeder in den Messkiivetten eingeschlossenen
Probe berechnet werden.
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Die Analysenwerte wurden auf das Volumen der analysierten Bohrkernteilstiicke bezogen. Das
Volumen, das die Probe in der jeweiligen Holztiefe repriasentierte, errechnete sich als Hohlzylinder
mit einer Dicke, die sich aus der Lénge des Bohrkernteilstiicks ergab und dem AufBlenradius, der aus
dem Abstand des Teilstiicks von der Organoberfliche und dem Gesamtradius der Atmungsprobe
bestimmt wurde. Bei den Stimmen wurde das Volumen des Hohlzylinders analog zur Berechnung
des Probenvolumens mit dem Verhiltnis zwischen dem von der Kiivette eingeschlossenem Kreis-
bogen und dem Stammumfang multipliziert (Kap. 3.1.6). In die Berechnung der TTC-Umsétze und
C/N-Gehalte ging die Gesamtldnge der Bohrkernteilstiicke ein, von denen jeweils ein Teil fiir den
TTC-Test und die C/N-Analyse verwendet wurden (Kap. 3.2.4.1).

Die Summe der Stoffgehalte jeder Rinden- und Holzschicht ergab den Gesamtgehalt der Atmungs-
probe, mit dem die CO,-Abgabe ins Beziehung gesetzt werden konnte.

3.3 Das Holzvolumen und die Holzoberflache der Bestande

Um die spezifischen Atmungsraten auf Bestandesebene hochzurechnen sind neben Informationen
zur rdumlichen Variabilitdt der Atmung auch detaillierte Kenntnisse liber die Menge und die
Verteilung der Biomasse, des Volumens und der Oberfliche auf die verschiedenen Organe und
Durchmesserklassen erforderlich.

Wihrend das Derbholzvolumen (D > 7 cm) von Baumen und Waldbestdnden mit hoher Genauigkeit
anhand dendometrischer Verfahren aus BHD und Baumhohe ermittelt werden kann, sind die Infor-
mationen zur Bestimmung des Reisigvorrats (D <7 cm) weniger umfangreich und beschrianken sich
in der Regel auf Masseangaben (fiir die Buche sieche: BURGER 1939, 1949, HELLER &
GOTTSCHE 1986, HAGEMEIER 2002). Damit geht bereits die Berechnung des Gesamtvolumens
eines Baumes {iiber die Standardverfahren der Forstertragskunde hinaus. Soll schlieBlich die
rdumliche Variabilitdit und die Durchmesserabhéngigkeit der spezifischen Atmungsrate bei der
Hochrechnung Beriicksichtigung finden, ist aulerdem die Differenzierung der Holzvolumina auf
die zwei Durchmesserklassen Derbholz und Reisig nicht ausreichend fein abgestuft.

Zur Bestimmung des gesamten Volumenvorrates der untersuchten Bestéinde und seiner Verteilung
auf verschiedene Durchmesserklassen wurden Standardverfahren zur Berechnung der Derbholz-
volumenvorrédte mit allometrischen Beziehungen kombiniert. Diese ergaben sich aus der differen-
zierten Auswertung der Erntedaten von Buchen, die im Rahmen des Solling-Projektes erhoben
wurden (HELLER & GOTTSCHE 1986, H. HELLER, pers. Mitteilung).

3.3.1 Bestimmung des Derbholzvolumens

Die fiir die Berechnung des Derbholzvolumens (D > 7 cm) der einzelnen Bidume im Folgenden be-
schriebene Vorgehensweise ist eng an das von Nagel (1999) beschriebene Verfahren angelehnt.

Als Datengrundlage standen Erhebungen der Niedersdchsischen Forstlichen Versuchsanstalt zur
Verfligung, die auf den Untersuchungsfliachen in langjdhrigen Beobachtungsreihen alle 3 bis 5 Jahre
den BHD und die Baumhohe ermittelt. Die in Kap 4.3 beriicksichtigten Messungen erfolgten 1996
im Gottinger Wald auf einer Fldche von 0.31 ha wobei der BHD von 69 und die H6he von 38
Buchen gemessen wurde. Auflerdem wurden entsprechende Gréf3en von 11 Baumen anderer Arten
(Kap. 2.4) erfasst. Die Erhebungen fiir den Bestand im Solling waren aus dem gleichen Jahr und
umfassten den BHD von 212 und die Hoéhen von 37 Buchen.
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Das Derbholzvolumen eines Baumes errechnete sich nach:
Q) Vd :A1.3xHde

mit A;3 = Stammquerschnittfliche in 1.3 m Hoéhe (m?%), H = Baumhéhe (m) und Fq = Derbholz-
formzahl der Buche, die nach Gleichung (7) ermittelt wurde.
Die Hohe derjenigen Biumen, von denen Messwerte vorlagen, ging direkt in die Berechnung von
Formzahl und Derbholzvolumen ein. Die Hohen der iibrigen Bdume wurde anhand von bestandes-
spezifischen Hohenkurven aus dem BHD ermittelt. Dazu wurden unter Verwendung verschiedener
Modellfunktionen (SCHMIDT 1967, NAGEL 1999) Hohenkurven im iterativen Verfahren an die
gegen den BHD aufgetragenen Baumhohen angepasst und nach den Kriterien von NAGEL (1999)
diejenige Funktion ausgewdhlt, mit der die Baumhohe am besten beschrieben werden konnte. Fiir
die Messdaten der beiden Buchenbestinde von 1996 wurde die Gleichung nach Peterson (6)
verwendet:

3
©) H=13+ (ﬂj

y0+axBHD

Die Derbholzformzahl Fy jeder Buche wurde aus dem BHD (in cm) und der Baumhohe (m) nach
der von BERGEL (1973) empirisch ermittelten Gleichung errechnet:

118.18779

@) F,=04039 -——— +4-2X10_6XBHD2+1'1267
BHD

+0.0017335x H

3.3.2 Der relative Volumenanteil verschiedener Durchmesserklassen

Zur Untersuchung der Verteilung des Volumens auf die verschiedenen Stamm- und Astdurchmesser
der Bestinde wurden die im Rahmen des Solling-Projektes 1967 und 1968 erhobenen Daten von 29
fraktioniert geernteten Buchen mit Brusth6hendurchmessern von 6 bis 39.5 cm ausgewertet.

Bei der Ernte wurde das Derbholz in Stiicke von jeweils 1 m Linge zerségt und der obere und
untere Durchmesser festgehalten. Teilstiicke von 10 cm Lénge wurden zur Ermittlung des Frisch-
und Trockengewichts zunédchst gewogen, bei 110 °C bis zur Gewichtskonstanz getrocknet und
erneut gewogen. Das Reisig jeden Baumes (D < 7 cm) wurde sieben Durchmesserklassen (Klassen-
breite = 1 cm) zugeordnet. Jeder Ast wurde in Teilstiicke mit Durchmessern von 7 - 6, 6 - 5, .. und
D < lcm aufgeteilt und die Lange aller Teilstiicke fiir jede der Durchmesserklassen registriert.
Zusitzlich lagen die Daten eines im Gottinger Wald 1996 gefillten Baumes (BHD = 52 c¢cm) vor,
der noch im gleichen Jahr vermessen wurde. Dabei wurde am Stamm und an den Asten in Abstin-
den von 1.5 bis 2.0 m der Durchmesser ermittelt und zusammen mit der Lange des jeweiligen Teil-
stiicks festgehalten. Bei Asten mit einem Durchmesser unter 3 cm wurde zunichst nur der Durch-
messer in einer Entfernung von 5 - 10 cm vom Ansatz ermittelt. Achtzehn dieser Aste aus allen
Hoéhenstufen der Krone wurden spiter im Labor detailliert vermessen. In Teilstiicke geschnitten,
wurde deren Lénge sowie der groBite und kleinste Durchmesser ermittelt und das Volumen dieser
Teilstiicke berechnet. Allometrische Beziehungen zwischen dem Ansatzdurchmesser der Aste und
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den auf zwei Durchmesserklassen (3 cm > D >1 cm und D < 1cm) verteilten Volumina wurden zur
Berechnung des Volumens der nicht vermessenen Aste verwendet.

Im Rahmen der vorliegenden Untersuchung wurden die Volumina aller ausgemessenen Teilstiicke
der 30 Buchen aus den Léngen- und Durchmesserangaben als Kegelstumpf neu berechnet. Der
Mittelwert der Durchmesser diente der Zuordnung dieser Tab. 4: Grenzen der Holzdurch-
Teilvolumina zu den verschiedenen Holzdurchmesserklassen messerklassen 1 — 7.

(Tab. 4). Diese wurden aufsummiert und mit dem
Gesamtholzvolumen des Baumes ins Verhiltnis gesetzt. Die

Durchmesser- Klassengrenze

klasse (cm)
Volumenanteile der Durchmesserklassen 2 bis 7 standen in DKI. 1 D >40
Beziehung zum BHD und lieBen sich durch nichtlineare DKI. 2 402D >25
Beziehungen beschreiben. Der Volumenanteil —dieser DKI. 3 252D >15
Durchmesserklassen konnte so fiir jeden Einzelbaum gi:;’ 1? i [D) :;
bestimmt und der Anteil der Durchmesserklasse 1 mit DKI. 6 35D >1
D > 40 cm aus der Differenz zwischen 100% und der Summe DKI. 7 12D
der Anteile der Durchmesserklassen DKI 2-7 ermittelt
werden.

3.3.3 Berechnung der ober- und unterirdischen Holzvolumina und -oberflichen der
Bestinde

Fiir jeden Baum des Bestandes wurde aus BHD und Hohe das Derbholzvolumen nach Gleichung
(5) und dessen relativer Anteil am Gesamtvolumen (Kap. 3.3.2) berechnet. Das Gesamtvolumen des
Baumes ergab sich dann aus dem Quotienten von Derbholzvolumen und seinem relativen Anteil am
Gesamtvolumen. Die allometrischen Beziehungen zwischen den Volumenanteilen der einzelnen
Durchmesserklassen und dem BHD erlaubten die Verteilung des Gesamtvolumens eines Baumes
auf die sieben Durchmesserklassen. Die oberirdische Biomasse des Bestandes pro Hektar entsprach
der Summe der Teilvolumina aller Baume.

Ausgehend von den Volumenvorridten der Durchmesserklassen 1 bis 7 konnte nun auch die Holz-
oberfliche abgeschitzt werden. Hierfiir wurde die Gesamtlinge aller Aste bzw. Stimme jeder
Durchmesserklasse unter Verwendung der den Klassengrenzen entsprechenden minimalen und
maximalen Radien und der Formel fiir Kegelstiimpfe berechnet. Die Oberfldche der jeweiligen
Durchmesserklasse entsprach dem Produkt aus der Gesamtldnge aller Achsen und dem mittleren
Umfang der Klasse.

Fiir die Ermittlung der unterirdischen Biomasse lagen Daten von vier Buchen vor, deren Wurzel-
massen ebenfalls im Rahmen des Solling-Projektes ermittelt (HELLER & GOTTSCHE 1986, H.
HELLER, pers. Mitteilung) und den Durchmesserklassen D> 10 mm, 10>D>5mm und
D <5 mm, zugeordnet wurden. Die Volumina der Grobwurzeln wurden aus den Trockengewichten
und der im Rahmen der Laboruntersuchungen bestimmten Grobwurzeldichte (Kap. 3.2.4.1) ermit-
telt. Das Volumen der Grobwurzeln wurde fiir jeden Baum mit Hilfe einer allometrischen Bezie-
hung zwischen BHD und Wurzelvolumen ermittelt und ebenso wie die oberirdischen Vorréte fiir
den Bestand aufsummiert. Das Gesamtvolumen der Grobwurzeln konnte nach Ergebnissen von
CONERS (1996) zu 37 % den Wurzeln mit Durchmessern von 0.5 bis 2 cm und zu 63 % den 2 bis
10 cm starken Wurzeln zugeordnet werden.
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3.4 Auswertung der Atmungsraten

Grundlegendes Ziel dieser Untersuchung war es, im Rahmen der Bilanzierung des Kohlenstoft-
haushalts der Buchenwilder Aussagen zum jéhrlichen Kohlenstoffbedarf der verholzten Organe zu
machen. Dabei sollte der Bedarf fiir die Erhaltung der lebenden Biomasse sowie die Kosten fiir den
Zuwachs von Rinden- und Holzparenchym ermittelt werden. Dazu mussten die Werte der diskonti-
nuierlichen Atmungsmessungen zeitlich und rdumlich interpoliert werden.

Die Atmung als enzymkatalysierte Reaktion steigt bei schnellen Temperaturdnderungen exponen-
tiell mit der Temperatur an. Die Temperatur-Reaktionsgeschwindigkeits-Beziehungen kann durch
die als Arrheniusfunktion bezeichnete Gleichung (8) beschrieben werden:

8) R= exp(c —AHa /(Rg X T))

Dabei sind R die Atmungsrate, Rg die allgemeine Gaskonstante und T die absolute Temperatur in
Kelvin. Die Skalierungskonstante ¢ und die Aktivierungsenergie AHa beschreiben den Verlauf der
Temperaturbeziehung der als Einschritt-Reaktion betrachteten Atmungsreaktionen (MORTIMER
1987).

Ebenso gebriuchlich ist die Beschreibung der Temperaturabhidngigkeit der Atmung geméif der
RGT-Regel von VAN'T HOFF (LARCHER 1994), die ebenfalls eine exponentielle Anderung der
Reaktionsgeschwindigkeit mit der Temperatur beschreibt. Die Erhohung der Reaktionsgeschwin-
digkeit bei einer Temperaturerhbhung um 10 °C wird durch den Temperaturkoeffizienten Qo
ausgedriickt. Die aktuelle Atmungsrate R bei der Temperatur T 1dsst sich gemdB der Gleichung:

® R=Rgx Q1[0T1_OTSj

aus der Atmungsrate Rg bei der Bezugstemperatur Ts und dem Temperaturkoeffizienten Qi
beschreiben.

Die Temperaturabhédngigkeit der Atmungsraten jeder Messkampagne und jeder Kiivette wurde
analysiert, indem Modellfunktionen nach Gleichung (8) angepasst und die Parameter ¢ und AHa
bestimmt wurden. Zur Beurteilung der Qualitit der Kurvenanpassung dienten das Bestimmt-
heitsmaB r? und die Irrtumswahrscheinlichkeit P (LOZAN 1992). AuBBerdem wurde fiir jeden dieser
Datensétze nach Gleichung (10) der Q;o-Wert aus der Steigung der Auftragung von log;o R gegen
die Temperatur in °C berechnet (ATKIN et al. 2000):

(10) Qlo — IO(IOBteigung)

Das Zwei-Komponenten-Modell der Atmung

Schon JOHANSSON (1933) weist darauf hin, dass der Anstieg der Holzatmung wéhrend der
Vegetationsperiode nicht allein auf die Temperaturabhingigkeit der Atmung zurlickzufiihren ist.
Vielmehr besteht neben dem ganzjdhrigen Energiebedarf fiir den Erhaltungsstoffwechsel der
lebenden Zellen ein zusitzlicher Bedarf fiir den Aufbau neuer Biomasse. JOHANSSON (1933)
differenziert die Gesamtatmung in die funktionellen Komponenten ,.dormant respiration* und
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Lwproductive respiration®. Dieser Unterscheidung entspricht auch das von McCREE (1970) fiir krau-
tige Arten vorgeschlagene Modell.

Dieses Zwei-Komponenten-Modell der Atmung wird seit Beginn der 80er Jahre auch wieder von
Studien zur Holzatmung aufgegriffen. Die Wachstumsatmung steht abhéngig von der chemischen
Zusammensetzung des neu gebildeten Gewebes in relativ festem Verhéltnis zum Biomassezuwachs.
Sie ist in dem Sinne temperaturunabhéngig, dass pro Einheit Kohlenstoff im Zuwachs unabhéngig
von den herrschenden Temperaturbedingungen die gleiche Kohlenhydratmenge veratmet wird. Die
Hohe der jahrlichen Wachstumsatmung l4sst sich aus dem Holzzuwachs ermitteln, wenn der respi-
rative C-Bedarf pro Einheit C im Zuwachs bekannt ist. (SPRUGEL & BENECKE 1991).

Die Erhaltungsatmung deckt den Energiebedarf, der fiir die Aufrechterhaltung der Lebensfunk-
tionen der ausdifferenzierten Zellen in Rinden- und Holzparenchym notwendig ist. Sie dndert sich
exponentiell mit der Temperatur und kann daher liber weite Bereiche variieren (sieche Kap. 5.3). Sie
kann insbesondere bei Bidumen mit ihrer hohen Biomasse einen erheblichen Anteil am gesamten
respirativen C-Bedarf ausmachen.

3.4.1 Berechung des Jahresgangs der Gesamtatmung an den Messstellen

Die Berechnung der Jahresgidnge der Atmungsraten erfolgte separat fiir jede einzelne Messstelle aus
deren sich saisonal dndernden Temperaturbeziehungen und den Luft- bzw. Bodentemperaturen. Die
Klimadaten beider Standorte wurden vom Institut fiir Bioklimatologie der Universitidt Gottingen in
stiindlicher Auflosung zur Verfiigung gestellt. Die Lufttemperaturen wurden als Hohenprofil in
I m, 2 m und dariiber hinaus alle 6 m bis in eine Hohe von 32 m (Solling) bzw. 40 m (G&ttinger
Wald) gemessen. Fiir die Stammatmung wurden die Lufttemperaturen des Stammraumes (1 —
16 m) und fiir die Astatmung die des Kronenraumes (16 —32 m) gemittelt. Die Bodentem-
peraturen wurden in 5 und 20 cm Tiefe erfasst und zur Berechnung der Grobwurzelatmung
gemittelt. Der zeitlichen Anderung der Reaktionsnorm der Atmung auf Temperaturinderungen
zwischen zwei Messkampagnen wurde dadurch Rechnung getragen, dass die Atmungsraten aus den
Temperaturfunktionen jeweils zweier aufeinander folgender Messkampagnen berechnet wurden.
Diese Raten wurden als Funktion der Zeit (in Tagen) fiir den aktuellen Zeitpunkt linear interpoliert.
Die aktuelle Atmungsrate Ryky,en errechnete sich also nach:

R — +(Rd+_Rd—)x(

aktuell — *Vd- d+ _ d_ aktuell

an -d_)

Dabei sind Ry und Rgy: die Atmungsraten, die mit den Temperaturfunktionen der dem aktuellen
Zeitpunkt vorausgehenden und folgenden Messkampagne fiir die aktuelle Temperatur berechnet
wurden. d; und d. sind der mittlere Tag der Messkampagnen als Tag des Jahres, dawen der Tag fiir
den Rauenn berechnet werden sollte.

Die Atmungsraten wurden nur dann nach Gleichung (8) berechnet, wenn die Temperaturbeziehung
der Atmung fiir die jeweilige Kampagne signifikant (P <5 %) war. Fiir Kampagnen, bei denen sich
keine signifikante Temperaturfunktion ergab, wurde die Atmungsrate nach Gleichung (9) berechnet.
Hierbei fand der mittlere Q¢ aller signifikanten Temperaturbeziehungen der jeweiligen Messstelle
Verwendung. Rs und Tgs entsprachen dem Mittelwert von Atmungsrate und Temperatur der frag-
lichen Messkampagne. Zur Bestimmung der téglichen CO,-Abgabe einer Messstelle wurde aus der
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fiir jede Stunde berechneten Atmungsrate die stiindliche CO,-Abgabe berechnet und die 24
Stundenwerte eines Tages aufsummiert.

3.4.2 Differenzierung der Gesamtatmung in die Teilkomponenten Erhaltungs- und
Wachstumsatmung

Die Differenzierung der Gesamtatmung ihre Komponenten Erhaltungs- und Wachstumsatmung
erfolgte in der vorliegenden Untersuchung nach der ,,mature tissue “-Methode. Dabei wird die
Atmung, die in Phasen gemessen wird, in denen kein Radialzuwachs stattfindet, allein der Erhal-
tungskomponente zugeordnet. Vereinfachend wird angenommen, dass die Erhaltungsatmung bei
gegebener Temperatur im Jahresverlauf konstant ist. Das bedeutet auch, dass sich der Q;o-Wert im
Jahresverlauf nicht dndert und so der Jahresgang der Erhaltungsatmung aus einer einheitlichen
Temperaturfunktion berechnet werden kann.

In der vorliegenden Studie wurde die Temperaturfunktion der Erhaltungsatmung fiir jede Messstelle
bestimmt, indem 4 bis 5 Temperaturantwortkurven verschiedener Messkampagnen gemittelt
wurden. Die Messwerte stammten jeweils aus Phasen, in denen kein Radialzuwachs beobachtet
wurde. Es wurden auBerdem gezielt solche Temperaturantwortkurven ausgewdhlt, die einen
niedrigen Ordinatenabschnitt sowie einen niedrigen bis mittleren Q;o-Wert besallen. Eine subjektive
Auswahl war deshalb notwendig, weil sich bei den Messungen wéhrend des Winterhalbjahres oft
iiberhohte Q;o-Werte ergaben. Hohe Temperaturkoeffizienten wurden hiufig bei nur sehr geringen
Temperaturamplituden ermittelt, wobei messtechnisch bedingt streuende Atmungsraten in einer
zufdlligen Beziehung zu den wenig variierenden Temperaturen standen. Die Beriicksichtigung
solcher Temperaturfunktionen bei der Berechnung der Erhaltungsatmung hétten bei hoheren
Temperaturen im Sommer zu iiberhdhten Atmungsraten gefiihrt.

Fiir die mittlere Temperaturfunktion wurden die Parameter ¢ und AHa bestimmt und der Jahresgang
der Erhaltungsatmung aus den stiindlich gemessenen Temperaturen berechnet. Die Wachstums-
atmung ergab sich aus der Differenz zwischen den berechneten Tagessummen von Gesamt- (Kap.
3.4.1) und Erhaltungsatmung.

3.4.3 Riumliche Hochrechnung auf Bestandesebene

Zur Hochrechnung der Atmungsrate auf Bestandesebene wurden die berechneten Tagessummen der
spezifischen Ast-, Stamm- und Grobwurzelatmung mit dem Volumen bzw. der Oberfliche der
sieben verschiedenen Durchmesserklassen pro Hektar (bzw. m® Bestandesgrundfldche) multipli-
ziert. AnschlieBend wurde die Atmung aller Durchmesserklassen zur Tagessumme der oberir-
dischen bzw. gesamten Holzatmung des Bestandes aufsummiert.

Dabei wurden die Atmungsraten der verschiedenen Kompartimente den Durchmesserklassen in
unterschiedlicher Weise zugeordnet. Im einfachsten Ansatz errechnete sich die Holzatmung des
Bestandes Rgiang nach:

RV,B + RV,S

(12’) RStand = RV,B X Z VDKI.5—7 + X VDKI.4 + RV,S X z VDKI.1—3 + RV,CR X VCR

Hierbei sind Ry die volumenbezogenen Atmungsraten von Asten (B), Stimmen (S) und Grobwur-
zeln (CR) und Vpgii.i die Volumina der Durchmesserklassen 1 bis 7 des oberirdischen Holzvor-
rates und Vcr das Grobwurzelvolumen.
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Sollte dariiber hinaus die durch eine Funktion beschriebene Durchmesserabhéngigkeit der
Atmungsraten beriicksichtig werden, so wurden mit dieser Funktion zunéchst die Atmungsraten flir
den mittleren Durchmesser jeder Holzdurchmesserklasse berechnet. Das Verhiltnis zwischen diesen
Raten und der mittleren Atmungsrate des fraglichen Kompartiments eines Standortes entsprach
einem konstanten Korrekturfaktor kpg;; ;. ;, der in die Berechnung der Atmungsrate jeder Durch-
messerklasse einging. Beispielsweise wurde die Durchmesserabhingigkeit der Astatmung nach:

(13) RReisig = ZRV,B X kDKl.i X VDkl.i

i=5-7

bei der Berechnung der Reisig-Atmung der Bestéinde beriicksichtigt. Zur Priifung des Einflusses des
gewdhlten Extrapolationsverfahrens auf das Ergebnis der Holzatmung der Bestinde wurden die
Holzoberflache und das Volumen als Bezugsgroflen und Durchmesserbeziehungen der spezifischen
Atmungsrate verwendet. Auf welcher Datengrundlage die Berechnungen im Einzelfall basieren, ist
in den jeweiligen Abschnitten der Ergebnis- und Diskussionskapitel dargestellt.

3.5 Statistische Auswertung

Die Berechnung der Parameter der Temperaturantwortkurven ¢ und AHa erfolgte unter Anwendung
der Gleichungen (14) und (15) (Y. KNYAZIKHIN, pers. Mitteilung) nach der Methode der
kleinsten Abweichungsquadrate ebenso im analytischen Verfahren wie die Ermittlung des
BestimmtheitsmaBes 1 und der t-Statistik (LOZAN 1992) der Temperaturfunktionen:

:(zlnszle_zh’TRz;j
o{zhei(E;))

R _Is IR
(15) AHa=-—"T _n"=T x

Se(2h]

(14) ¢

Rg

Dabei sind R die Stundenwerte der Atmungsraten, T die Stundenwerte der absoluten Temperatur in
K, n die Anzahl der Wertepaare und Rg die allgemeine Gaskonstante.

Zum Vergleich linearer Regressionsfunktionen wurden die zu vergleichenden Datensétze mit einem
paarweisen t-Test auf Unterschiede der Steigung und des Achsenabschnitts getestet. Unterschieden
sich Steigung oder Achsenabschnitt signifikant voneinander(P < 0.05), wurden auch die Regres-
sionsgeraden als verschieden betrachtet (LOZAN 1992).

Stichproben, die nach dem Shapiro-Wilk-Test normalverteilt waren (P> 0.1), wurden mit einer
einfaktoriellen Varianzanalyse daraufhin getestet, ob der Einfluss der unabhingigen Variablen
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signifikant ist und einem Mittelwertsvergleich fiir unbalancierte, unabhidngige Stichproben nach
Scheffé unterzogen.

Mehr als zwei nicht normalverteilte Stichproben wurden mit einem Kruskal-Wallis-Test auf signifi-
kante Unterschiede getestet. Der Vergleich zweier Stichproben erfolgte dann mit dem U-Tests nach
Mann & Whitney. Die Tests wurden mit dem Computerprogramm SAS (Statistical Analysis
System, SAS Institute Inc., Cary, NC, USA) durchgefiihrt.

Soweit nicht anders vermerkt werden in den Abbildungen und Tabellen das arithmetische Mittel
und die Standardabweichung angegeben.
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4 Ergebnisse

Mit dem Ziel, den Kohlenstoffbedarf fiir den Atmungsstoffwechsel der verholzten Kompartimente
beider untersuchten Bestinde zu berechnen, wird im Folgenden zunéchst die Variabilitdt der
Atmung im zeitlichen Verlauf auf Ebene von Tages- und Jahresgdngen dargestellt. Anschliefend
wird die rdumliche Variabilitit innerhalb der Kompartimente, der Individuen und zwischen den
Standorten untersucht. Die Berechnung der Biomassevorrite und ihrer Verteilung auf die Kompar-
timente sowie innerhalb derselben erginzt die Datengrundlage, mit der schlielich die Atmungs-
raten auf Bestandesebene ermittelt werden.

4.1 Die Variabilitit der Holzatmung im zeitlichen Verlauf

Um ein Bild iiber die Datengrundlage fiir alle spiteren Betrachtungen zu geben, werden zunéchst
typische Tagesverlidufe der CO-Abgabe von Asten, Stimmen und Grobwurzeln und der Einfluss
biotischer und abiotischer Faktoren untersucht.

Die quantitativen Betrachtungen der Atmung und ihrer Temperaturabhingigkeit erfolgen bei der
Darstellung des jahreszeitlichen Verlaufs.

4.1.1 Die Holzatmung im Tagesgang

Im Folgenden soll an ausgewihlten Beispielen ein Uberblick iiber typische Tagesverliufe der
Atmung verholzter Kompartimente gegeben werden. Zugunsten der Ubersichtlichkeit werden aus-
schlieBlich volumenbezogene Atmungsraten dargestellt. Als wesentliche Einflussgrofle der
Atmungsaktivitdt sind aulerdem die Xylem- und Lufttemperatur und zur weiteren Charakterisie-
rung der Witterung die photosynthetisch aktive Strahlung (PAR) im Tagesverlauf aufgetragen.

In Abb. 5 sind Tagesginge der Atmungsraten und der Xylemtemperaturen von Asten, Stimmen und
Grobwurzeln sowie der Lufttemperatur und der PAR verschiedener Messkampagnen aus den
Vegetationsperioden 1997 und 1998 dargestellt. Die Atmungsraten der Aste verliefen weitgehend
parallel zu den Xylemtemperaturen, wobei die minimalen Werte in den frithen Morgen- und Vor-
mittagsstunden erreicht wurden (Abb. 5 a). Atmungsraten wie Temperaturen stiegen am Vormittag
mit zunehmender Einstrahlung und Erwdrmung der Luft an. Beim wenig beschatteten Ast 4 war der
Anstieg der Atmungsrate am 31.08.97 gegeniiber der Temperatur um 2 h verzogert, wiahrend am
folgenden Tag beide Kurven zeitgleich anstiegen. Der Temperaturanstieg war wie der Anstieg der
Atmungsraten bei diesem Ast am Vormittag beider Tage deutlich steiler als bei den Asten 2 und 6,
so dass ausgehend von gleichen néchtlichen Temperaturen die Temperatur dieses Astes die der
anderen am Tag um bis zu 4 °C iiberstieg. Die maximalen Atmungsraten traten zeitgleich mit dem
Temperaturmaximum am Nachmittag zwischen 15:14 h (Ast4) und 17:30 h (Ast 6) auf und
erreichten bei Temperaturen von 27 (Ast 2 und 6) bzw. 29 °C (Ast4) Werte von 109.6 (Ast 2),
2449 (Ast4) und 41.6 pmol CO, m™ s (Ast 6). Ast 4 kiihlte nach Erreichen des Maximums
schneller ab und wies so um 18:00 h die gleiche Temperatur wie die Aste 2 und 6 auf. Wihrend der
Nacht kiihlten die Aste bis zum Erreichen des Temperaturminimums, dessen Niveau sich zwischen
den Messstellen nicht unterschied, weiter ab.

Die Atmungsraten folgten in der Nacht eng dem Temperaturverlauf. Sie sind mit r>-Werten
zwischen 0.92 und 0.98 sehr stark mit der Temperatur korreliert und lassen sich daher gut durch die
Arrheniusfunktion (8) beschreiben. Mit Ausnahme des zeitlich verzogerten Anstiegs der Atmungs-
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rate von Ast 4 am 31.08. kommt die sehr enge Temperaturbeziehung auch im zeitgleichen Erreichen

der Maxima und Minima von Temperatur und Atmungsrate zum Ausdruck.
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Abb. 5 a - ¢: Tagesgidnge der Atmungsraten und Xylemtemperaturen, der Lufttemperatur
und der PAR sowie die Temperaturfunktionen der Atmungsraten von a: Asten (Solling,
August/Septemer 1997), b: Stimmen (Solling, Juni 1998) und c: Grobwurzeln (Gottinger
Wald, Mai 1997).

Wihrend bei den Asten die Amplitude der Xylemtemperatur unter dem Einfluss direkter Strahlung
die Amplitude der Lufttemperatur iibersteigen konnte, waren die Tagesgénge der Xylemtempera-
turen von Stdmmen (Abb. 5 b) gegeniiber der Lufttemperatur geddmpft. So verlief die Temperatur-
kurve des Stammxylems bei der Erwdrmung am Vormittag wie auch bei der Abkiihlung nach dem
Erreichen des Maximums am Nachmittag weniger steil als die der Lufttemperatur. Bei einer zeitli-
chen Auflésung von einer Messung pro Stunde war fiir die Temperatur des oberflichennahen
Xylems der Stimme keine zeitliche Verzogerung beim Erreichen der Tagesminimums und -maxi-
mums gegeniiber der Lufttemperatur zu erkennen. Die zeitlichen Verldufe der Atmungsraten
konnten ausgepragte Tagesgéinge zeigen (Stamm 3 und 2) oder wie bei Stamm 5 mit insgesamt
niedriger Atmungsaktivitit schwiichere tageszeitliche Anderungen aufweisen. Wie die Atmungs-
raten der Aste in Abb. 5 a verliefen auch die Atmungsraten der Stimme parallel zu denen der
Xylemtemperaturen, so dass die Tagesminima und -maxima beider Parameter etwa zeitgleich
erreicht wurden. Bei allen drei Stimmen sind die Temperaturbeziehungen hochsignifikant und im
gewihlten Beispiel mit r>-Werten zwischen 0.69 und 0.90 etwas weniger eng als bei den Asten. Bei
15 °C bleiben die Atmungsraten der Stimme 2, 3 und 5 mit Werten von 6.5, 10.1 und
5.7 umol CO;, m™s? deutlich niedriger als die der Aste mit 69.2 (Ast2), 82.3 (Ast4) und
18.9 umol CO, m™ s™ (Ast 6).

Der in Abb. 5 ¢ dargestellte Tagesgang der Grobwurzeln stellt insofern eine Besonderheit dar, als
dass Temperaturamplituden von iiber 10 °C nur zu Beginn der Vegetationsperiode bei unvollstdndig
geschlossenem Kronendach auftraten. AuBBerdem waren die Kiivetten nach der zu diesem Zeitpunkt
erfolgten Installation der ZuwachsmaBbander nicht wieder mit Aushub bedeckt worden, um einen
deutlichen Tagesgang der Temperatur und eine moglichst deutliche Temperaturantwort der
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Atmungsraten zu erhalten. Gegeniiber den Astkiivetten waren die Kiivetten der Grobwurzeln jedoch
nicht direkter Sonneneinstrahlung ausgesetzt.

Wie bereits fiir die Aste und Stimme beschrieben, zeigten auch die Atmungsraten der Grobwurzeln
jeweils einen deutlichen Tagesgang mit einem der Temperatur parallelen Verlauf. Mit dem steilen
Temperaturanstieg an den Vormittagen ging nur bei den Grobwurzeln 1 und 3 ein entsprechend
steiler Anstieg der Atmungsraten einher. Beide Wurzeln erreichten am 14.05.97 um 12:43 ihre
Maximaltemperatur und das Maximum der Atmungsaktivitit. Bei Grobwurzel 4 stieg die Tempe-
ratur vormittags ebenso steil an. Anders als die Grobwurzeln 1 und 3 setzte sich dieser Anstieg am
Nachmittag mit flacherem Kurvenverlauf bis zum Erreichen des Maximums um 15:30 h fort. Die
Atmungsrate stieg demgegeniiber bis zum Nachmittag nahezu kontinuierlich an und erreichte ca.
30 min nach der Temperatur den Maximalwert. In der Auftragung gegen die Temperatur ist der
langsamere Anstieg und die Zeitverzogerung beim Erreichen des Tagesmaximums deutlich als
Hysteresisschleife zu erkennen. Die Atmungsraten aller drei Grobwurzeln sind eng mit der
Temperatur korreliert (r* = 0.92, 0.91 und 0.80 fiir die Grobwurzeln 1, 3 und 4).

Bei allen in Abb. 5 dargestellten Beispielen wiesen Temperatur und CO,-Abgabe deutliche Ampli-
tuden auf. Die Atmungsrate aller Messstellen standen jeweils in enger Beziehungen zur Temperatur.
In Abb. 6 sind die Tagesgédnge der Atmungsraten dreier Stimme im Gottinger Wald dargestellt, die
an zwei verschiedenen Messterminen bei vergleichbarer Temperaturamplitude sehr unterschiedlich
auf Temperaturdnderungen reagierten.

Fiir den Tagesgang im Oktober 1998 (Abb. 6 a) ergaben sich bei einer Amplitude von 3.0 bis 3.2 °C
enge und signifikante Beziehungen zwischen Temperatur und Atmungsrate. Demgegeniiber dnderte
sich die CO,-Abgabe der Stimme 3 und 4 im Juli 1997 nicht mit der Temperatur (Abb. 6 b). Bei
Stamm 5 war der Tagesgang der CO,-Abgabe der Temperatur schwach gegenldufig. Die maximale
Atmungsrate wurde hier in der Nacht gemessen, wihrend die Temperatur einen typischen Tages-
gang zeigte und die hochsten Werte in den frithen Nachmittagsstunden erreichte. Das Fehlen einer
signifikanten Temperaturbeziehung ist offensichtlich nicht auf eine zu geringe Temperatur-
amplitude bei der Messung im Juli (2.5 - 3.2 °C) zuriickzufiihren, da im Oktober 1998 eine Spanne
von 3.0 °C eine signifikante Anderung der Atmungsrate bewirkte.

Noch ausgeprégter als bei Stamm 5 (Abb. 6 b) ist der dem Temperaturverlauf gegenldufige Tages-
gang der Atmungsraten der Aste 4 und 6 (Abb. 7 a). Wihrend die Xylemtemperaturen um etwa
9:00 h anzusteigen begannen und um 12:00 h maximale Werte erreichten, fielen die Atmungsraten
ab 8:00 h zunéchst fiir 2-3 Stunden ab und begannen erst am spdten Vormittag anzusteigen, um
schlieBlich zwischen 15:00 und 16:00 h das Tagesmaximum zu erreichen. Der Tagesgang der
Atmungsraten von Ast 5 verlief zwar gleichsinnig mit der Temperatur und beide Parameter standen
in signifikanter Beziehung, jedoch sank auch bei diesem Ast die Atmungsrate am Vormittag des
07.11. zunéchst leicht ab und stieg dann wie schon am Vortag gegeniiber der Temperatur zeitver-
zogert an. Die maximale Atmungsrate wurde erst 2 Stunden nach dem Temperaturmaximum
erreicht, so dass bei der Auftragung der Atmung gegen die Temperatur eine deutliche Hystere-
sisschleife zu erkennen ist.

In Abb. 7 b sind Verldufe der Atmungsraten von Wurzeln dargestellt, die trotz geringer Temperatur-
amplituden ausgeprigte Tagesgdnge mit einem typischen Maximum am Nachmittag und dem
Minimum in den frithen Morgenstunden zeigten. Grobwurzel 4 zeigte bei einer Temperaturspanne
von 3 °C noch eine enge Temperaturabhéngigkeit der Atmungsraten mit r* = 0.79. Die Reaktion auf
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Abb. 6 a und b: Tagesginge der Atmungsraten und Xylemtemperaturen, der Lufttemperatur
und der PAR sowie die Temperaturfunktionen der Atmungsraten von Stimmen im Gottinger
Wald a: mit signifikanter Temperaturabhidngigkeit und b: ohne Reaktion der Atmung auf
Temperaturdnderungen.

Temperaturdnderungen ist mit einem Q,o-Wert von 1.97 etwas stirker als die der in Abb. 5 ¢ darge-
stellte Atmung anderer Grobwurzeln (Q;o = 1.68 - 1.73).

Demgegeniiber iibersteigt der Temperaturkoeffizient von Grobwurzel 1 (Abb. 7 b) mit Q;o=9.02
diese Werte nahezu um den Faktor 5. Bei einer Temperaturdnderung von 2.6 °C erhohte sich die
Atmungsrate von 42.5 auf 79.4 pmol CO, m™ s™. Die Temperaturabhingigkeit der Atmung ist mit
einem r* -Wert von 0.54 weniger eng als die bislang dargestellten Temperaturbeziehungen der Wur-
zelatmung.
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Abb. 7 aund b: Tagesgidnge der Atmungsraten und Xylemtemperaturen, der Lufttemperatur
und der PAR sowie die Temperaturfunktionen der Atmungsraten von a: Asten (Gottinger Wald,
November 1998) und b: Grobwurzeln (Solling, Juli 1998). Die Pfeile in a geben den zeitlichen
Verlauf des Temperaturgangs an (Hysteresis-Schleife).

Die Wurzel 6 schlie8lich erfuhr an beiden Tagen Temperaturdanderungen von nur 1.8 °C und zeigte
dabei am Tag Atmungsraten, die die nachtlichen Werte um den Faktor 1.4 iiberstiegen (66.8 gegen-
iiber 47.2 pmol m™ s™). Die Atmung war nicht mit der Temperatur korreliert.

Es wird deutlich, dass die Atmungsraten aller Kompartimente sehr unterschiedliche Tagesgénge
aufweisen konnen. Es wurden sowohl Tagegénge der Atmung beobachtet, die parallel zu denen der
Temperatur verliefen (Abb. 5 a-c, Abb. 6 a), als auch solche, die einen gegensdtzlichen zeitlichen
Verlauf von Atmung und Temperatur zeigten (Abb. 7 a). Bei anderen Tagesverldufen wiederum
anderte sich die Atmungsrate trotz einer deutlichen Temperaturamplitude nicht (Abb. 6 b). Umge-



44 4. Ergebnisse

kehrt konnten ausgepriagte Tagesginge der Atmungsrate beobachtet werden, obwohl sich die
Xylemtemperatur kaum dnderte (Abb. 7 b).

4.1.2 Der Einfluss des Temperaturgradienten im Holz auf den Tagesgang der
CO,-Abgabe

Im Folgenden sollen die Ursachen dafiir untersucht werden, dass die Atmungsraten nicht immer eng
an die Temperaturverldufe gekoppelt waren. Die beobachteten Hysteresisschleifen (Abb. 5S¢, Grob-
wurzeln 3 und 4 mit D = 3.8 bzw. 9.3 cm und Abb. 7 a, Ast 5 D = 7.5 cm) deuten auf eine
Phasenverschiebung der Zeitverldufe von Temperatur und Atmung hin, die in einer Verzogerung
der CO,-Abgabe iiber die Oberfliche begriindet sein kann. Ebenso ist es mdglich, dass die oberfli-
chennah gemessenen Temperaturen nicht reprisentativ fiir die der tieferen Holzschichten sind und
die Phasenverschiebung zwischen Temperatur und Atmung ein Ausdruck der Phasenverschiebung
der Temperaturen im Tiefenprofil des Holzes ist.

AnschlieBend soll untersucht werden, ob Prozesse wie Rindenphotosynthese und/oder der
CO,-Transport mit dem Xylemsaft Ursachen fiir die Entkopplung von Temperatur und CO,-Abgabe
sein konnen.

In Abb. 8 a sind die Tagesginge der Atmungsrate der Stammkiivette 4 im Solling, die Holztem-
peratur in verschiedenen Tiefen sowie die Tagesverldufe von Lufttemperatur und PAR dargestellt.
Atmungsrate wie Temperaturen zeigten ausgepragte Tagesginge. Die Tagesminima und -maxima
der oberflichennah gemessenen Holztemperatur traten gegeniiber der Lufttemperatur mit einer
Verzogerung von null bis drei Stunden auf. Gegeniiber der Holztemperatur in 0.5 cm Tiefe waren
die Temperaturen der 1 - 2 cm tiefer gelegenen Holzschichten hinsichtlich der Amplitude geddmpft,
die Tagesminima und -maxima wurden aber zeitgleich erreicht. Einzige Ausnahme war das Tages-
maximum vom 27.09.98, das in 2.5 cm Tiefe um 1 h verzogert auftrat. In groerer Entfernung von
der Oberfliche wurden die Tagesmaxima der Temperatur deutlich spiter als an der Oberflachen
beobachtet. In einer Tiefe von 6.5 cm betrug die Verzogerung 3 Stunden, in 12.5 cm Tiefe waren es
4 bis 7 h. Auch die Tagesminima traten in diesen Tiefenstufen mit einer Zeitverzogerung von 0 bis
2 bzw. 2 bis 5 Stunden auf. In der Auftragung der Atmungsrate gegen die Temperatur (Abb. 8 b)
sind charakteristische Hysteresisschleifen zu erkennen. Diese sind bei der Auftragung gegen die
Lufttemperatur am deutlichsten und bei den Holztemperaturen mit zunehmender Tiefe weniger aus-
gepragt. Die Abhéngigkeit der Atmungsraten von der Lufttemperatur ist nicht signifikant. Fiir die
Holztemperaturen lassen sich signifikante Temperaturfunktionen errechnen, deren r>-Werte bis in
eine Tiefe von 6.5 cm zunehmen, wobei sich der Q;o-Wert um mehr als das Doppelte von 1.61 auf
4.03 erhoht.

In Abb. 9 wird bei der Auftragung der Atmungsrate gegen die Temperatur und bei der Berechnung
der Temperaturfunktionen eine zeitverzogerte Temperaturantwort der Atmung angenommen. Die
Hysteresisschleifen werden dadurch stark abgeschwicht oder sind gar nicht mehr zu erkennen.

Die hochsten r>-Werte ergeben sich bei einer Phasenverschiebung von 4 Stunden gegeniiber der
Lufttemperatur, von 3 Stunden gegeniiber der Holztemperatur in 0.5 und 1.5 cm Tiefe und von 2 h
gegeniiber der Temperatur in 2.5 cm Tiefe. Bei 6.5 cm Holztiefe steigt der r>-Wert bei einer
Berechnung der Funktion mit Phasenverschiebung nicht weiter an. Fiir die Temperatur in 12.5 cm
Tiefe besteht in keinem Fall eine signifikante Abhingigkeit der Atmungsraten. Die Q;o-Werte
liegen zwischen 1.67 bei der Temperaturfunktion fiir die Luft und 4.03 bei Verwendung der in
6.5 cm Tiefe gemessenen Xylemtemperatur.
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Abb. 8. a und b: a) Tagesginge der Atmungsraten von Stamm 4 (Solling) sowie der Luft-
temperatur, der PAR und der Xylemtemperaturen, die in 0.5, 1.5, 2.5, 6.5 und 12.5 cm Tiefe unter
der Stammoberfliche gemessen wurden. Bei den Tagesgingen sind jeweils das Tagesminimum und
-maximum durch Symbole gekennzeichnet. In b) sind die Atmungsraten gegen die Lufttemperatur

und die Xylemtemperaturen in 0.5 und 6.5 cm Tiefe aufgetragen. Temperaturfunktionen sind nur
bei signifikanter Abhdngigkeit (P < 0.01) abgebildet.
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Abb. 9: Auftragung der Atmungsraten von Stamm 4 (Solling) gegen die Lufttemperatur und
die Xylemtemperatur in verschiedenen Tiefen. Es wurde jeweils die Zeitverzogerung der
Atmung gegeniiber der Temperatur beriicksichtigt, bei der sich fiir die Temperaturfunktion der
maximale r>-Wert ergab. Funktionen sind nur bei signifikanter Abhingigkeit dargestellt.

4.1.3 Der Einfluss von Rindenphotosynthese und CO,-Transport im Xylemsaft auf
die CO,-Abgabe im Tagesgang

Um den Einfluss des Lichts auf die CO,-Abgabe zu priifen wurden die wihrend der Nacht gemes-
senen Daten separat analysiert. Dabei zeigte sich, dass die in der Nacht gemessenen Atmungsraten
deutlich enger mit den Temperaturen von Luft und Xylem in den dulleren drei Tiefenstufen korre-
liert sind als bei Beriicksichtigung aller Daten. Die zusitzliche Beriicksichtigung einer Zeitverzoge-
rung hatte bei den Nachtdaten keinen Einfluss auf das Bestimmtheitsmal. Die Auftragungen der
Atmungsraten gegen die Temperatur in Abb. 10 zeigen deutlich die engere Temperaturbezichung,
wobei die nichtlichen Atmungsraten bei gleicher Temperatur tiber den am Tag gemessenen Werten
liegen. Die Q;o-Werte der Nachtdaten-Funktionen unterscheiden sich mit Werten zwischen 1.74 fiir
die Lufttemperatur und 2.29 fiir die Temperatur in 6.5 cm Tiefe deutlich weniger als bei den Funk-
tionen ganzer Tagesgédnge mit Zeitverzogerung (Abb. 9).

In Abb. 10 b sind berechnete und gemessene Atmungsraten einander gegeniibergestellt. Fiir die
Berechnung wurden drei verschiedene Temperaturfunktionen verwendet, die sich zwischen den
Atmungsraten und Holztemperaturen in 0.5 cm Tiefe ermitteln lieBen: einerseits fiir die wahrend
der Nacht gemessenen Wertepaare, andererseits fiir alle Daten ohne und mit dreistiindiger Zeitver-
zOgerung (Abb. 10 a, obere Reihe, mittlere Grafik). Mit der Funktion fiir alle Daten ohne zeitliche
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Verzogerung errechnete sich aus der Temperatur ein typischer Tagesgang fiir die Atmung, der
jedoch am Tag tiber und in der Nacht unter den gemessenen Atmungsraten lag. Im Beispiel ergeben
sich fiir die Tagstunden in der Summe um 4.2 (Tag 1) bzw. 1.8 % (Tag 2) iiberhohte Werte wihrend
fiir die Nacht um 6.5 % zu niedrige Atmungsraten berechnet wurden. Auf Ebene der Tagessummen
kompensieren sich diese gegenldufigen Abweichungen weitgehend, so dass die auf dieser Basis
berechneten Tagesummen der Atmung gut mit den gemessenen iibereinstimmen. Der Tagesgang,
der sich aus der Funktion fiir alle Daten errechnet, fiir die eine Zeitverzogerung von 3 Stunden
angenommen wurde, stellt den Verlauf der gemessenen Atmungsraten gut dar und die berechneten
und gemessenen Tagessummen stimmen {iberein.

Die fiir die Nachtdaten berechneten Temperaturfunktionen geben die nichtlichen Atmungsraten
ebenso gut wieder. Die fiir die Tageshellphase berechneten Atmungsraten liegen in der Summe um
12.1 (Tag 1) bzw. 8.5 % (Tag 2) liber den gemessenen Werten (bezogen auf die CO,-Abgabe in der
Zeit von 06:00- 18:00 h). Diese iiberhohten Werte lassen sich dadurch erkldren, dass die tatsdchlich
durch Atmung gebildete CO,-Menge nur zum Teil lokal iiber die Stammoberfldche in die Kiivette
abgegeben wurde. Das fehlende CO, wurde lokal durch Rindenphotosynthese refixiert und/oder mit
dem Xylemsaft abtransportiert. Die Summe von Rindenphotosynthese- und CO,-Transportrate kann
aus der Differenz zwischen berechneten und gemessenen Atmungsraten ermittelt werden. Bei
Stamm 4 wurden an den beiden dargestellten Tagen wéhrend der Hellphase 11 % und 10 % des
gebildeten CO, photosynthetisch refixiert oder abtransportiert. Bezogen auf die Tagessumme (24 h)
der Bruttoatmung waren es 5.3 und 5.9 % am 26. und 27.09.98.

Die Temperaturfunktionen der Astatmung aus Abb. 7 a und der Grobwurzelatmung aus Abb. 5 ¢
(Kapitel 4.1.1) wurden ebenfalls unter Beriicksichtigung einer Zeitverzogerung und separat fiir die
Nachtdaten berechnet. Die Ergebnisse jeweils einer Messstelle sind in Abb. 11 dargestellt und fiir
alle drei Aste und Grobwurzeln in Tab. 5 zusammengefasst.

In den Auftragungen der Atmungsraten gegen die Temperatur sind in beiden Fillen charakteris-
tische Schleifen zu erkennen. Bei Grobwurzel 4 ist die Temperaturbeziehung fiir alle Daten mit
einem r*-Wert von 0.80 bereits recht eng und steigt bei Annahme einer Zeitverzogerung der Tempe-
raturantwort von zwei Stunden auf 0.95. Der Funktionsverlauf dndert sich nur wenig. Bei separater
Analyse der Nachtdaten wird auch hier die tageszeitliche Anderung der Temperaturantwort offen-
sichtlich, wobei die Temperaturbeziehung fiir alle drei beriicksichtigten Nichte im Gegensatz zu
denen der Tage einheitlich und sehr eng ist (r* = 0.97). Der Vergleich der aus den Temperaturfunk-
tionen berechneten Tagesginge der Atmungsrate mit den gemessenen Werten ergibt bei
Verwendung der Funktion fiir alle Daten wie beim oben beschriebenen Beispiel von Stamm 4 eine
Unterschidtzung der Atmung in der Nacht und héhere Werte am Tag. In der Tagessumme kompen-
sieren sich diese gegenldufigen Abweichungen wiederum. Die mit Zeitverzogerung berechneten
Atmungsraten beschreiben den gemessenen Tagesgang und auch die Tagessummen sehr gut und
zeigen nur geringe Abweichungen. Die mit der Nachtdatenfunktion berechnete Bruttoatmung Ry
stellt die nichtlichen Atmungsraten sehr gut dar und ergibt fiir den Tag erhohte Werte. Da die
Grobwurzel 4 mit Laubstreu bedeckt war, ist es naheliegend, dass die Reduktion der CO,-Abgabe
wéhrend der Tagesstunden auf den CO,-Transport mit dem Xylemsaft zurlickzufiihren ist. Im Mittel
der zwei dargestellten Tage wurden in 24 h 6.5 % des durch die Atmung gebildeten Kohlendioxids
abtransportiert.
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Abb. 10 a und b: a) Auftragung der Atmungsraten von Stamm 4 (Solling) gegen die Luft-
temperatur und die Xylemtemperatur in 5 verschiendenen Holztiefen. Die Temperaturfunktionen
wurden jeweils fiir alle Daten und nur fiir die wéhrend der Nacht (18:00- 06:00 h) gemessenen
Daten berechnet. Bei einer der 0.5 cm-Temperaturfunktionen wurde eine Zeitverzogerung von 3 h
beriicksichtigt. b) Vergleich der berechneten mit den gemessenen Atmungsraten. Fiir die Berech-
nung wurden die drei verschiedenen Funktionen fiir die 0.5 cm Tiefenstufe ( a) oben, Mitte)
verwendet. Zusitzlich sind die Tagesgénge der Residuen abgebildet. Die Residuen der aus der
Nachtdatenfunktion berechneten Atmungsraten (Ry.g,) entsprechen der Summe der Raten von
Rindenphotosynthese und CO,-Transport. Die Prozent-Angaben in der Legende beziehen sich auf
die Summe der fiir die bezeichneten Zeitabschnitte berechneten Bruttoatmung Ryyo.
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Abb.11 a und b: Auftragung der Atmungsraten gegen die Temperatur und Tagesginge der

gemessenen und berechneten Atmungsraten von a) Grobwurzel 4 und b) Ast 4 (Gottinger Wald). Es

wurden jeweils drei Temperaturfunktionen berechnet: fiir alle Daten ohne und mit Zeitverzogerung
(Timelag, TL) und ausschlieBlich fiir die Nachtdaten. Aus diesen Funktionen und den Tagesgidngen

der Temperatur wurden die Atmungraten berechnet, die Differenz zwischen berechneten und
gemessenen Atmungsraten ergaben die Residuen. Die Residuen der aus den Nachtdatenfunktionen
berechneten Atmungsraten entsprechen dem CO,-Abtransport bei der Grobwurzel und der
Rindenphotosynthese des Astes. Bei der Astatmung sind nur 4 Tagesgénge dargestellt, wiahrend die

Funktionen auf den Daten von allen 8 Tagesgingen der Kampagne basieren.

Die in Abb. 11 b dargestellte Astatmung ist ohne Berlicksichtigung einer Zeitverzogerung nicht
signifikant mit der Temperatur korreliert. Auch bei Annahme einer Phasenverschiebung um 5 Stun-
den ergibt sich ein maximaler r>-Wert von nur 0.37. Demgegeniiber sind die nichtlichen Atmungs-
raten dieser achttigigen Messkampagne eng (r* = 0.88) und signifikant mit der Temperatur korre-
liert. Die aus den Temperaturfunktionen fiir alle Daten berechneten Werte bilden die gemessenen
Atmungsraten unzureichend ab. Die mit der Temperaturfunktion fiir die Nachtdaten berechnete
Bruttoatmung gibt die wahrend der Nacht gemessenen Atmungsraten sehr gut wieder. Die Differenz
zwischen den berechneten und gemessenen Tageswerten kann in diesem Fall ausschlieBlich auf
Rindenphotosynthese zuriickgefiihrt werden, da wéhrend der unbelaubten Phase ein Abtransport
von CO,; mit dem Xylemsaft ausgeschlossen werden kann. Die Rindenphotosyntheseraten er-
reichten wihrend dieser Kampagne bei Ast 4 Maximalwerte von 38.4 pmol m™ s™ (0.44 pmol m™ s
" und damit bis zu 78 % der instantanen Bruttoatmungsraten (07.11.98, 11:52 h, nicht dargestellt).
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Im Mittel wurden wihrend dieser achttigigen Kampagne bei Ast 4 19.8 % des tédglich durch
Atmung entwickelten Kohlendioxids durch Rindenphotosynthese refixiert.

In Tab. 5 sind die Ergebnisse dieser Analysen fiir alle in Abb. 7a und Abb. 5 ¢ dargestellten
Atmungsraten der Aste und Grobwurzeln zusammengefasst. Bei Annahme einer zeitverzogerten
Temperaturantwort der Atmungsrate steigt das Bestimmtheitsmall der Temperaturfunktion um
0.15 - 0.37 bei den Asten und um 0.03 - 0.15 bei den Grobwurzeln. Die Zeitverzogerung, bei der
sich das maximale Bestimmtheitsmal} ergibt, liegt zwischen 1 und 5 Stunden bei der Astatmung und
zwischen 0 und 2 Stunden bei der Grobwurzelatmung.

Tab. 5: Bestimmtheitsmall und Qo-Werte der Temperaturfunktionen der Atmungsraten, die fiir alle
Daten ohne und mit Zeitverzogerung (TL,), fiir die sich maximale r’-Werte ergaben, sowie fiir die
wihrend der Nacht gemessenen Daten berechnet wurden. Der Differenz R ac - Rmeas gibt die mittlere
Abweichung bzw. die Rindenphotosynthese und den CO,-Transport im Xylemsaft (bei den
Nachtdaten) aller Messwerte von 8 Tagesgingen der Astatmung bzw. Tagesgingen der
Grobwurzelatmung an. Berechnet wurden die Temperaturfunktionen der in Abb. 7 a und Abb. 5
dargestellten Tagesginge (grau unterlegt sind die Daten der in Abb. 11 dargestellten Messstellen).

Temperaturfunk- alle Daten Nacht- | alle Daten | Nacht-| alle Daten | Nacht-
tion berechnet fir: Johne TL[bei TLopt daten [|ohne TL| TLopt daten |ohne TL|T|-opt daten
Rcalc = Rmeas
Durch- RindenPS
Probe messer r2 Pmax | TLopt r2 Q10-Werte Abweichung CO,-Abtransp.
(Cm) (h) (% Rmeas) (% Rcalc)

Ast 4 4.9 ns. | 0.37 5 0.88 111 | 2.06 | 2.97 -26 |-21| 19.8
Ast 5 7.5 0.66 | 0.73 0.92 191 | 197 | 3.16 -03 |-0.3| 103
Ast 6 43 0.05 | 0.20 0.94 1.20 | 1.57 | 3.23 -29 |-28| 274
Waurzel 1 4.3 0.92 | 0.92 0.60 168 | 1.68 | 1.52 -0.1 |-0.1| -5.6
Wurzel 3| 3.8 0.91 | 0.95 0.88 1.73 | 1.74 | 1.91 -0.1 |-0.1 4.7
Wurzel 4| 9.3 0.80 | 0.95 0.97 169 | 1.75 | 1.86 -0.2 |-0.1 6.5

N -~ OO =

Bei keinem der Kompartimente besteht eine Beziehung zwischen Probendurchmesser und der Zeit-
verzogerung, die zum Erreichen maximaler r’~Werte angenommen werden muss. Diese Verzoge-
rung ist z. T. groBer als die der Xylemtemperatur von Stimmen in 6.5 cm Tiefe (Abb. 8 a). Daher
kann bei Asten und Grobwurzeln nicht von einem Zusammenhang zwischen dem zeitlich verzo-
gerten Temperaturverlauf in tieferen Holzschichten und einer verzogerten Temperaturantwort der
Atmungsrate ausgegangen werden. Die Tagessummen der mit den Temperaturfunktionen fiir alle
Daten berechneten Atmungsraten stimmen mit den gemessenen Werten iiberein, ohne dass der
Tagesgang der Atmungsraten hinreichend genau wiedergegeben wird. Die fiir die Tag- und Nacht-
zeiten gegenldufigen Abweichungen von den gemessenen Werten kompensieren sich in der Summe.

Werden die Temperaturfunktionen nur fiir die Nachtdaten berechnet, sind die r’-Werte bei allen
Asten und bei Grobwurzel 4 hoher als bei Beriicksichtigung aller Daten (ohne oder mit Zeitverzdge-
rung). Die niedrigeren r’~Werte bei Wurzel 1 und 3 sind auf die geringen nichtlichen Temperatur-
amplituden zuriickzufithren. Die mit diesen Funktionen berechneten Tagessummen liegen bei den
Asten deutlich iiber den gemessenen Werten, so dass durch Rindenphotosynthese 10 % bis 27 %
des durch Atmung gebildeten CO, refixiert wird. Bei den Grobwurzeln 3 und 4 bleibt die CO,-
Abgabe liber die Oberflache durch den Abtransport von CO, mit dem Xylemsaft hinter der berech-
neten Bruttoatmung zuriick. Bei Wurzel 1 hingegen iibersteigen die gemessenen Werte die aus den
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Nachtdaten errechneten Atmungsraten. Eine am Tag iiberhohte CO,-Abgabe liefle sich nur mit einer
von der Temperatur unabhéngigen zirkadianen Rhythmik mit einer gesteigerten Atmungsaktivitét
wihrend der Lichtphase oder dem Antransport von CO, mit dem Xylemsaft aus stammferneren
Wurzelabschnitten erkléren.

4.1.3.1 Die Anteile von Rindenphotosynthese und CO,-Transport mit dem Xylemsaft an der
Reduktion der CO,-Abgabe gegeniiber der Bruttoatmung

Wihrend der Vegetationsperiode konnen bei der Messung mit lichtdurchldssigen Kiivetten sowohl
der CO,-Transport mit dem Xylemsaft als auch die Rindenphotosynthese dazu fiihren, dass die
CO,-Abgabe iiber die Oberfliche bei Asten und Stimmen von der Bruttoatmung abweicht. Um die
Bedeutung beider Prozesse getrennt voneinander abzuschitzen, wurden die Astkiivetten im G6ttin-
ger Wald im Juli 1998 nach einer zweitigigen Messkampagne mit Aluminiumfolie abgedeckt und
die CO,-Abgabe bei unterbundener Rindenphotosynthese flir weitere fiinf Tage gemessen. Die
Ergebnisse dieser Messung sind in Abb. 12 dargestellt. Zur Verdeutlichung der Wirkung des
Abdunkelns sind die Messwerte der Tage abgebildet, die sich hinsichtlich der mittleren Temperatur,
der Tagessumme der PAR und des Wasserdampfsattigungsdefizits der Luft am &hnlichsten waren
(vergl. Tabelle in Abb. 12).

Atmungsraten wie Temperaturen zeigten an beiden Terminen typische Tagesgédnge (Abb. 12 b). Die
Temperaturamplituden waren bei den Messungen mit lichtdurchldssigen Kiivetten infolge direkter
Sonneneinstrahlung ausgeprigter, lagen aber an beiden Tagen iiber 10 °C. Die Holztemperaturen
iberstiegen in den Nachmittagsstunden die Lufttemperatur.

Abb. 12 a zeigt die Temperaturbeziehung der Atmungsraten und die fiir die Nachtdaten berechneten
Temperaturfunktionen beider Messphasen. Sowohl mit lichtdurchldssigen wie mit abgedeckten
Kiivetten ergeben sich fiir die Temperaturfunktionen der Nachtdaten héhere r’-Werte als bei
Beriicksichtigung aller Daten. Ein Einfluss des Abdunkelns auf den Verlauf der Temperaturfunk-
tionen ist nicht zu erkennen. Bei Ast 2 liegen die am Tag gemessenen Daten unterhalb der Tempe-
raturfunktion. Bei Ast 4 streuen sie ober- und unterhalb der Ausgleichskurve, wéhrend die
Atmungsraten von Ast 6 insbesondere bei abgedeckten Kiivetten oberhalb der Temperaturfunktion
liegen.

Die mit diesen Funktionen berechneten Tagesgénge der Bruttoatmung weichen dementsprechend
von der gemessenen CO,-Abgabe ab (Abb. 12 b). Die Residuen entsprechen wiederum den Raten
von Rindenphotosynthese und CO,-Transport im Xylemsatft.

Fiir Ast 2 wurden an beiden Tagen Atmungsraten berechnet, die iiber den gemessenen lagen. Bei
der Messung mit lichtdurchlissiger Kiivette wurden 10.8 % der Tagessumme des Atmungs-CO;
durch Rindenphotosynthese refixiert und/oder mit dem Xylemsaft abtransportiert. Bei abgedeckter
Kiivette wurden noch 7.8 % mit dem Xylemsaft abtransportiert. Die maximale Rate von Rinden-
photosynthese und CO,-Transport lag bei 193.8 umol C m™ s (1.4 pmol C m™ s™) und die CO»-
Transportrate erreichte am 27.07.98 Werte bis zu 109.5 umol CO, m™ s (0.8 umol CO, m™ s™).
Dies entspricht 26 bzw. 19 % der instantanen Bruttoatmung.

Ast 4 erwarmte sich bei nicht abdeckten Kiivetten wéhrend des spdten Vormittags durch direkten
Lichteinfall zwischen 10:00 und 12:00 h besonders rasch. Im Gegensatz zur Temperatur wiesen die
Atmungsraten in diesem Zeitraum kein entsprechendes Maximum auf, so dass sich fiir die Summe
von Rindenphotosynthese und CO,-Transport maximale Raten von 249 pmol CO, m™s’
(2.77 pmol m? ") ergaben. Am 22.07. lag die gemessene Tagessumme der CO,-Abgabe 9 % unter
der berechneten Bruttoatmung. Nach dem Abdunkeln der Kiivette kehrten sich die Abweichungen
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Abb. 12 a und b: a) Temperaturabhdngigkeit der Atmungsraten und Temperaturfunktionen
fir die Nachtdaten der Messung bei lichtdurchldssigen (hellgrau) und bei abgedeckten
(schwarz) Kiivetten. Die r*-Werte in Klammern gelten fiir die (nicht dargestellten) Tempera-
turfunktionen der vollstindigen 24-Stunden Datensétze. b) Tagesginge der Atmungsraten, die
mit lichtdurchldssigen (22.07.98) und abgedeckten (27.07.98) Kiivetten gemessen wurden
sowie die Tagesginge der aus den Temperaturfunktionen der Nachtdaten berechneten
Atmungsraten und der Residuen dieser Funktionen. Die Residuen konnen als MaB fiir die Rin-
denphotosynthese- und CO,-Transportraten aufgefasst werden. Ergénzend sind die Xylem-
und Lufttemperaturen sowie die PAR im Tagesgang dargestellt. Die Tabelle gibt die Tages-
mittelwerte bzw. Summen der Klimaparameter Temperatur, PAR und VPD an sowie die
Tagessummen der (berechneten) Bruttoatmung und den prozentualen Anteil der Tagessumme
der Residuen, d.h. der Rindenphotosynthese und/oder des CO,-Transports an Ryqyo.
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um und die Tagessumme der CO,-Abgabe lag um 3.4 % iiber der berechneten Bruttoatmung. Bei
Kiivette 6 ist die Tendenz, dass die berechneten Atmungsraten unter den gemessenen Atmungsraten
liegen, noch ausgeprigter. Schon bei der Messung mit nicht abgedeckten Kiivetten lagen die
gemessenen Raten in den Vormittagsstunden um bis zu  76.3 pmol CO, m™ s
(0.74 pmol CO, m™?s™") iiber den berechneten Werten. In den Mittagstunden entsprachen die
gemessenen Werte den berechneten Atmungsraten. Nach 14:00 h nahmen die Residuen positive
Werten an und erreichten um 18:11 h den Maximalwert von 55.6 pmol m™ s”'. Bei abgedunkelter
Kiivette lagen die berechneten Raten wihrend der gesamten Hellphase des Tages unter den Mess-
werten. Maximal wurde 31 % (105 pmol CO, m™ s™') mehr CO, abgegeben als nach der Tempera-
turkurve zu erwarten gewesen wére. In der Tagessumme tiberstieg die CO,-Abgabe die Brutto-
atmung um 7.6 %.

Der Vergleich der Tagessummen der Residuen (Tabelle in Abb. 12) zeigt, dass die CO,-Abgabe bei
Ast 2 auch bei der Messung mit abgedeckten Kiivetten noch deutlich hinter der Bruttoatmung
zuriickblieb. In der Annahme, dass die Abweichung der CO,-Abgabe von der Bruttoatmung am
27.07. bei der Messung mit lichtdurchldssigen Kiivetten ebenso grofl gewesen wire wie am 22.07.,
wiren etwa 70 % der Tagessumme der Residuen auf den Abtransport von CO; mit dem Xylemsaft
und nur 30 % auf die Refixierung durch Rindenphotosynthese zuriickzufiihren.

Die Aste 4 und 6 hingegen gaben bei abgedunkelten Kiivetten am Tag mehr CO, ab, als gemiB der
Temperaturfunktion zu erwarten war. Dies ldsst sich mit dem Antransport von CO, mit dem
Xylemsaft aus basal gelegenen, dickeren Sprossachsen erkldren, in denen wegen der ldngeren
Diffusionswege hdhere CO,-Konzentrationen auftreten konnen als in den Asten. Liegt die CO,-
Konzentration des Xylemsafts iiber dem CO,-Partialdruck des Rinden- und Xylemparenchyms der
Aste, so kann CO, aus dem Xylemsaft zusitzlich zum lokal durch Atmung gebildeten CO; iiber die
Organoberfliche abgegeben werden. Bei der Atmungsmessung mit lichtdurchldssigen Kiivetten
wird der Effekt des Antransports durch gleichzeitig ablaufende Rindenphotosynthese vollstindig
(Ast 4) oder teilweise (Ast 6) kompensiert. In beiden Fillen wird die Rindenphotosynthese unter-
schétzt und der Antransport nur in Ausnahmefillen offensichtlich.

Da die Tagessummen von PAR und Wasserdampfsattigungsdefizit am 22.07.98 iiber den Werten
des 27.07. lagen, kann davon ausgegangen werden, dass der Transpirationsstrom und damit der
Einfluss des CO,-Transports auf die CO,-Abgabe iiber die Oberfliche am 22.07. mindestens ebenso
grof3 war wie am 27.07. und seine Bedeutung richtig eingeschitzt wird.
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Zusammenfassung:
1. Die Atmung der verholzten Kompartimente ist im Tagesgang in der Regel eng an den Verlauf

der oberflichennahen Xylemtemperatur gekoppelt. Die Temperaturbeziehung lésst sich durch
die Arrheniusfunktion beschreiben.

Es werden regelmdfig Abweichungen der CO,-Abgabe von der Temperaturbeziehung beob-
achtet, wobei die Atmungsaktivitét trotz deutlicher Temperaturdnderungen konstant bleibt und
umgekehrt eine deutliche Anderungen der Atmungsaktivitit bei nahezu konstanter Temperatur
beobachtet werden kann. Ebenso hiufig weisen die Temperaturbeziechungen Hysteresisschlei-
fen auf, die auf eine Phasenverschiebung von Temperatur- und Atmungsverlauf hindeuten.
Wird fiir die Atmung im Tagesgang eine zeitverzogerte Temperaturantwort angenommen, so
ergeben sich fiir die Temperaturfunktionen maximale Bestimmtheitsmalle bei einer Phasenver-
schiebung von 0 bis 6 Stunden, ohne dass ein Zusammenhang zwischen dieser Zeit und dem
Durchmesser der Sprossachse oder Wurzel besteht. Eine systematische Zeitverzogerung dieser
GroBenordnung ist daher nicht anzunehmen.

Die wihrend der Nacht gemessenen Atmungsraten sind eng mit der Temperatur korreliert. Die
Temperaturfunktionen weisen hier meist hohere r’~Werte auf als die fiir den 24-Stunden-
Tagesgang berechneten Funktionen.

Aus den Temperaturfunktionen fiir die Nachtdaten und den Tagestemperaturen des Xylems
lasst sich die tatsdchlich durch Atmung gebildete CO,-Menge, d.h. die Brutto-Atmungsrate,
berechnen. Die apparente CO,-Abgabe ist hdufig geringer als die berechnete Bruttoatmung. Ein
Teil der durch mitochondriale Atmung gebildeten CO,-Menge wird nicht lokal iiber die Ober-
fliche abgegeben.

Durch Atmung gebildetes CO, kann lokal durch Rindenphotosynthese refixiert werden. Die
CO,-Abgabe iiber die Oberfldche, d.h. die apparente oder Netto-Atmungsrate, ist dann geringer
als die berechnete Bruttoatmung.

CO; kann mit dem Xylemsaft transportiert werden. In den verholzten Organen kann die CO,-
Abgabe iiber die Oberfldche durch den Ab- oder Antransport von CO, vermindert oder erhoht
sein.
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4.1.4 Die Holzatmung im Jahresgang

Die saisonale und interannuelle Variabilitidt der Atmungsraten steht in Beziehung zum Witterungs-
verlauf und zur Rhythmik endogener Aktivititen. Als MaB fiir den Einfluss der Witterung geht die
Xylemtemperatur wesentlich in die folgenden Betrachtungen ein. Als wesentlicher endogener
Prozess beeinflusst der Zuwachs von Biomasse die Atmungsaktivitit und wird dieser im zeitlichen
Verlauf gegeniibergestellt.

In Abb. 13 sind die Jahresverldufe der Atmungsraten zusammen mit denen der Xylemtemperatur fiir
alle drei untersuchten Kompartimente beider Standorte dargestellt. Ein Punkt entspricht dem
Mittelwert aller stiindlichen Messwerte der 2- bis 14-tdgigen Messkampagnen und aller Messstellen
des Kompartiments.

Die Atmungsraten aller Kompartimente zeigten ausgepragte Jahresgidnge mit geringen Werten
wihrend der Vegetationsruhe und meist zu Beginn der zweiten Jahreshilfte auftretenden Maximal-
werten. Das flir die Vegetationsruhe charakteristische niedrige Niveau der Atmungsraten stellte sich
zwischen Mitte Oktober und Anfang November ein. Die Atmungsaktivitit blieb bis Mitte Marz,
1998 bei den Stimmen im Gottinger Wald bis Ende Mai auf niedrigem Niveau. Mit stiarkeren Tem-
peraturinderungen, wie sie im Winter 1997/98 bei den Asten auftraten, gingen gleichsinnige, aber
schwache Schwankungen der Atmungsraten einher. Eine deutliche CO,-Abgabe von 5.6 und
0.8 umol CO, m™ s wurde auch bei Temperaturen unter dem Gefrierpunkt gemessen, wie sie im
Dezember 1998 im Géttinger Wald (Tyw = -2.6 °C) bei Messungen an den Asten und im Februar
1998 im Solling bei den Stimmen (Tyw = -2.5 °C) auftraten. Die Grobwurzelkiivetten waren durch
die Bedeckung mit Laubstreu und im Winter mit Schnee vor Frost geschiitzt, so dass die Tempe-
ratur und die Atmungsraten im Winter nur geringe Schwankungen zeigten.

Im Friithjahr stiegen Xylemtemperatur und Atmungsraten an. Die Erwédrmung erfolgte 1997 bei
Stimmen und Grobwurzeln im Goéttinger Wald und 1998 im Solling so schnell, dass schon im Mai
das Temperaturniveau des darauf folgenden Hochsommers erreicht wurde. Im Gegensatz dazu
erwarmten sich die Stimme im Solling 1997 sehr spit und wiesen Ende Juni noch nahezu das
gleiche Temperaturniveau wie im Frithjahr dieses Jahres auf. Die Temperaturmaxima wurden
zwischen Anfang Juli und Mitte September beobachtet.

Die Atmungsraten folgten dem Temperaturverlauf im Jahresgang, waren aber weniger eng an die
Temperatur gekoppelt als auf Ebene des Tagesganges. Insbesondere wiahrend der Erwérmung im
Frithsommer und der Abkiihlung im Herbst wichen die Verldufe von denen der Temperatur ab. Die
Atmungsraten stiegen im Friihjahr bei schneller Erwédrmung des Holzes nicht entsprechend stark an,
so dass die im Mai gemessenen Raten stets unter den Werten lagen, die in den Folgemonaten bei
vergleichbaren Temperaturen gemessenen wurden. Umgekehrt traten bei den Stimmen im Solling
Ende Juni 1997 maximale Atmungsraten bei Temperaturen auf, die 10° C unter dem Jahres-
maximum lagen.

Im Hochsommer wurde bei den Asten im Géttinger Wald eine engere zeitliche Beziehung zwischen
Temperatur und Atmung beobachtet. Anders verhielten sich die Stimme im Solling, bei denen die
Atmungsraten im August 1998 trotz starker Temperaturdnderungen konstant blieben. Im Géttinger
Wald énderten sich Atmung und Temperatur der Stimme tendenziell gegenldufig.

Die maximalen Atmungsraten traten im Zeitraum zwischen Ende Juni und Mitte August auf. Eine
Ausnahme bildeten die Aste im Gottinger Wald, die 1998 schon um den 6. Juni Atmungsraten auf
dem Niveau des Hochsommers zeigten.
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Ab Mitte August ging die Atmungsaktivitidt rasch und oft vor der herbstlichen Abkiihlung der
Sprossachsen zuriick. So fielen die Atmungsraten der Aste im Solling zwischen dem 03.08.97 und
dem 01.09.97 bei konstanter Temperatur von 173 auf 79 pmol CO, m™ s™'. Auch bei den Stimmen
ging die CO,-Abgabe 1997 im Goéttinger Wald und 1998 im Solling bei nahezu konstanten Tempe-

raturen deutlich zurtiick.
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Abb. 13: Zweijahresginge der mittleren Atmungsraten und Xylemtemperaturen von Asten,
Stdimmen und Grobwurzeln im Solling und im Goéttinger Wald. Ein Punkt entspricht dem
Mittelwert + Standardfehler aller stiindlicher Messwerte der 2 bis 14-tdgigen Messkampagnen
(Nmin = 19, npax = 381, nyw =121 je Messstelle) und aller 5 (Solling Stamme) bzw. 6 (alle iibrigen)

Messstellen.
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Die im Jahresgang auftretende Amplitude der Atmungsrate war bei den Asten am stirksten. Im
Géttinger Wald wurden wihrend des Winterhalbjahres mittlere Raten von 22 pmol CO, m™ s™
gemessen. In den Sommermonaten der Jahre 1997 und 1998 stiegen die Werte um das 19- bzw.
13fache auf Jahresmaxima von 416 und 274 pmol CO, m™ s™ an. Im Solling wiesen die Atmungs-
raten der Aste im Winterhalbjahr dhnliche Werte wie die im Géttinger Wald auf. Ihre sommerlichen
Maxima von 173 bzw. 54 pmol CO, m™ s™' 1997 bzw. 1998 iiberstiegen die Winterwerte jedoch nur
um den Faktor 6 bzw. 2. Der sommerliche Anstieg der Atmungsraten der Aste blieb 1998 also weit
hinter dem des Vorjahres zurtick.

Die Atmungsraten der Stimme waren wéhrend der Vegetationsruhe mit Werten von 1.4 bzw.
2.5 umol m™ s im Géttinger Wald bzw. Solling um das 16- bzw. 8fache geringer als die der Aste.
Insbesondere im Gottinger Wald waren die Unterschiede wihrend der Vegetationsperiode noch
ausgepragter. So stiegen die Atmungsraten der Stimme gegeniiber den Mittelwerten des Winter-
halbjahres um das 6fache und lagen dann um den Faktor 40 unter den Maximalwerten der Aste. Im
Solling stieg die Stammatmungsrate auf Werte, die etwa 6 mal so hoch waren wie die in der Vege-
tationsruhe. An diesem Standort waren die Astatmungsraten maximal 15fach hoher als die der
Stamme.

Die Atmungsraten der Grobwurzeln bewegten sich auf dem Niveau der Astatmung. Von Werten um
25 pymol CO, m™ s™ wihrend der Vegetationsruhe stiegen sie auf sommerliche Maxima von 138 bis
205 pmol CO, m™ s”. Eine Ubersicht iiber Jahresmittelwerte und die saisonale Variabilitit gibt
Tab. 6.

Tab. 6: Mittlere und maximale volumenbezogene Atmungsraten und Xylemtemperaturen aller drei
untersuchten Kompartimente. Gemittelt sind die Atmungsraten jedes Untersuchungsjahres, flir das
Winterhalbjahr 1997-1998 und fiir die Vegetationsperioden beider Untersuchungsjahre.

Aste Stamme Grobwurzeln
Gottinger Solling Gottinger Solling Gottinger Solling
Wald Wald Wald
R T R T R T R T R T R T
Zeitrraum|Jahr | #moC0: | |wmelCO|  {umoicos | lumoicon| - fumoio0:| - fumoicorl

Jahres- 97 110 120 63 101| 51 121 48 84| 66 99 70 81
mittelwert 98 84 102 34 98| 26 72 51 11.0| 32 86 54 104
11.1997-04.98| 22 56 20 53| 14 38 25 44| 25 50 24 46

97 181 157 116 154 6.9 163 6.6 118 90 137 138 142

98 175 181 43 130 4.3 112 6.8 152| 45 117 66 123
Jahres- 97 416 242 173 17.0| 10.2 188 11.5 200| 138 173 205 18.1
maxima 98 | 274 233 54 161| 7.0 149 9.7 220| 60 135 103 158

05. -10.

Die Auftragung der Atmungsraten gegen die Temperatur (Abb. 14) ergibt wie bei den Tagesgingen
Temperaturbeziehungen, die sich durch die Gleichung (8) beschreiben lassen. Die Atmungsraten
sind auch im Jahresgang eng mit der Temperatur korreliert (= 0.69 bis 0.86) wobei sich die Funk-
tionen der beiden Untersuchungsjahre nicht signifikant unterscheiden. In Abb. 14 sind daher die
Parameter einer fiir beide Jahre berechneten Temperaturfunktion dargestellt.

Die Temperaturfunktionen fiir die Jahreswerte sind mit Q;o-Werten zwischen 2.41 und 5.06 deut-
lich steiler als die fiir die Tagesgénge berechneten Beziehungen, deren mittlere Q;o-Werte zwischen
1.8 bei den Stimmen im Solling und 2.7 bei den Grobwurzeln beider Standorte liegen (vergl.
Abb. 16).
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Abb. 14: Auftragung der Atmungsraten gegen die Temperatur. Dargestellt sind
die Mittelwerte £ Standardfehler der Atmungsraten aller sechs Messstellen jeder
Messkampagne. Auflerdem die Arrheniusparameter der fiir die Werte beider
Jahre berechneten Temperaturfunktion, das Bestimmheitsmall > und der
Temperaturkoeffizient Qo der Funktion (durchgezogene schwarze Linie).
Schwarze Symbole und unterbrochene Linie fiir das Jahr 1997, graue Symbole
und unterbrochene Linie fiir 1998, gefiillte Symbole: November - April, offene
Symbole: Mai- Oktober.

Die detaillierte Betrachtung der Temperaturbeziehung zeigt, dass oberhalb der Temperaturfunktion
liegende Messwerte in der Zeit zwischen Mitte Mérz und Mitte April oder im Zeitraum der letzten
Juni-Dekade bis etwa Mitte August beobachtet wurden. Die unter den Funktionen liegenden Werte
wurden im Friihjahr in der Zeit zwischen der dritten April-Dekade und Mitte Juni und zwischen der
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letzten August-Dekade und Ende Oktober gemessen. Einzige Ausnahme sind hier die Werte von
September und Oktober, die 1997 an den Asten im Géttinger Wald gemessen wurden und oberhalb
der Temperaturkurve liegen.

Die unterschiedlichen zeitlichen Verldufe von Atmung und Temperatur und die zu bestimmten
Jahreszeiten auftretenden charakteristischen Abweichungen der Atmungsraten von der Temperatur-
funktion, lassen sich auf endogene Anderungen der Stoffwechselaktivitiit, bei den oberirdischen
Organen namentlich den Holzzuwachs zuriickfiihren.

Die zeitlichen Verldufe der Holzzuwachsraten und der auf 10 °C normierten Atmungsraten von
Asten und Stimmen beider Standorte zeigten wiederum typische Jahresginge (Abb. 15). Bei den
Grobwurzeln im Gottinger Wald waren die jahreszeitlichen Tendenzen der 10 °C Atmung schwi-
cher ausgepragt.

Der Holzzuwachs setzte bei Asten und Stimmen zeitgleich zwischen Mitte Mai und Mitte Juni ein.
Die Zuwachsraten stiegen dann rasch an und erreichten bis Ende Juni hohe, z. T. maximale Werte.
Im weiteren Verlauf der Vegetationsperiode blieben die Raten auf diesem Niveau oder stiegen
weiter an, bis Ende Juli die Maximalwerte erreicht wurden. Anschlieend gingen die Zuwachsraten
kontinuierlich zuriick wobei der Umfangzuwachs bei den Stammen bis Ende November andauern
konnte. Bei den Asten fielen die Zuwachsraten im Laufe des Oktobers auf minimale Werte. Auf-
fillig ist der sehr frithzeitige Riickgang des Holzzuwachses der Aste im Solling 1998, bei denen
nach einem Wachstumsschub im Juni und Juli kein weiterer Umfangzuwachs registriert wurde.

Der saisonale Verlauf der Zuwachsraten der Grobwurzeln wich von dem der oberirdischen Organe
ab. An den Wurzeln im Solling wurde nur bei zwei der sechs Proben ein leicht iiber die Nachweis-
grenze der Umfangmessmethode hinausgehender Zuwachs beobachtet, so dass die mittleren
Zuwachsraten gering und ohne jahreszeitliche Tendenz waren. Im Gottinger Wald wurde im
September 1997, im Mérz und zwischen Ende Juli und Oktober 1998 Zuwachs an den Grobwurzeln
gemessen. In den Phasen maximaler Zuwachsaktivitit von Stimmen und Asten wurde bei den
Grobwurzeln kein Umfangzuwachs beobachtet.

Die temperaturnormierten Atmungsraten von Asten und Stimmen verliefen zu denen ihrer Wachs-
tumsraten weitgehend parallel. Bei einer zeitlichen Auflosung der Messungen von 2 bis 5 Wochen
waren weder fiir den Anstieg im Frithsommer, noch fiir das Erreichen maximaler Atmungsraten
Unterschiede zu den Verldufen der Wachstumsraten zu erkennen. Die Ursache fiir die Abweichung
von diesem Befund bei dem Anstieg der Atmungsraten der Aste vor dem Einsetzen des Holzzu-
wachses im Frithjahr 1997 ist darin zu sehen, dass die ZuwachsmaBbinder an den Asten erst in der
ersten Juni-Dekade dieses Jahres installiert wurden und so der Zeitpunkt des beginnenden Holzzu-
wachses vermutlich nicht korrekt erfasst wurde (sieche auch Abb. 37). Der Riickgang der Atmungs-
raten in der zweiten Hélfte der Vegetationsperiode verlief zwar weniger steil aber zeitgleich mit
dem der Wachstumsraten. Eine Ausnahme war der gegeniiber dem Holzzuwachs verzogerte Verlauf
der Atmungsraten bei den Stimmen im Gottinger Wald 1997. Deren 10 °C-Atmungsrate stieg erst
einen Monat nach dem Beginn des Holzzuwachses an und erreichte auch die maximalen Atmungs-
raten zu einem Zeitpunkt zu dem der Zuwachs bereits riicklaufig war.

Die Phase gesteigerter sommerlicher Aktivitidt der 10 °C-Atmung war bei den Grobwurzeln im
Solling gegeniiber den Stimmen und Asten 1997 deutlich und 1998 in Ansiitzen weiter in die
zweite Jahreshélfte verschoben. Die Grobwurzelatmung im Gottinger Wald zeigte iiber den
gesamten Untersuchungszeitraum eine abfallende Tendenz. Dennoch bestand ein zeitlicher Zusam-
menhang zwischen Zuwachsaktivitit und gesteigertem Atmungsniveau im Spatsommer 1997 und
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1998, sowie im Mérz 1998. Die quantitative Untersuchung des Zusammenhangs zwischen Holzzu-
wachs und Atmung erfolgt in Kap 4.4.1.1.
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Abb. 15: Zweijahresginge der 10 °C-Atmungsraten und der mittleren Wachstumsraten. Ein
Punkt entspricht dem Mittelwert + Standardfehler der temperaturnormierten Atmungsraten bzw.
Zuwachsraten von jeweils 6 Messstellen. Die Raten wurden fiir jede Messstelle berechnet und
anschliefend gemittelt. Der Berechnung der 10 °C Atmungsraten lagen die Arrheniusparameter
oder der mittlere Qo-Wert zugrunde (Kap. 3.4.1).
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4.1.5 Die Temperaturabhiingigkeit der Holzatmung im Jahresgang

Aus Abb. 15 wird deutlich, dass die temperaturnormierten Atmungsraten, also das Niveau der
Atmungsaktivitit, einen deutlichen Jahresgang zeigt, der bei den oberirdischen, verholzten Organen
mit dem Jahresverlauf der Wachstumsaktivitit zusammenhangt.

Die zeitlichen Verldufe der mittleren Q;o-Werte als MaB fiir die Temperatursensitivitidt der Atmung
sind in Abb. 16 dargestellt. Tatsdchlich gemessene Q;o-Werte wurden berilicksichtigt, wenn die
Temperaturbeziehung der Atmung signifikant war. Fehlwerte oder Messreihen ohne signifikante
Temperaturbeziechung wurden mit dem Mittelwert der Q;o-Werte aller signifikanten Temperatur-
beziehungen einer Messstelle erginzt.

Die dargestellten Q;o-Werte wurden ausschlieflich fiir die wéhrend der Nacht gemessenen
Atmungsraten berechnet, so dass Rindenphotosynthese oder der CO,-Transport mit dem Xylemsaft
nicht als Ursachen fiir eine fehlende Temperaturabhidngigkeit in Betracht gezogen werden miissen.
Die Atmung war vor allem bei sehr geringen Temperaturamplituden wiahrend der Messkampagne
nicht signifikant mit der Temperatur korreliert. Bei geringer Temperaturamplitude oder bei dem
Wechsel von Frost- und Auftauphasen konnten sich auflerdem sehr hohe Q;o-Werte (>10) ergeben,
die ebenfalls nicht in die folgenden Betrachtungen und die Hochrechnungen der Atmungsraten
eingingen.

Die zeitlichen Schwankungen der mittleren Q;o-Werte zeigten im Solling nur tendenzielle, im Got-
tinger Wald keine periodische Verldufe. Bei den Asten im Solling gingen die Q;o-Werte jeweils
Anfang April und Anfang bzw. Ende August auf die geringsten Werte des Untersuchungszeit-
raumes zuriick. Die Q;o-Werte bei den Stdimmen waren tendenziell in der zweiten Halfte der Vege-
tationsperiode niedrig oder riickldufig, wihrend sie bei den Grobwurzeln im Frithsommer auf die
bereits im Juni beobachteten Minima sanken. Im Gottinger Wald waren keine jahreszeitlichen
Tendenzen zu beobachten. Vielmehr zeigten die Verldufe eine hohe kurzfristige Variabilitdt wie bei
den Grobwurzeln oder waren durch das unmittelbare Auftreten von Extremwerten gekennzeichnet.
Die Grobwurzeln reagierten mit Q;p-Werten um 2.7 am empfindlichsten auf Temperatur-
anderungen. Thre Temperaturkoeffizienten variierten auch am stirksten. Die Temperaturkoeffi-
zienten der Astatmung waren mit mittleren Werten um 2.45 nur wenig geringer. Fiir die Stamm-
atmung wurden mit Werten von 2.1 im Gottinger Wald und 1.8 im Solling die geringsten Q;o-Werte
ermittelt und der einzige signifikante Unterschied zwischen den Standorten hinsichtlich dieses
Parameters beobachtet.

Aus der Zusammenfassung der 10 °C-Atmungsrate und der Q;o-Werte ergeben sich die zeitlichen
Verldufe der Temperaturfunktionen als Kennfelder der Atmungsraten, die zusammen mit den
gemessenen Atmungsraten in Abb. 17 dargestellt sind. In dieser Darstellung werden die unter-
schiedlichen Aktivititsniveaus der Atmungsraten der verschiedenen Kompartimente und Standorte
besonders deutlich. So lag das Niveau der Atmungsraten der Aste im Solling wihrend des gesamten
Beobachtungszeitraums und iiber die gesamte beobachtete Temperaturspanne unter dem der Aste
im Gottinger Wald.

Es ist auch gut zu erkennen, dass die Atmungsraten der Stimme im Gottinger Wald bei Tempera-
turen unter 20 °C die Werte der Solling-Stimme nicht erreichen konnen, obwohl sie signifikant
hohere Q;o-Werte aufweisen (Abb. 16). Bei den in den Bestinden auftretenden Temperaturen
gleicht die hohere Temperatursensitivitit das hohere Niveau der 10 °C-Atmungsrate der Stimme im
Solling (Abb. 15) nicht aus.
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Abb. 16: Jahresverldufe der Q,o-Werte der Temperaturabhéngigkeit der Holzatmung.
Ein Punkt entspricht dem Mittelwert + Standardfehler der 6 bzw. 5 (Solling Stimme)
Qio-Werte aller Messstellen einer Kampagne. Die Zahlen geben den jeweiligen Jahres-
mittelwert + Standardabweichung an. Signifikant verschiedene Mittelwerte sind durch
unterschiedliche Buchstaben gekennzeichnet.
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Zusammenfassung:

1.

Im Winterhalbjahr erreichen die volumenbezogenen Atmungsraten der Stimme im Mittel Werte
von 2.0 pmol CO, m™ s'. Die Raten der Aste und Grobwurzeln sind 10- bis 12fach hoher. Die
mittleren Atmungsraten der Sommermonate sind bei den Stdmmen (bei ambienten Tempe-
raturen) um den Faktor 2,5 bis 3 hoher. Bei Asten und Grobwurzeln steigen die Raten gegen-
iber den Werten in der Vegetationsruhe um das 2- bis 9fache.

Im Jahresverlauf ist die Atmung weniger eng an die Temperatur gekoppelt als im Tagesgang.
Der ausgeprigte Jahresgang der temperaturnivellierten Atmungsraten und die enge zeitliche
Beziehung zum Holzzuwachs zeigen, dass die Atmungsaktivitét auf dieser Zeitskala neben der
Temperatur wesentlich von der gesamten physiologischen Aktivitdit von Rinde und Holz
beeinflusst wird.

Anders als die 10 °C-Atmungsraten zeigen die Q;o-Werte keinen Jahresgang, jedoch eine hohe
Variabilitit. Die Q;o-Werte der Stimme betragen im Mittel 1.9. Die Atmungsraten von Asten
und Grobwurzeln reagieren mit Qjo-Werten von 2.45 und 2.7 empfindlicher auf Tempe-
raturdnderungen als die Stimme.

Der Jahresgang der Temperaturantwortkurven zeigt, dass die Standortunterschiede der
Atmungsraten bei ambienten Temperaturen von Asten und Stimmen nicht aus Temperatur-
unterschieden an den Standorten resultieren, sondern das unterschiedliche Gesamtniveau der
Atmungsaktivitit widerspiegeln. Diese Unterschiede kommen in den verschiedenen temperatur-
normierten Atmungsraten zum Ausdruck und werden auch bei entgegengesetzt differierenden
Qio-Werten nicht kompensiert.
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4.2 Riumliche Variabilitit der Atmungsraten

Um bei dem Vergleich der Atmungsraten von Asten, Stimmen und Grobwurzeln den Einfluss
unterschiedlicher Temperaturen und physiologischer Aktivititszustinde ausschlieBen zu konnen,
wird in diesem Kapitel die 10 °C-Erhaltungsatmung der Messstellen untersucht (verg. Kap. 3.4.2
und Abb. 35).

Die Ursache fiir die Variabilitdt der Erhaltungsatmung ist in den unterschiedlichen Mengenanteilen,
der Verteilung und dem Aktivititsniveau der lebenden Zellen im Rinden- und Holzgewebe zu
sehen.

Die Untersuchung der rdumlichen Variabilitit dient der Priifung mdglicher Bezugsgroflen der
Atmungsraten wie z. B. Oberfliche, Gesamt- oder Splintholzvolumen, auf deren Grundlage die
Atmungsraten der Messstellen bei der Berechnung der Holzatmung der Bestdnde auf die Gesamt-
heit der Organe iibertragen werden.

AuBerdem wird untersucht, ob die Gehalte an Stickstoff und 16slichen Proteinen oder die Menge an
umgesetztem TTC ein MaB fiir die Menge und Aktivitdt der lebenden Zellen in Rinde und Holz
sind und die Variabilitdt der Atmungsraten erkldren konnen.

Die radiale Verteilung dieser Inhaltsstoffe kann Hinweise auf die Verteilung der Atmungsaktivitét
innerhalb der Sprossachse geben und die Zusammenhénge zwischen Bezugsgro3e und Durchmesser
erklaren. AuBlerdem soll anhand der radialen Profile die Splintholz/Kernholzgrenze identifiziert
werden.

4.2.1 Der Einfluss von Bezugsgrofie und Durchmesser der Sprossachse

In Abb. 18 sind die oberflaichen- bzw. volumenspezifischen Raten der Erhaltungsatmung bei 10 °C
getrennt nach Standort und Kompartiment dargestellt. Fiir die Stimme wurde neben dem Gesamt-
volumen das Splintholzvolumen als Bezugsgrofle verwendet. Die Machtigkeit des Splintholzes
wurde aus der radialen Verteilung der extrahierten TTF-Menge abgeleitet (Kap. 4.2.3).

Die mittleren oberflichenbezogenen Atmungsraten aller drei Kompartimente und beider Standorte
lagen zwischen 0.21 und 0.38 pmol CO, m™ s™ und unterschieden sich bei relativen Standardab-
weichungen von 37 bis 70 % nicht signifikant. Die jeweils minimalen und maximalen
Atmungsraten differierten mindestens um den Faktor 2.1 (Grobwurzeln im Solling). Bei den Asten
im Solling war die hochste Atmungsrate 11-mal hoher als die niedrigste.

Deutliche Unterschiede ergaben sich bei der auf das Volumen bezogenen Atmungsaktivitit, die bei
Asten und Grobwurzeln im Mittel um das 12- und 16fache iiber der Atmungsaktivitit der Stimme
lag. Dabei unterschieden sich die Atmungsraten von Asten und Grobwurzeln ebenso wenig wie die
Raten gleicher Kompartimente an den beiden Standorten. Ein Unterschied zwischen den Standorten
ergab sich lediglich bei der Stammatmung, die im Gottinger Wald signifikant niedriger war als im
Solling.

Die Variabilitit der volumenbezogenen Atmungsraten war bei den Asten im Solling und den
Stimmen im Gottinger Wald ebenso grof3 wie die der oberflichenbezogenen Atmungsraten dieser
Kompartimente. Bei den Asten im Gottinger Wald sank die relative Standardabweichung von 70 %
auf 51 % wenn anstelle der Oberfldche das Volumen als BezugsgroBBe gewéhlt wurde. Auch bei den
Stdimmen im Solling ging in diesem Fall die Variabilitit zuriick (von 39 % auf 27 %). Bei den
Grobwurzeln hingegen stieg die relative Standardabweichung durch die hohen volumenspezifischen
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Atmungsraten der jeweils diinnsten Wurzeln von 26 % bzw. 44 % im Solling bzw. Géttinger Wald
auf liber 70 %. Blieben die diinnen Wurzeln unberiicksichtigt, so dnderte sich die Variabilitit nicht.
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Abb. 18: Vergleich der a) oberfldchen- und b) volumenbezogenen 10° C-Erhaltungsatmung.
Sechs Messtellen jedes Kompartiments und Standorts (GW Gottinger Wald, SO Solling).
Stimme, an denen das vertikale Profil gemessen wurde, sind mit quadratischen Symbolen
dargestellt. Die Zahlen geben Mittelwert + Standardabweichung an.
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Abb. 19: Beziehung zwischen dem Durchmesser der Sprossachsen und der auf die
Oberfliche a) und das Volumen b) bezogenen 10 °C-Erhaltungsatmung. Funktionen sind
nur bei signifikanter Abhéngigkeit dargestellt (P < 0.05). Die Ordinatenskalierung der
volumenbezogenen Atmungsrate der Stimme ist gegeniiber der Skalierung bei den
Atmungsraten der Aste und Grobwurzeln 20fach gestreckt.
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In Abb. 19 zeigt sich, dass die oberflichenbezogenen Atmungsraten der Aste und Grobwurzeln
nicht mit deren Durchmessern korrelierten, wiahrend die Atmungsraten der Stimme mit zuneh-
mendem Durchmesser anstiegen. Werden die Atmungsraten der Messstellen aller Kompartimente
zusammenfassend betrachtet, liegen sie auf vergleichbarem Niveau und dndern sich nicht mit dem
Durchmesser. Die mittlere CO,-Abgabe bei 10 °C betrug 0.28 + 0.16 pmol m™ s™.

Die Variabilitit der volumenbezogenen Atmungsraten von Asten und Stimmen wies keinen
Zusammenhang mit dem Durchmesser der Sprossachsen auf. Bei den Grobwurzeln sanken die
volumenbezogenen Atmungsraten mit zunehmendem Durchmesser. Die Abnahme ldsst sich mit
einer Power-Funktion beschreiben.

Um die Datengrundlage zur Untersuchung der Durchmesserabhiangigkeit der Atmung zu erweitern,
wurden im Gottinger Wald an drei Terminen im Herbst und Winter 1998 Atmungsmessungen an
einer groBeren Anzahl von Stimmen und Asten unterschiedlichen Durchmessers durchgefiihrt
(Abb. 20). Die Atmungsraten wurden mit dem mittleren Qjo-Wert der Erhaltungsatmung der
Kompartimente (Aste Qo = 2.45, Stimme Qjo = 2.1, Abb. 16) und der Oberflichentemperatur auf
10 °C nivelliert. Die mittleren, auf die Oberfliche bezogenen Atmungsraten der Stimme lagen am
13.11.98 auf gleichem Niveau wie die Erhaltungsatmung bei den Dauermessstellen. Auf das Volu-
men bezogen ergaben sich fiir diesen Termin etwa doppelt so hohe Werte. Die am 18. und 28.12.98
gemessene Atmung lag 50 bzw. 75 % unter der oberflichen- bzw. volumenbezogenen Erhaltungs-
atmung der Dauermessstellen der Stimme (Anhang A-Tab. 1). Die CO,-Abgabe von Asten wurde
nur am 13.11. und 18.12.98 gemessen und lag volumen- wie oberflaichenbezogen unter den Werten
der Langzeitmessungen.

Die oberflichenbezogene Stammatmung vom 13.11.98 nahm tendenziell mit steigendem Durch-
messer zu, die Werte der Astatmung reihten sich in diese Tendenz ein. Die Atmungsraten streuten
ebenso stark wie die der Dauermessungen, so dass sich keine signifikante Durchmesserabhéngigkeit
ergab. Die Raten, die in der zweiten Dezemberhélfte gemessen wurden, zeigten - wie auch fiir die
Stimme in Abb. 19 a dargestellt - signifikante, positive Beziehungen zwischen oberfldchen-
bezogener Atmung und Stammdurchmesser.

Bei Bezug der CO,-Abgabe auf das Holzvolumen, ergab sich fiir den ersten Termin eine starke
Streuung und eine negative Beziehung zwischen Atmungsrate der Stimme und ihrem Durchmesser.
Diese Raten waren mit Ausnahme eines 8.5 cm dicken Stammes nur etwa halb so hoch wie bei
Asten vergleichbaren Durchmessers. Im Dezember gaben alle Stimme pro Volumen- und Zeitein-
heit unabhingig vom Durchmesser die gleiche Menge CO, ab (0.88 + 0.33 pmol m™ s™, n = 43).
Die Atmungsraten der Aste mit Durchmessern zwischen 8.6 und 19.4 cm waren mit
1.44 + 0.54 umol CO, m™ s™ ca. 1.5-mal hdher als die Atmungsraten vergleichbar dicker Stimme
(D<20cm, R=09+04pmolCO,m>s") und dnderten sich ebenfalls nicht mit dem
Durchmesser.
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Abb. 20 a und b: Bezichung zwischen a) oberflichen- und b) volumenbezogener 10 °C-
Atmungsrate und dem Durchmesser von Stimmen und Asten. Die Messungen wurden bei drei
Messkampagnen im November und Dezember im Géttinger Wald durchgefiihrt.

4.2.2 Der Zusammenhang zwischen CQO,-Abgabe, Probendimension, Holzinhalts-
stoffen und TTC-Umsatz

Die Atmungsraten stehen in enger Beziehung zu Menge und Aktivitit der lebenden Zellen im
Rinden- und Holzparenchym. Wenn die Menge der Inhaltsstoffe lebender Zellen, z.B. 16sliche
Proteine, Stiarke oder Stickstoff oder die TTC-Umsatzraten, ein MaB} fiir die Zellzahl oder Zellakti-
vitdt ist, kann sie die Variabilitit der CO,-Abgabe besser erklidren als das Volumen oder die
Oberfliche.

Abb. 21 zeigt die Beziehung zwischen der CO,-Abgabe aller Messstellen bei 10 °C und der Ober-
fliche, dem Volumen sowie den TTC-Umsitzen und Stoffgehalten. Nach Standorten getrennt
wurden fiir jedes Kompartiment lineare Regressionen berechnet. Ergaben sich fiir beide Standorte
signifikante Beziehungen wurden diese auf Parallelitdt getestet. Unterschieden sich die Steigungen
nicht signifikant, wurden die Geraden mit der gemeinsamen Steigung berechnet und dargestellt.
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Alle iibrigen Geraden sind signifikante Funktionen fiir die Beziehung des jeweiligen Standortes und
Kompartiments. Die Bestimmtheitsmafe r* und Irrtumswahrscheinlichkeiten P aller Regressionsbe-
rechnungen fasst Tab. 7 zusammen.
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Abb. 21 Beziehung zwischen Erhaltungs-CO,-Abgabe von Asten, Stimmen und
Grobwurzeln bei 10 °C und Oberfliche, Volumen, der Menge umgesetzten TTC sowie
dem Stickstoff- und Proteingehalt. Regressionen sind nur bei signifikanter Beziehung
(P < 5%) dargestellt. Gestrichelte Linien gelten fiir den jeweiligen Standort. Fette Linien
sind parallele bzw. identische Regressionsgeraden fiir die Werte beider Standorte, weitere
Angaben siehe im Text.
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Tab. 7: BestimmtheitsmaB r* und Irrtumswahrscheinlichkeit P der in Abb. 21 dargestellten
Beziehungen zwischen CO,-Abgabe und Probendimension, Stoffumsatz oder —gehalt. Das
Bestimmtheitsmal} signifikanter Beziechungen (P < 5%) in Fettdruck. Dunkelgrau hinterlegt:
Irrtumswahrscheinlichkeit fiir den Test auf Parallelitdt und Abstand der Regressionsgeraden
(Nullhypothese: nicht parallel / Abstand > 0). Werte fiir gemeinsame Regressionen sind kursiv
gesetzt und nicht in Abb. 21 dargestellt, wenn die Beziehung fiir die Werte eines der Standorte
nicht signifikant war. Die Regressionen fiir die Aste im Solling wurden mit und ohne
Beriicksichtigung von Ast Nr. 6 berechnet (siche Text).

Kompar- Oberflache | Volumen TTFext Stickstoff Protein

timent Standort r2 P r P r P r2 P R? P
Solling| 0.13 0260 | n.b. 0.393 [ 0.76 0.014 | 0.15 0.245 n.b n.b

Solling ohne Ast
Nr. 6 0.80

Gottinger Wald| 0.67 0.030 ( 0.72 0.020 | 0.92 0.002 | 0.83 0.008 | 0.24 0.184

Beide Standorte| 0.40 0.0176 | 0.23 0.066 | 0.86 <0.001 [ 0.49 0.007 | 0.00 0.521

Beide Standorte
lohne SO Ast Nr.6

mit Ast 6 P nicht parallel 0.92/ 0.20
ohneAst6 /Abstd.>0 (0.68/ 0.90 (0.43/ 0.52 [0.26/ 0.63 |0.54/ 0.54
Solling| 0.64 0.001| 0.73 <0.001| n.b. 0.569 [ 0.51 0.028 | n.b. n.b.

0.026 | 0.84 0.019 | 0.89 0.011 [ 0.76 0.034| n.b n.b

Aste

0.73 <0.001| 0.75 <0.001| 0.97 <0.007 | 0.82 <0.001| 0.10 0.253

qé Gottinger Wald| 0.16 0.122 | 0.38 0.026 | n.b. 0.486 0.65 0.010| 0.24 0.126
£ Beide Standorte| 0.39 <0.001 nb 0688 0.26 0076
it
a P nicht parallel 0.34/ 0.01 0.25/ 0.01
/ Abstd. >0
Solling| 0.95 0.001| 0.94 0.001 [ 0.19 0.217 0.97 <0.000 n.b n.b
_é% Gottinger Wald| 0.88 0.004 | 0.85 0.006 | 0.77 0.013 0.92 0.002 | 0.92 0.007
(%g Beide Standorte| 0.92 <0.001| 0.88 <0.001| 0.44 0071 | 0.92 <0.001| 0.94 <0.000
S \
P nicht parallel /| 287022 | 0.71/0.10 0.92/0.41
Abstd. >0

Die héchsten r*-Werte ergaben sich fiir die CO,-Abgabe der Grobwurzeln und den verschiedenen
GroBlen. 97 % der Variabilitit konnten mit unterschiedlichen Stickstoffmengen in den Proben
erklart werden. Ebenso eng war die Beziehung zum Proteingehalt und nur wenig schwicher zur
Oberfliche und zum Volumen. Die Regressionsgeraden der beiden Standorte unterscheiden sich
nicht, so dass die Beziehungen fiir beide Standorte gleichermallen gelten.

Bei den Asten im Solling lieBen sich schwache Zusammenhinge im Wesentlichen auf Ast 6 zuriick-
fiihren. Dieser Ast mit hohem Durchmesser, also auch mit grof8er Oberfliche und grolem Volumen,
wies stets geringe CO,-Abgaben auf. Wurden die Regressionsanalysen ohne die Werte dieses Asts
durchgefiihrt, ergab sich fiir die Aste ein dhnliches Bild wie fiir die Grobwurzeln mit signifikanten
Beziehungen zu TTC-Umsatz, Stickstoffgehalt, Oberflache und Volumen. 91 % der Variabilitit der
CO,-Abgabe lieBen sich bei den Asten mit den TTC-Umsitzen erkliren. Bemerkenswert ist, dass
sich beim TTC-Umsatz auch dann eine signifikante Beziehung ergab, wenn der Solling-Ast 6 in die
Berechnung einging. Auch bei den Asten unterscheiden sich die Regressionsgeraden der beiden
Standorte nicht.

Bei beiden Kompartimenten bestand ein etwas engerer Zusammenhang zwischen CO,-Abgabe und
dem Stickstoffgehalt und/oder dem TTC-Umsatz als mit den Bezugsgrofen Volumen und
Oberfléche.

Die CO,-Abgabe der Stimme war deutlich schwécher mit den verschiedenen Gréfen korreliert. Bei
den Goéttinger Wald-Stdmmen war die Beziehung der CO,-Abgabe zum Stickstoffgehalt, der 65 %
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der Variabilitit erklirte, enger als die Beziehung zu Oberfliche und Volumen. Die Stamme des
Sollings waren das einzige Kompartiment, bei dem die CO,-Abgabe enger mit der Oberfliche oder
dem Volumen zusammenhing als mit den Inhaltsstoffen.

Fiir die Staimme ergaben sich parallele Regressionsgeraden mit signifikant verschiedenen Ordina-
tenabschnitten. Das Stammholz im Solling gab bei gleichem Volumen oder Stickstoffgehalt ca.
0.01 pmol CO, s mehr ab als das Stammholz des Gottinger Waldes. Anders als bei den Asten und
Grobwurzeln wurde fiir die TTC-Umsidtze kein signifikanter Zusammenhang zur CO,-Abgabe
gefunden.

Wurde die CO,-Abgabe auf den TTC-Umsatz und die Inhaltsstoffe bezogen, variierten die
Atmungsraten innerhalb und zwischen den verschiedenen Kompartimenten unterschiedlich stark.
Zum Vergleich der Variation zwischen den Kompartimenten wurden die auf verschiedene Grofen
bezogenen Atmungsraten zu der jeweils maximalen Rate ins Verhiltnis gesetzt (siche Abb. 22, die
zugrundeliegenden Werte fasst A-Tab. 2 im Anhang zusammen).

Bei den Asten war die Streuung der Atmungsraten am geringsten, wenn der TTC-Umsatz als
BezugsgrofBe diente (rel. Stdabw. 39 %). Die stdrkste Streuung zeigte die auf die Oberflache oder
den Proteingehalt bezogene Astatmung (rel. Stdabw. 64 bzw. 75 %). Die relative Standardabwei-
chung der Atmungsraten der Stimme lag bei Bezug auf das Volumen und den Stickstoffgehalt
zwischen 52 und 54 % und war mit 55 bis 64 % nur wenig gréfler, wenn die Oberfldche oder der
TTC-Umsatz als Bezugsgrofle gewihlt wurde. Die Grobwurzelatmung zeigte bei Bezug auf die
Oberfliche die geringste Variabilitit (rel. Stdabw. 37 %). Im Vergleich zur starken Streuung der
TTF- und volumenbezogenen Atmungsraten (rel. Stdabw. 88 und 74 %) variierte auch die stick-
stoffbezogene Rate mit 44 % relativer Standardabweichung wenig.

Bei dem Vergleich zwischen verschiedenen Kompartimenten bestand die groBte Variabilitit bei
Bezug der CO,-Abgabe auf das Volumen. Ast- und Grobwurzelatmung tliberstiegen die Atmung der
Stimme um das 8- bis 16fache. Die entsprechenden Verhiltnisse der oberflichenbezogenen Raten
waren mit Faktoren von 1.3 und 0.9 am geringsten. Eine Zwischenstellung nahmen die Inhaltsstoffe
bzw. TTC-Umsiitze als Bezugsgrofe ein. Pro Gramm Protein gaben die Aste und Grobwurzeln im
Gottinger Wald noch 8- bzw. 10mal mehr CO; ab als die Stimme (die Variation der Solling-Werte
blieb hierbei unberiicksichtig, da nur jeweils zwei Proben auf den Proteingehalt hin analysiert
wurden). Bei Bezug auf den Stickstoff setzten Aste und Grobwurzeln die 5.5fache CO,-Menge frei
und bei TTC als Bezugsgroe war der Unterschied zwischen Ast- und Stammatmung mit einem
Faktor von 3.3 noch einmal geringer. Demgegeniiber unterschied sich die TTC-bezogene Atmungs-
rate der Grobwurzeln ebenso deutlich von der Atmungsrate der Stimme wie bei Volumenbezug.

Die volumenbezogene Atmungsrate war mit dem mittleren TTC-Umsatz (ebenfalls volumen-
bezogen) zwar signifikant jedoch nicht sehr eng korreliert (* = 0.23) (Abb. 23). Ein hoheres
Bestimmtheitsmal3 ergab sich fiir die Beziehung zwischen volumenbezogener Atmungsrate und der
Stickstoffkonzentration aller Messstellen (r* = 0.64). Die Variabilitit der Grobwurzelatmung lief
sich zu 71% durch die mittlere Stickstoffkonzentration des Gewebes erklaren.
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Abb. 22: Erhaltungsatmungsrate von Asten (B) , Stimmen (S) und Grobwurzeln (CR) bei
10 °C bezogen auf Oberfliche, Volumen, TTC-Umsatz sowie Stickstoff und Proteingehalt.
Dargestellt ist die mittlere Atmungsrate + Standardabweichung als relativer Anteil des
jeweiligen maximalen Mittelwerts. Die Zahlen geben den maximalen Mittelwert + Standard-
abweichung an.
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Abb. 23: Beziehungen zwischen volumenbezogener 10 °C-Erhaltlungsatmung und der pro Volu-
meneinheit extrahierten TTF-Menge sowie der Stickstoffkonzentration. Die Regressionsgeraden
beriicksichtigen alle Messwerte. Gefiillte Symbole: Solling, offene Symbole: Gottinger Wald.



4. Ergebnisse 73

4.2.3 Das radiale Profil des TTC-Umsatzes und der Stickstoffkonzentration

Mit der Untersuchung der radialen Verteilung der Stickstoftkonzentration und des TTC-Umsatzes
sollte einerseits gepriift werden, ob diese Riickschliisse auf die Splintholzméchtigkeit zulassen.
Andererseits sollte auch der Frage nachgegangen werden, ob die Stoffwechsel- und damit die
Atmungsaktivitdt auf bestimmte Bereiche konzentriert ist.

Exemplarisch sind in Abb. 24 einige typische radiale Verldufe der TTC-Umsitze und Stickstoffkon-
zentrationen einzelner Aste, Grobwurzeln und Stimme dargestellt. Bei allen Asten und Grobwur-
zeln war der TTC-Umsatz der Rinde um das 2- bis 17fache hoher als in der duBBeren Holzschicht
(Ast 4 und Ast 3 im Goéttinger Wald). Im Xylem nahm der TTC-Umsatz mit zunehmender Tiefe
weiter ab und erreichte in der Mitte der Sprossachsen nur noch 50 bis 70 % der Werte, die in der
1 bis 2 cm méchtigen, oberflichennahen Xylemschicht gemessen wurden.

Auch die Rinde der Stimme setzte gegeniiber der dulleren aktivsten Schicht des Xylems mindestens
die doppelte, im Mittel aller Stimme die sechsfache TTC-Menge um. Das Holz wies eine deutliche
Schichtung auf. Die verschiedenen Schichten lieBen sich durch den sprunghaften Riickgang des
TTC-Umsatzes voneinander abgrenzen. So konnten bei Stamm 6 im Goéttinger Wald drei Holz-
schichten unterschieden werden. In den #uBeren drei Zentimetern wurden 0.4 mg TTC cm™ umge-
setzt. In den nichsten 2 cm Tiefe ging der Umsatz auf Werte um 0.06 mg TTC cm™ zuriick und
blieb dann in einer 8 cm maéachtigen Schicht nahezu konstant. Nach einem weiteren sprunghaften
Riickgang wurden in den folgenden Tiefenstufen bis zur Mitte des Stammes schlieSlich nur noch
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ca. 0.016 mg TTC cm™ umgesetzt. Ein ahnlicher dreischichtiger Aufbau ist beim Holz von
Stamm 2 im Gottinger Wald zu erkennen. Jedoch unterschied sich sowohl das Niveau der TTC-
Umsitze als auch die Schichtméchtigkeit von Stamm 6. Andere Verldufe zeigten die Stimme 2 und
7 im Solling, die nur in der duBersten Holzschicht mit Umsétzen von 0.12 bzw. 0.26 mg TTC cm™
gegeniiber den tieferen Schichten deutlich hohere Werte aufwiesen. Wahrend bei Stamm 2 der
TTC-Umsatz in 2 bis 13 cm Tiefe um Werte von 0.04 schwankte und dann noch einmal deutlich
zuriickging, wurden bei Stamm 7 schon in einer Tiefe von 3 c¢m niedrige Werte von ca. 0.018
gemessen, die bis zur Mitte des Stammes auf diesem Niveau blieben.

Davon ausgehend, dass das Kernholz durch den Bereich niedrigster TTC-Umsétze charakterisiert
werden kann, wurde die Splintholzmichtigkeit der Stimme 2 und 6 im Géttinger Wald und von
Stamm 2 im Solling mit 11, 13 und 14 cm geschétzt. Bei Stamm 7 war keine deutliche Abgrenzung
von Splint- und Kernholz méglich. Ingesamt lieBen sich bei 9 der 14 Messstellen sprunghafte Ande-
rungen des TTC-Umsatzes beobachten, aus denen fiir die Berechnung des Splintholzvolumens
Splintméchtigkeiten zwischen 11 und 21 cm abgeleitet werden konnten. Wie die TTC-Umsétze
waren auch die Stickstoffgehalte der Rinde deutlich hoher als die Stickstoffgehalte im Xylem. Die
N-Konzentration der Rinde von Stimmen und Asten iiberstieg mit Werten zwischen 0.27 * 0.04
und 0.48 + 0.19 mmol cm™ die Gehalte des Xylems um das 4.3- bis 7.3fache. Im deutlichen Gegen-
satz zu den TTC-Umsétzen standen die radialen Verldufe innerhalb des Xylems. Die Stickstoftkon-
zentration war iiber den gesamten Radius anndhernd konstant.

In Abb. 25 wurden die Radien der Stimme in zehn und die der Aste und Grobwurzeln in vier
gleichlange Teilstrecken unterteilt und die TTC-Umsétze und Stickstoffgehalte aller Messstellen fiir
jede der Teilstrecken gemittelt. Die Mittelwerte sind gegen den relativen Abstand der Teilstrecke
vom Mittelpunkt der Sprossachsen aufgetragen, so dass die radialen Verldufe von TTC-Umsatz und
Stickstoffkonzentration von Proben unterschiedlichen Durchmessers vergleichbar sind.

Die TTC-Umsétze der Rinde aller Kompartimente lagen mit Werten zwischen 1.1 und 1.6 mg
TTC cm™ auf vergleichbarem Niveau. Einzige Ausnahme bildeten die Grobwurzeln des Gottinger
Waldes mit 0.56 mg TTC cm™. Im Xylem der verschiedenen Kompartimente wurden verschiedene
Umsitze gemessen. So war der TTC-Umsatz der Stimme im Gottinger Wald etwa doppelt so hoch
wie im Solling. Auch das Astholz aus dem Gottinger Wald setzte tendenziell mehr TTC um als die
Aste des Sollings, ohne dass die Unterschiede signifikant waren. Demgegeniiber wiesen Grobwur-
zeln im Gottinger Wald im Vergleich mit den Solling-Wurzeln {iber den gesamten Querschnitt nur
ca. ein Viertel der TTC-Umsitze auf.

Die radialen Verldufe waren bei den Mittelwerten weniger deutlich ausgeprigt, entsprechen aber
den in Abb. 24 dargestellten Ergebnissen der einzelnen Messstellen. So war der TTC-Umsatz des
Astholzes in den duBeren Schichten tendenziell hoher als im inneren Bereich der Achsen. Unter-
schiede zwischen dufleren und inneren Schichten waren wegen der starken Variabilitit zwischen
den Messstellen statistisch nicht zu sichern. Die Umsétze der Grobwurzeln im Géttinger Wald
waren in der duBersten Schicht etwa doppelt so hoch wie im Zentrum der Achsen, bei den Proben
des Sollings dnderten sie sich mit zunehmender Entfernung von der Oberflache nicht.

Der radiale Verlauf der TTC-Umsétze war beim Stammholz am stirksten ausgeprigt. Dabei liel3
sich das Holz wiederum in drei Tiefenstufen unterschiedlicher Umsétze unterteilen. In der dulleren
Schicht, die sich tliber ein Zehntel des Radius erstreckte, wurde mit 0.27 + 0.02 bzw. 0.11 + 0.02 mg
TTC cm™ im Géttinger Wald bzw. Solling etwa dreimal so viel TTC umgesetzt wie in der nichst-
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folgenden Schicht, in der sich die Umsétze etwa bis zur Hilfte des Radius auf dhnlichem Niveau
bewegten (0.089 und 0.033 mg TTC cm™ im Gottinger Wald und im Solling). Gegeniiber diesen
Werten betrug der TTC-Umsatz in einem zentralen Zylinder der Stimme mit etwa zwei Fiinftel des
Radius nur noch ca. 50 bzw. 30 % bei den Stimmen im Gottinger Wald bzw. Solling.

Die Stickstoffkonzentrationen der Rinde waren im Vergleich zu den TTC-Umsidtzen weniger
homogen und nach Kompartimenten differenziert. Die hchste Konzentration wies die Rinde der
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Abb. 25: Die radiale Verteilung der mittleren volumenbezogenen TTC-Umsétze und Stick-
stoffgehalte von Stimmen, Asten und Grobwurzeln. Der Radius ist bei den Stimmen in 10,
bei Asten und Grobwurzeln in 4 gleichlange Teilstrecken unterteilt. Die Umsitze bzw.
Konzentrationen aller 1 cm langen Holzproben jeder Messstelle eines Kompartiments und
Standortes sind fiir jede Teilstrecke gemittelt. Die Werte fiir die Rinde wurden separat
gemittelt. Dargestellt sind Mittelwerte + Standardfehler (Fehlerbalken z. T. durch die Sym-
bole verdeckt), die zur besseren Unterscheidung um den Mittelpunkt jeder Teilstrecke ver-
setzt aufgetragen wurden.
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Grobwurzeln mit 0.47 mmol N ¢cm™ auf. Die Rinde der Aste enthielt 0.37 mmol N cm™. Ein signi-
fikanter Unterschied bestand nur zwischen den Stidmmen der beiden Standorte mit 0.32 bzw.
0.23 mmol N cm”.

Im Xylem der Grobwurzeln beider Untersuchungsflichen und der Aste im Solling war die Stick-
stoffkonzentration iiber den gesamten Querschnitt mit 0.092 + 0.01 mmol N c¢m™ konstant. Ledig-
lich bei den Asten des Gottinger Waldes wurde, wie beim TTC, in den duBeren Gewebeschichten
eine hohere Stickstoffkonzentration gemessen. Das Holz der Stdmme, das an beiden Standorten mit
0.049 + 0.004 mmol cm™ im Mittel nur halb so viel Stickstoff enthielt wie die Aste und Grobwur-
zeln, zeigte ebenfalls keine ausgeprigte Anderung im radialen Verlauf. Die Konzentration bei den
Staimmen im Gottinger Wald ist in den &duBleren Schichten nur um ca. 20 % gegeniiber den tiefen
Bereichen erhoht.

Bezogen auf die gesamten TTC-Umsdtze bzw. Stickstoffgehalte der Messstellen ergab sich, dass
ein wesentlicher Anteil der Umsétze bzw. Gehalte dem oberflachennahen Gewebe zuzuordnen ist.
Wihrend der mittlere Volumenanteil der Rinde bei Grobwurzeln und Asten 16 bzw. 12 %
ausmachte, entfielen auf die Rinde der Grobwurzeln 45 % des gesamten TTC-Umsatzes und 31
bzw. 55 % auf die Rinde der Aste vom Solling bzw. Géttinger Wald. Der Stickstoffgehalt der Rinde
machte bei den Grobwurzeln 46 % und bei den Asten 56 bzw. 43 % gesamten Stickstoffmenge aus.

In der Rinde der Stimme, die 4 % des Volumens einnahm, wurden im Mittel 53 und 31 % der
gesamten TTC-Menge der Messstellen in Solling und Goéttinger Wald umgesetzt. AuBBerdem sind
23 % des Gesamtstickstoffs der Stimme in der Rinde enthalten. Da die TTC-Umsitze mit zuneh-
mender Holztiefe abnahmen und im oberflachennahen Xylem viel TTC umgesetzt wurde, konzent-
rierten sich bei den Stdammen 75 % des gesamten Umsatzes in der duBleren Schicht mit der Dicke
von einem Viertel des Radius. Deren Volumen machte knapp 44 % des Gesamtvolumens aus.

4.2.4 Die Variabilitit der Stammatmung innerhalb eines Baumes

Bislang wurden die Atmungsraten aller Stimme unabhdngig davon betrachtet, ob sich die Mess-
stellen an verschiedenen Individuen (S1 bis S6) oder an einem einzelnen Stamm befanden (Sy 7 bis
Sv 12, Tab. 3).

An einem Individuum jeden Standortes wurden die Stammatmungsraten in drei verschiedenen
Hohenstufen - nahe der Stammbasis, in mittlerer Stammhohe und unterhalb des Kronenansatzes -
gemessen. Je Hohenstufe war eine Kiivette nach Norden und eine nach Siiden exponiert.

Fiir Abb. 26 wurden die volumenbezogenen 10 °C Atmungsraten gemittelt, die sich aus den vier bis
finf Temperaturfunktionen ergaben, die in die Erhaltungsatmungsfunktion eingingen. Die
10 °C Erhaltungsatmung der Sy-Baume lag auf dem gleichen Niveau wie die der {ibrigen Stdmme.
Jedoch streuten die Raten innerhalb eines Einzelstammes mit relativen Standardabweichungen von
20 bzw. 59 % im Solling bzw. im Gottinger Wald stirker als zwischen verschiedenen Individuen
des gleichen Standortes (rel. Standardabweichung = 15 bzw. 35 %).

Hinsichtlich der Exposition zeigten die Atmungsraten der beiden Bédume kein eindeutiges Muster.
So unterschieden sich die Raten der Messpositionen gleicher Hohe im Solling nicht signifikant, im
Gottinger Wald unterschieden sich die Raten der beiden Messstellen auf mittlerer Stammhohe und
unterhalb der Kronenansatzes. In 9.3 m Hohe war die Atmungsrate der nach Siiden exponierten
Messstelle ca. 1.5fach hoher als auf der gegeniiberliegenden Seite. In 16.3 m unterschieden sich die
Raten um das flinffache, jedoch wurde hier die hohere Atmungsaktivitit in nordlicher Exposition
gemessen.
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Eine Anderung der Atmungsraten mit zunehmender Héhe am Stamm war nur insofern zu erkennen,
dass die maximalen Atmungsraten nahe der Kronenbasis gemessen wurden. Die fiir jede Hohen-
stufe gemittelten Atmungsraten unterschieden sich bei keinem der beiden Bédume.

Im saisonalen Verlauf waren die Verhéltnisse zwischen den Atmungsraten der verschiedenen
Messpositionen der Sy-Bédume deutlich stabiler als zwischen den Raten verschiedener Individuen.
Wurden die Atmungsraten der Zweijahres-Zeitreihen aller Messstellen jeweils paarweise zuein-
ander in Beziehung gesetzt, ergab die lineare Regressionsanalyse fiir den Sy-Baum im Solling
r*-Werte zwischen 0.70 und 0.96 (r’median = 0.89). Bei dem Baum im Géttinger Wald lagen die
Werte zwischen 0.30 und 0.91 (rzmedian =0.78). Mit Ausnahme der Beziehung zwischen den Raten
der unteren nach Norden exponierten und den an der Kronenbasis befindlichen Messpositionen im
Gottinger Wald waren alle Beziehungen signifikant (Solling: P <0.0001, Géttinger
Wald P, = 0.008). Auch die Stammatmungsraten der fiinf bzw. sechs Individuen im Solling und
im Gottinger Wald waren signifikant korreliert (0.03 >P >0.0001), das Bestimmtheitsmal}
erreichte im Median jedoch nur Werte von 0.44 bzw. 0.60 im Solling bzw. im Goéttinger Wald
(Abb. 28).
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Abb. 26: Volumenbezogene 10 °C-Erhaltungsatmung je eines Stammes in Solling und
Gottinger Wald, an denen die Messungen an der Stammbasis, auf mittlerer Hohe und nahe
dem Kronenansatz jeweils in nordlicher und siidlicher Exposition erfolgten. Gemittelt
wurden die Atmungsraten, die mit den Temperaturbeziechungen berechnet wurden, die der
Erhaltungsatmungsfunktion zugrunde lagen. Zum Vergleich sind jeweils rechts die 10 °C-
Erhaltungsatmungsraten von 5 bzw. 6 Bdumen, an denen Dauermessungen in ca. 2 m Hohe
und nordlicher Exposition durchgefiihrt wurden, dargestellt.
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Height (m)
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Abb. 28: Verteilung der r*~Werte aller linearen Regressionen fiir die Bezichungen zwischen
den 10 °C-Atmungsraten von sechs Messstellen, die an einem Individuum in
unterschiedlicher Hohe und Exposition (Sy 7 bis Sy12) und an fiinf bzw. sechs verschiedene
Individuen (S 1- S6) gemessen wurde. Bei der Regressionsberechnung wurden die
Atmungsraten des gesamten Untersuchungszeitraumes jeder Messstelle jeweils mit allen
anderen Messstellen in Beziehung gesetzt.
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4.2.5 Der Einfluss der Messposition und der Kronenstruktur auf die Astatmung

Die Atmungsraten der Aste zeigten keine Abhingigkeit von quantitativ erhobenen Gréfen, wie
absoluter oder relativer Hohe, Inklination oder Exposition (Ergebnisse nicht dargestellt). Auch die
Auftragung der 10 °C-Erhaltungsatmung gegen die den Asten zugeordnete Klasse des Kronen-
volumens (Kap. 3.1.5, Tab. 3) zeigte keinen Zusammenhang (Abb. 29). Jedoch wiesen nur solche
Aste mittlere und hohe Atmungsraten auf, deren belaubter Anteil der mittleren Kronenschicht oder
der Sonnenkrone zuzuordnen war (Abb. 29). Zwei Aste, die im Solling vollstindig auf die Schatten-
krone beschriankt waren, zeigten zudem die niedrigste Atmungsaktivitit. Bei multiplikativer
Verkniipfung der Klassen von Kronenposition und Kronenvolumen ergab sich eine signifikante
Abhéngigkeit der Atmungsrate von diesem Produkt.
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Abb. 29: 10 °C-Erhaltungsatmung der Aste beider Standorte aufgetragen gegen die ihnen
zugeordnete Klasse von Kronenvolumen und Kronenposition

Gottinger Wald: y=73x-11.6, rzadj, =0.92, P =0.002

beide Standorte: y=5.1x+2.7, r’y. = 0.58, P=0.003

4.3 Biomasse: Verteilung, Vorrite und Zuwachs.

Fiir die Ermittlung der Bestandesvorrite an verholzter Biomasse wurden zur Berechnung des Derb-
holzvolumens Standardverfahren der Dendrometrie und Forstertragskunde angewandt. Diese
wurden zur Berechnung des oberirdischen Gesamtvolumens und dessen Verteilung auf verschie-
dene Durchmesserklassen mit den Ergebnissen einer erneuten Auswertung der Erntedaten von 30
Buchen (HELLER & GOTTSCHE 1986, H. HELLER, pers. Mittlg.) sowie Literaturangaben
erganzt.

4.3.1 Verteilung der oberirdischen Biomasse auf verschiedene Durchmesserklassen

In Anlehnung an das zur Ermittlung des Derbholzvolumens oder der Biomasse gebrduchliche
Verfahren, die Abhingigkeit der Holzvolumina vom BHD zu nutzen, wurde in einem ersten Ansatz
die auf die Durchmesserklassen DKI. 1 - 7 (Tab. 4) verteilten Volumina der Erntebdume direkt mit
deren BHD in Beziehung gesetzt. Mit den in der doppelt-logarithmischen Auftragung gefundenen
linearen Beziehungen (Daten nicht dargestellt) und der BHD-Verteilung der Bestinde (Abb. 32)
wurden die Volumenvorrite jeder Durchmesserklasse direkt aus dem BHD ermittelt. Die Summe
der Volumina der Durchmesserklassen 1 bis4 entsprach dem Derbholzvolumen, das mit den
Ergebnissen des in Kapitel 3.3.1 beschriebenen Verfahrens verglichen wurde. Diese direkte Bestim-
mung aus dem BHD lieferte Derbholzvolumina, die 25 bis 100 % iiber denen lagen, die das
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schlieBlich verwendete Verfahren ergab. Vor allem die Extrapolation der Volumina zu - gegeniiber
den Erntebdumen - hoheren Durchmessern fiihrte in diesem ersten Ansatz zu durchgingig tiber-
hohten Werten fiir das Holzvolumen. Das Verfahren kam daher nicht zur Anwendung.

Die relativen Volumenanteile der Durchmesserklassen 2 bis 7 standen in enger Beziehung zum
BHD der geernteten Baume (Abb. 30) und lieBen sich durch nichtlineare Funktionen beschreiben.
Die Bestimmtheitsmafle der durchgédngig signifikanten Kurvenanpassungen lagen zwischen 0.73
(DKI. 6) und 0.98 (DKI. 2). Die verwendeten Funktionen, ihre Parameter und Statistikwerte sind im
Anhang (A-Tab. 3) zusammengefasst. Die Daten der Durchmesserklasse 7, dem Feinreisig, konnten
um die Werte von 20 weiteren Buchen aus PELLINEN (1986) ergéinzt werden. Da die Autorin Aste
und Zweige mit einem Durchmesser unter 2 cm als Feinreisig zusammenfasst, mussten ihre
Volumenangaben der hier verwendeten Definition fiir das Feinreisig (D <1 cm) angeglichen
werden. Aus den Erntedaten der 29 Buchen, die im Solling erhoben wurden, konnte der Volu-
menanteil des Feinreisigs (D < 1 cm) am Volumen aller Aste mit D < 2 ¢cm mit 48 % bestimmt
werden. Mit diesem Prozentsatz wurde aus den Volumenangaben von PELLINEN (1986) das Fein-
reisigvolumen mit D < Icm bestimmt. Der Volumenanteil der Durchmesserklasse 1 (D > 40 cm)
ergab sich aus der Differenz zwischen 100 % und der Summe der Anteile der Durchmesserklassen
DKI12-7.
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Abb. 30: Beziehung zwischen Holzvolumenanteil (mit Rinde) von Sprossachsen verschiedener
Durchmesserklassen am Gesamtvolumen von fraktioniert geernteten Buchen und deren BHD (n = 30
fiir DK1 1-6, n = 50 DKI 7). Funktionen, Parameter und Statistikwerte fiir die Kurvenanpassungen
sind in A-Tab. 3 zusammengefasst. Graue Balken: BHD-Verteilung der Untersuchungsbesténde.

Das Gesamtvolumen der oberirdischen Biomasse eines Baumes errechnete sich dann aus dem
gemil Kap. 3.3.1 ermittelten Derbholzvolumen und dessen relativen Anteil am Gesamtvolumen.
Dieser entsprach der Summe der relativen Anteile der Durchmesserklassen 1 -4, die mit den
Funktionen in A-Tab. 3 aus dem BHD des Baumes berechnet wurden.
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Mit diesem Verfahren wurde fiir zwei bestandesreprasentative Buchen mit mittleren Durchmessern
und mittleren Hohen ein Gesamtvolumen von je 2.6 m® ermittelt, von dem 90.2 % auf das Derb-
holz, 8.3 % auf das Reisholz und knapp 1.5 % auf das Feinreisig entfielen (Tab. 8).

Tab. 8: Derbholz- und Gesamtvolumen
sowie die prozentuale Verteilung der

Solling Gottinger

Volumina auf 7 Durchmesserklassen von Wald
zwei fiir die Untersuchungsbestinde BHD (cm) 45.4 43.4
reprisentativen Buchen mittleren Durch- Hohe (m) 29.4 31.9
messers und mittlerer Hohe. Derbholzformzahl ~ 0.5005 0.5009
Derbholzvolumen (m?) 2.38 2.36
Volumenanteil des Derbholzes (% ) 89.30 89.18
Gesamtvolumen (m?) 2.64 2.62

Volumenanteile der einzelnen Durchmesserklassen (%)
DKI. 1: D >40 cm 31.6 20.6
DKL 2: 40>D>25cm 45.5 56.1
DKL 3: 25>D>15cm 5.49 5.78
DKL 4: 15>D> 7cm 7.67 7.67
DKL 5: 7>D> 3cm 5.93 5.93
DKL 6: 3>D> 1lcm 2.32 2.41
DKI. 7: D< lcm 1.45 1.48

4.3.2 Unterirdische Biomasse

Das Volumen des Wurzelholzes wurde direkt aus der BHD-Verteilung und der Beziehung zwischen
den Logarithmen von Biomasse und BHD berechnet (Abb. 31). Die Umrechnung der Biomasse in
Volumeneinheiten erfolgte mit einer konstanten Dichte frischen Wurzelholzes von 506 kg m™, die
die Laboruntersuchungen im Rahmen dieser Arbeit ergaben (3.2.4.1). Zur Abschdtzung der Vertei-
lung der Wurzelbiomasse standen Daten aus der Arbeit von CONERS (1996) zur Verfiigung, in
welcher die Grobwurzeln eines in der Liineburger Heide fraktioniert geernteten Buchen-Wurzel-
systems in Wurzelholz ( >7 cm) Derbwurzeln (7 -2 cm ) und Grobwurzeln i.e. S. (2 - 0.5 cm)
unterschieden werden. Die auf die Grundfliche eines Kreises mit 3.8 m Radius (0.5 X mittlerer
Stammabstand der untersuchten Bestdnde) hochgerechneten Wurzelvorrite verteilen sich zu 63 %
auf die Summe von Wurzelholz und Derbwurzeln. Die verbleibenden 37 % entfallen auf die Grob-
wurzeln i. e. S..

2.0
y,=227x -1.51 Abb. 31: Beziechung zwischen den
i radj = 0.99, P = 0.0001 Logarithmen der Grobwur-
' zelbiomasse und dem BHD von vier
- 1968 im Solling geernteten Buchen
8161 (HELLER & GOTTSCHE 1986).
5
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D
o
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4.3.3 Biomassevorrite und Jahreszuwachs der Bestinde

Datengrundlage fiir die Berechnung des Bestandesvolumens waren die BHD- und Hohenmessungen
der Niedersdchsischen Forstlichen Versuchsanstalt vom Januar bzw. September 1996 im Solling
und im Gottinger Wald (Abb. 32). Ergdnzt wurden die Werte durch Messungen des jahrlichen
BHD-Zuwachses an jeweils 20 (1996) bzw. 27 (1997 und 1998) bestandesreprisentativen Buchen
(F. SCHIPKA, pers. Mitteilung, eigene Messungen).

Der Jahreszuwachs der Buchen im Gottinger Wald war positiv mit dem BHD korreliert und dnderte
sich bei den Bdumen im Solling nicht mit dem Durchmesser (Abb. 33). Um die Daten der Forstli-
chen Versuchsanstalt an den Untersuchungszeitraum anzupassen und den jdhrlichen Volumen-
zuwachs zu ermitteln, wurden die BHD-Werte des Sollings um den mittleren Jahreszuwachs erhoht.
Fiir den Gottinger Wald wurde der zu addierende Jahreszuwachs mit Hilfe der linearen Funktion
aus dem BHD der einzelnen Bidume bestimmt.

Mit den so angepassten Durchmessern wurden die Volumenvorréte und jéhrlichen Zuwéchse jedes
Baumes ermittelt und zum Bestandesvorrat und -zuwachs von oberirdischer Biomasse und Wurzel-
biomasse aufsummiert.

Zu Beginn des Untersuchungszeitraumes lag der Holzvorrat des Bestandes im Solling bei 668 m’ je
Hektar, von denen 532 m® auf die Derbholzfraktion, 56.5 m® auf das Reisig und 80 m® auf das
Wurzelholz entfielen. In den Jahren 1997 und 1998 nahm der Vorrat gleichmidflig um jeweils
8.0 m’ ha™ zu, wobei der Derbholzzuwachs 6.4 m® betrug.

Im Goéttinger Wald hat die Buche einen Anteil von 90 % an der Stammzahl. Allein der Bestandes-
vorrat der Buchen iiberstieg mit 756 m® ha™ den Wert des Sollings um 15 %. Zum Vergleich der
beiden Standorte und fiir die Hochrechung der Atmungsraten auf Bestandesebene wurden die BHD-
Werte der Biume anderer Arten in gleicher Weise wie die Buchen in die Berechnung mit einbe-
zogen. Der Biomassevorrat erhohte sich dadurch auf 844 m’ ha” und verteilte sich mit 676, 71.6
bzw. 87 m’ auf Derbholz, Reisig und Grobwurzeln. Fiir den Jahreszuwachs ergab sich mit knapp 14
m® ha™' ein fast doppelt so hoher Wert wie fiir den Bestand im Solling (Tab. 9).
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Abb. 32: Durchmesserverteilung, Baumhohen und BHD-Hohenbeziehung der beiden
Untersuchungsbestinde. Die Daten wurden von der Niedersdchsischen Forstlichen
Versuchsanstalt im Januar bzw. September 1996 in Solling bzw. Géttinger Wald erhoben.
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Abb. 33: Beziechung zwischen dem jahrlichen Durchmesserzuwachs und dem BHD
bestandesreprisentativer Buchen im Solling und im Goéttinger Wald. Die Durchmesser
wurden mit hochauflosenden Umfangmalibiandern an 20 (1996) bzw. 27 (1997/98)
Béumen gemessen (F. SCHIPKA, pers. Mitteilung, eigene Messungen).

~ B Coarse roots
'w 800 B 5.y 116 »
o B 0D > 250m 3
1S == = c
=g 7 252D >15cm =
%600* B 152D> 7cm 112 ©
£ mmm 7=D> 3cm 5
g B2 1:D> 1cm ®
c 3
S 400 | 18 o
8 3
s 3
(@] —_
2 200 - 14 3,
3 3
(o] N
> ~
0 0
Solling  Goéttinger Wald 1997 1998 1997 1998
Solling Goéttinger Wald

Abb. 34: Volumenvorrite der verholzten oberirdischen Biomasse zu Beginn des Unter-
suchungszeitraumes, ihre Verteilung auf 7 Durchmesserklassen sowie der Volumen-
zuwachs wihrend der zwei Untersuchungsjahre. Weille Anteile der Balken fiir den
Gottinger Wald sind Volumenanteile, die sich aus dem BHD der Biaume anderer Arten
errechnen.
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Tab. 9: Vorrite verholzter Biomasse Anfang 1997, ihre Verteilung auf verschiedene
Durchmesserklassen der Sprossachsen und der Zuwachs von Derb-, Reis- und
Wurzelholz in den beiden Untersuchungsjahren.

Solling Géttinger Wald
Durchmesser-| Vorrat Zuwachs Vorrat Zuwachs
Spanne Jan. 1997 1997 1998 |Jan. 1997 1997 1998
(cm) (m®ha™)
D>40 253 327
Derbholz 402D > 25 190 237
252D >15 43.8 53.6
152D> 7 454 58.9
72D> 3 34.9 44 4
Reisig 3=2D> 1 13.1 16.4
12D 8.5 10.9
Grob -, D>2 44.8 49.2
Schwach- 22D >0.5 34.8 38.3
wurzeln
Derbholz 532 6.44 6.37 676 11.13 11.32
Summen Reisig 56.5 0.60 0.61 71.6 1.04 1.06
Wurzelholz 79.6 1.01 1.00 87.4 1.36 1.38
Gesamt 668 8.04 7.98 835 13.52 13.75

4.4 Zeitliche und riumliche Hochrechnung der Atmungsraten als Teil der Kohlen-
stoffbilanz

Fiir die C-Bilanz der Buchenwélder im Solling und Géttinger Wald wurden die Atmungsraten der
verholzten Kompartimente zunichst auf Ebene einzelner Kiivetten im zeitlichen Verlauf inter-
poliert. Die Berechnung der Atmungsraten der einzelnen Messstellen und die Erfassung des Holz-
zuwachses in enger rdumlicher Ndhe ermoglichte eine quantitative Analyse der Beziehung
zwischen Atmung und Holzzuwachs.

Schlieflich wurden die Atmungsraten mit den Biomassevorriten auf Bestandesebene hochge-
rechnet.

4.4.1 Zeitliche Hochrechnung der Atmungsraten

Die Atmungsraten wurden auf Ebene des Tagesganges aus den fiir jede Messstelle und Kampagne
ermittelten Temperaturbeziehungen und den stiindlichen Werten der Luft- bzw. Bodentemperatur
berechnet. In Abb. 35 sind die Temperaturbeziehungen und die daraus berechneten Jahresginge der
Tagessummen von Gesamt- und Erhaltungsatmung jeweils eines Astes, Stammes und einer Grob-
wurzel beispielhaft dargestellt. Die im Jahresgang verwendeten Symbole verweisen auf die fiir den
entsprechenden Zeitraum verwendeten Temperaturbeziehungen. Zum Vergleich sind auBBerdem die
Tagessummen der gemessenen Atmungsraten dargestellt.

Den Kennfeldern der mittleren Temperaturantwortkurven (Abb. 17) entsprechend war auch das
Niveau der Temperaturbeziehungen der einzelnen Messstellen ab Mai erhoht, stieg bis Mitte Juli an
und fiel meist erst im November auf das Niveau, das fiir den Zeitraum von Dezember bis
Mairz/April charakteristisch war. Die Temperaturfunktionen der Erhaltungsatmung spiegeln die
Temperaturantwortkurven aus diesem Zeitraum wider. In die Temperaturbeziehung fiir die Erhal
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Abb. 35: Temperaturfunktionen der Erhaltungsatmung und der Atmungsraten aller Messkampagnen
1997 ecines Astes, eines Stammes und einer Grobwurzel (links) sowie die daraus berechneten
Jahresgénge der Atmung (rechts). Fiir die Erhaltungsatmung R,,, wurden die 4 bis 5 Temperaturkurven
aus der zuwachsfreien Zeit mit dem niedrigsten Ordinatenabschnitt und geringem bis mittlerem Q-
Wert gemittelt. Die Jahresgénge der Tagessummen von Gesamtatmung (Linien + Symbole) und
Erhaltungsatmung (graue Kurve) wurden mit den Temperaturfunktionen aus Luft- bzw.

Bodentemperatur berechnet. Zum Vergleich sind die Jahresginge der gemessenen Atmungsraten
(graue Punkte) aufgetragen.

tungsatmung des Astes gingen auch die nicht dargestellten Atmungsraten aus dem Winter 1998/99
ein. Diese wiesen einen flacheren Verlauf und niedrigere Atmungsraten auf, so dass die Beziehung
der Erhaltungsatmung unterhalb der dargestellten Kurvenschar liegt.
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Die Tagessummen der berechneten Atmungsraten zeigten im zeitlichen Verlauf wiederum einen
ausgeprigten Jahresgang. Die Erhaltungsatmung stieg temperaturbedingt von winterlichen Werten
auf 2.5- bis 4fach hohere Werte in den Sommermonaten an. Die Jahreskurve der Gesamtatmung lag
ab Anfang Mai bis Mitte November oberhalb der Erhaltungsatmung und {iberstieg die winterlichen
Atmungsraten um das 4- bis 15fache. Die Differenz zwischen Gesamt- und Erhaltungsatmung wird
als Wachstumsatmung aufgefasst.

Die berechnete Gesamtatmung stimmt bei Asten und Stimmen gut mit den gemessenen Tages-
summen der Atmung iiberein. Lediglich bei der Grobwurzel fallen stirkere Abweichungen auf. Dies
ist auf die unterschiedlichen Temperaturen des Boden und des Wurzelholzes in der Kiivette zuriick-
zufithren. Die tdgliche und saisonale Temperaturamplitude der Grobwurzeln in den Kiivetten war
grofer als die stark gedimpfte Amplitude der Bodentemperatur in 20 cm Tiefe, da das stets frisch
zugefiihrte Messgas, dessen Temperatur der Lufttemperatur im Bestand entsprach, einen schnel-
leren Warmeaustausch bewirkte. Die Dampfung der Bodentemperatur wird im Kurvenverlauf des
dargestellten Beispiels zu den Terminen im September und Oktober dadurch deutlich, dass die
gemessenen Atmungsraten nach einem Kilteeinbruch weit stirker absanken als die aus den
Bodentemperaturen berechneten Raten. Im Winter stimmten die Temperaturen und damit die
gemessenen und berechneten Atmungsraten der Wurzeln wieder liberein.

Tab. 10: Jahressummen der volumenbezogenen Gesamt-, Erhaltungs- und
Wachstumsatmung der verholzten Kompartimente. Aufgefiihrt sind die
Mittelwerte + Standardabweichung von n Messstellen, sowie die prozentualen
Anteile der Atmung im Zeitraum Mai bis Oktober.

1997 1998

R n{ Rny Ryg Ry n| Rn Ry

Kompartiment|  mol C m?® mol C m”
Aste| 1642+ 1223 6| 737 | 905 | 947+520 6| 691 | 256
83% 71% | 92% | 70% 68% | 75%

()]

£ Stamme| 143+ 41 9| 75 | 68 161+66 11| 70 | 91
3 79% 69% | 90% | 84% 68% | 97%
Grobwurzeln| 1669+ 1916 6| 744 | 926 | 1070+1029 6 | 770 | 300
83% 70% | 93% | 72% 66% | 86%
Aste| 2941+ 1553 6 (1022|1918 | 2001+1147 6 | 961 (1040
% 87% 74% | 95% | 84% 73% | 94%
% Stamme| 106+ 53 10| 59 | 48 85+32 10| 52 | 33
qé) 79% 68% | 92% | 78% 66% | 96%
% Grobwurzeln| 1484+940 6| 776 | 709 | 903+675 6| 708 | 195
O 73% 64% | 81% | 71% 67% | 86%

In Tab. 10 sind die mittleren Jahressummen der Gesamtatmung, ihre Verteilung auf Erhaltungs- und
Wachstumsatmung und der auf die Vegetationsperiode entfallende Anteil der Atmung zusammen-
gefasst. Die Atmungsraten waren 1998 deutlich niedriger im Vorjahr. Der Riickgang bei Asten und
Grobwurzeln um 32 bis 42 % gegeniiber den Werten von 1997 war dabei stirker ausgeprégt als bei
den Stammen im Gottinger Wald. Bei den Stimmen im Solling ergab sich fiir 1998 eine leichte
Zunahme der respiratorischen CO,-Abgabe.

Dieser Riickgang stimmt mit den unterschiedlichen Witterungsverldufen der Untersuchungsjahre
insbesondere wiahrend der Sommermonate iiberein (Kap. 2.3 und Abb. 13). Wahrend der Sommer
1997 strahlungsreich und im August und September iiberdurchschnittlich warm war, lagen die
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Temperaturen des Frithsommers 1998 leicht und des Hochsommers deutlich unterhalb den Tempe-
raturen des Vorjahres. AuBBerdem endete die sommerliche Witterung 1998 schon in der letzten
August-Dekade mit einer niederschlagsreichen Phase, die bis in den Oktober anhielt und mit einer
starken und frithzeitigen Abkiihlung der Luft einherging. Wéhrend die niedrigeren Temperaturen
die Jahressummen der Erhaltungsatmung nicht oder nur schwach beeinflussten, ging die Wachs-
tumsatmung auf 50 bis 20 % der Vorjahreswerte zuriick. Inwieweit dies parallel zu einer Anderung
der Holzzuwachses im Bereich der Messstellen verlief, wird im folgenden Kapitel untersucht.
Wegen der hoheren Temperaturen und der erhdhten Stoffwechselaktivitat wurden 73 bis 87 % der
gesamten jdhrlichen CO,-Abgabe in den Sommermonaten beobachtet. Der geringere prozentuale
Anteil der sommerlichen Erhaltungsatmung an ihrer Jahressumme mit Werten zwischen 64 und
70 % wurde durch den zusitzlichen Bedarf an Energie fiir die mit dem Holzzuwachs in Zusam-
menhang stehenden Prozesse kompensiert. Die Stimme und Aste gaben 90 bis 97 % des jéhrlich
durch Wachstumsatmung gebildeten CO, wihrend der Vegetationsperiode ab. Die Grobwurzeln
zeigten oft bis in den November hinein erhohte Aktivititen, so dass fiir den Zeitraum von Mai bis
Oktober nur 80 bis 90 % der gesamten Wachstumsatmung berechnet wurden.

4.4.1.1 Der Zusammenhang zwischen Jahressumme der Holzatmung und dem Holzzuwachs

Neben dem Bedarf an Kohlenstoff fiir den Zuwachs muss bei dem Aufbau neuer Biomasse Energie
fiir den Transport und die Synthese der Rinden- und Holzbestandteile durch Atmung bereitgestellt
werden. Der Kohlenstoffbedarf fiir die im Zusammenhang mit der Biomasseproduktion stehende
Atmung wird durch den Wachstumskoeffizienten rg charakterisiert. rg ist der Quotient aus dem
Kohlenstoffbedarf fiir Wachstumsatmung und Zuwachs, also ein MaB fiir die zusétzliche Kohlen-
stoffmenge, die der Baum pro mol C im Holzzuwachs fiir die Atmung aufbringen muss.

Zuniichst sollen einige methodische Aspekte der Zuwachsmessungen bei Asten und Grobwurzeln
betrachtet werden. Zur Priifung der Zuwachsmessung mit UmfangmaBbéndern, bei denen ein nach-
traglich aufgebrachter Nonius die Ablesegenauigkeit erhohte (Methode 1U), wurden der Umfang-
zuwachs der Aste im Géttinger Wald mit einer zweiten Methode (Methode 2U) sowie der Durch-
messerzuwachs (Methode 3D) erfasst (Kap. 3.2.2). In Abb. 36 a sind den Jahreszuwachswerten der
NoniusmaBbénder die Ergebnisse der erginzenden Methoden 2U und 3D gegeniibergestellt.
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Abb. 36 a und b: Vergleich der drei verschiedenen Methoden zur Bestimmung des Umfangzuwaches
von Asten a). Die Auftragung der Wachstumskoeffizienten gegen den jahrlichen Umfangzuwachs
verdeutlicht die Grenze der Auflésung der Zuwachsmessung b). Bei Proben, deren Umfangzuwachs
unter 1 mm lag, fiihrte der niedrige Nenner des Quotienten zu iiberhhten Wachstumskoeffzienten.
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Dass die Methoden 1U und 2U iibereinstimmende Werte fiir den Jahreszuwachs ergaben, kommt in
der signifikanten linearen Beziehung zum Ausdruck, deren Steigung nur wenig von 1 abweicht und
deren Achsenabschnitt sich nicht signifikant von 0 unterscheidet. Die Messung des Durchmesser-
zuwachses ergab zwar vergleichbare Verldufe im Jahresgang (Daten nicht dargestellt), die Jahres-
summen zeigten jedoch nur geringe Ubereinstimmung mit den Ergebnissen der Umfangmessung.
Aus der Auftragung der Wachstumskoeffizienten gegen den Umfangzuwachs (Abb. 36 b) wird
deutlich, dass tiberhohte Werte fiir rg nur an solchen Messstellen beobachtet wurden, die einen sehr
geringen Zuwachs aufwiesen. Bei jahrlichen Umfangzuwichsen von mehr als 1 mm, lagen die
Koeffizienten zwischen 0.07 und 0.7. In der Zusammenfassung der Wachstumskoeffizienten in
Tab. 11 wurden daher nur die Messstellen mit einem jéhrlichen Umfangzuwachs iiber 1 mm
beriicksichtigt.

Anders als die jihrliche Wachstumsatmung, die bei Asten und Grobwurzeln 1998 um wenigstens
50 % geringer war als im Vorjahr (Tab. 10), lagen die Jahressummen fiir den Zuwachs bei Asten
und Grobwurzeln im zweiten Untersuchungsjahr um bis zu 89 % {iber den Werten von 1997
(Tab. 11). Bei den Stammen im Solling waren diese interannuellen Unterschiede nicht und bei den
Gottinger Wald-Stammen nur tendenziell zu beobachten.

Tab. 11: Mittlerer volumenbezogener Jahreszuwachs und mittlere Wachstumskoeffizienten
beider Untersuchungsjahre von Asten, Stimmen und Grobwurzeln beider Standorte. Fiir den
Zuwachs wurden die Werte der Messstellen gemittelt, deren Umfangzuwachs 1998 {iber 1
mm lag. Bei den Koeffizienten gingen die Werte nur dann ein, wenn der Zuwachs des
jeweiligen Jahres mehr als 1 mm ausmachte (Werte der wenig zuverldssigen Messungen
1997 kursiv, vgl. Text).

Kompar-| Zuwachs 97 Zuwachs 98 Ry Gor' Ry Gog
timentl moCcm®a' N molCm®*a’ N mol mol’ N mol mol” N
Aste| 559+378 4 1170+758 4 1.54+080 2 0.32+0.17 4
(@]
é Stamme| 335+214 9 330%x216 9 0.25%+0.13 9 0.24+*0.14 9
3 Grob-| n.b n.b n.b n.b
wurzeln
g'c Aste| 1512+ 727 4 1746+952 4 1.32+082 4 0.51+0.28 4
'3% g Stamme 259 + 161 7 271+153 7 0.26*0.18 7 016012 7
:8 Grob-| 868+655 3 1115*657 3 069+034 3 0.22+0.13 3
wurzeln

Die gegensitzliche Entwicklung von Biomassezuwachs und Wachstumsatmung bei Asten und
Grobwurzeln ist im Wesentlichen in einer methodisch bedingten Unterschitzung des Zuwachses flir
das Jahr 1997 begriindet. Die MaBbiinder wurden an Asten und Grobwurzeln am 02.06. bzw.
09.06.1997 im Solling bzw. Géttinger Wald installiert und der Anfangswert als Nullwert fir 1997
festgehalten. Bis zum ersten Ablesetermin am 23.06. bzw. 19.06.1997 wurde ein Zuwachs von 10
bis 25 % des gesamten Jahreszuwachses registriert (Abb. 37). 1998 machte der Zuwachs zu diesem
Zeitpunkt bereits 50 % des Jahreszuwachses aus. Diese Beobachtung und der Befund, dass bei den
Asten 3 und 4 der Jahreszuwachs von 1997 dennoch knapp iiber dem des Folgejahres lag, lassen
eine z. T. deutliche Unterschitzung des Zuwachses fiir das erste Untersuchungsjahr vermuten. Die
daraus resultierenden Wachstumskoeffizienten fiir 1997 in Hohe von 0.69 bis 1.54 fiir die Aste und
Grobwurzeln sind somit als deutlich tiberhdht zu bewerten.

Fiir alle Messstellen 1998 und fiir die Stdimme von 1997 ergab sich ein mittlerer Wachstums-
koeffizient von 0.27 £ 0.1 mol Cg (mol Cg)'l, wobei die Aste im Gottinger Wald mit rg = 0.51 den
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Maximalwert und die Stimme des gleichen Standortes das Minimum von rg = 0.17 aufwiesen. Der
Zuwachs aller Grobwurzeln im Solling und von drei Wurzeln im Goéttinger Wald lag unter der
Nachweisgrenze von 1 mm, so dass der Wachstumskoeffizient fiir Wurzelholz von 0.21 mol Cg
(mol C)" auf einem geringen Stichprobenumfang basiert.
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Abb. 37: Jahresverlauf des kumulativen Umfangzuwachses dreier Aste im
Gottinger Wald aus Messungen mit NoniusmaBbéndern, die Anfang Juni 1997
installiert wurden.
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Abb. 38: Auftragung der Jahressumme der Atmung gegen den jéhrlichen Zuwachs von
Stimmen und Asten fiir das Jahr 1998. Fiir die Regressionsberechnung wurden die Werte
beider Standorte zusammengefasst. Gefiillte Symbole: Solling, offene Symbole: Goéttinger
Wald.

Alternativ zur direkten Berechnung der Erhaltungsatmung und des Wachstumskoeffizienten konnen
diese GroBen fiir die Gesamtheit aller Messstellen eines Kompartiments aus der Beziehung zwi-
schen den Jahressummen der Gesamtatmung und des Zuwachses abgeleitet werden (Abb. 38).

Die Jahressumme der Erhaltungsatmung entspricht dabei dem Ordinatenabschnitt der Regressions-
geraden. Bei den Stimmen liegt der Wert mit 48.3 mol m™ a™ unter der Erhaltungsatmung, die aus
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der zeitlichen Hochrechnung ermittelt wurde (62.5 mol m™ a™). Die Regressionsgerade fiir die Ast-
Daten ist nicht signifikant. Aus ihr lieBe sich fiir die Erhaltungsatmung ein Wert ableiten, der um
35 % unter dem mit der Temperaturfunktion berechneten Wert liegt (676 gegeniiber 1033 mol m™
a™). Die den Wachstumskoeffizienten entsprechenden Steigungen der Geraden liegen mit 0.23 bzw.
0.66 mol Cr (mol Cg)"' bei den Stimmen leicht und bei den Asten deutlich iiber den fiir die
einzelnen Messstellen berechneten Mittelwerten von 0.20 und 0.42 mol Cr (mol Cg)™.

4.4.2 Raumliche Hochrechnung der Atmungsraten

Durch die Kombination der zeitlich interpolierten Daten mit dem Biomassevorrat der Bestinde
wurde die Atmung auf Bestandesebene extrapoliert. Dazu wurden die Jahresgdnge der Atmungs-
raten der Messstellen nach Kompartimenten getrennt, auf Ebene der Tagessummen gemittelt.

Da sich fiir die volumenbezogenen Atmungsraten von Stimmen und Asten keine Beziehung zum
Durchmesser finden liel (Kap. 4.2.1), wurden die Holzvorrdte der Durchmesserklassen 1 bis 3
(D> 15 cm) als Stammbholz, und der Durchmesserklassen 5 bis 7 (D < 7 cm) als Astholz zusam-
mengefasst und mit den Atmungsraten der jeweiligen Kompartimente multipliziert. Das Holzvo-
lumen der Durchmesserklasse 4 (15 > D > 7 cm) setzte sich aus Ast- und Stammholz zusammen.
Aste und Stimme dieses Durchmessers zeigten bei der Punktmessung am 13.11.98 hohere
Atmungsraten als die Stimme mit hoheren Durchmessern (Kap. 4.2.1). Dem Volumen dieser
intermedidren Durchmesserklasse wurde daher im Sinne einer linearen Interpolation eine aus Ast-
und Stammatmung gemittelte spezifische Rate zugeordnet. Fiir das Holzvolumen der Grobwurzeln
wurde zundchst keine Differenzierung nach Durchmesserklassen vorgenommen. Der Jahresgang
wurde als Produkt aus dem Volumen des Wurzelholzes und den mittleren Tagessummen der Grob-
wurzelatmung errechnet (Berechnung nach Gleichung (12)).

In Abb. 39 sind die Zweijahresginge der Gesamt-, Erhaltungs- und Wachstumsatmung beider
Bestinde dargestellt, die Monatssummen sind in Tab. 12 zusammengefasst. Hinsichtlich der zeitli-
chen Verldufe spiegeln die respirativen C-Fliisse von ober- und unterirdischer verholzter Biomasse
weitgehend die Jahresgéinge der Luft- und Bodentemperatur als wesentliche Eingangsgrofle der
Berechnung wider. Wéhrend die Atmungsraten von Derbholz und Reisig den ausgeprigten
Temperaturschwankungen folgten und kurzfristig weite Amplituden der Atmungsaktivitét zeigten,
waren die Jahresginge der Grobwurzelatmung wie die Verldufe der Bodentemperatur deutlich
ausgeglichener. Die verzogerte Erwdrmung des Bodens im Sommer und die langsamere Abkiihlung
im Herbst fithrten 1997 bei den Grobwurzeln im Solling zu einer Phasenverschiebung der
Atmungsaktivitdt gegeniiber den oberirdischen verholzten Organe. 1998 war dies bei den Wurzeln
beider Standorte weniger deutlich ausgepragt.

Standortunterschiede im Jahresgang zeigten sich vor allem wahrend des heilen Spatsommers 1997.
Im Solling stieg die Atmungsaktivitdt im August gegeniiber dem Vormonat bei den Grobwurzeln
um 25 % und beim Reisig nur leicht um 10 % an. Beim Derbholz blieben die Werte konstant. Die
Grobwurzeln im Goéttinger Wald steigerten ihre Atmung im gleichen Maf3e wie im Solling. Die At-
mung des Derbholzes hingegen erhohte sich um 50 % und beim Reisig betrug die Steigerung 80 %.
Die Maximalwerte des Reisigs waren im August mehr als doppelt so hoch wie Werte im Juli.
Besonders ausgepriagt war diese Entwicklung bei der Wachstumsatmung. Wéhrend diese im Solling
beim Derbholz und Reisig im August nicht mehr anstieg, erhohte sie sich im Gottinger Wald um 60
bzw. 90 %.
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Im kiihleren Sommer 1998 zeigten beide Standorte dhnliche Unterschiede der zeitlichen Verlaufe
zwischen den verschiedenen Kompartimenten. Das Reisig wies maximale C-Fliisse bereits im Juni
auf und zeigte trotz gleichbleibender oder steigender Temperaturen in den Folgemonaten riicklau-
fige Monatssummen der Atmung. Dagegen waren die Umsitze des Derbholzes erst im Juli, die der
Grobwurzeln im Gottinger Wald erst im August maximal.

Bedeutsam fiir die C-Bilanz der Bestinde ist der quantitative Vergleich der Atmung der verschie-
denen Kompartimente. Die hohen spezifischen Atmungsraten von Asten und Grobwurzeln fiihrten
dazu, dass der Kohlenstoftbedarf fiir die Atmung von Reisig und Wurzelholz, deren Volumenanteil
nur 9 bis 12 % des gesamten Volumenvorrats der verholzten Biomasse ausmachte (Tab. 9), jeweils
die gleiche GroBenordnung erreichte wie der Bedarf des Derbholzes.

1997 entfiel im Solling der grofte Anteil der Atmung mit 38 % auf die Grobwurzeln, der geringste
auf das Reisig (30 %), das auch im folgenden Jahr mit 24 % den geringsten Anteil aufwies. Da die
Wachstumsatmung der Stimme 1998 gegeniiber dem Vorjahr konstant blieb, die Wachstums-
atmung der Aste und Grobwurzeln aber um 70 % zuriick ging, entfiel 1998 der grofte Anteil der
Holzatmung des Bestandes auf das Derbholz (41 %).

Die Reisigfraktion des Gottinger Waldes, die die hochsten spezifischen Atmungs- und Wachstums-
raten aufwies, tiberstieg mit 45 % des hier berechneten respirativen C-Flusses die Anteile der ande-
ren Kompartimente deutlich. Auf das Derb- und Wurzelholz entfielen 30 und 25 % der Holzatmung
des Bestandes. Da die Wachstumsatmung bei den Grobwurzeln 1998 gegeniiber 1997 stéirker
zuriickging als bei den Stimmen und Asten, nahm der Anteil der Grobwurzelatmung an der
Gesamtatmung weiter auf 22 % ab. Der Anteil der Reisigatmung blieb 1998 gegeniiber dem
Vorjahr konstant, wihrend der des Derbholzes leicht anstieg.

Der Buchenbestand im Géttinger Wald hatte mit 52.2 und 35.8 mol m™ a™ in den Jahren 1997 und
1998 einen 1.5fach hoheren Kohlenstoffumsatz im Atmungsstoffwechsel der verholzen Biomasse
als der Bestand im Solling. Der wesentliche Anteil an dem hoheren Umsatz im Gottinger Wald
entfiel dabei auf die Reisigatmung des Bestandes. So iiberstieg 1997 die spezifische Atmungsrate
des Astholzes im Géttinger Wald diejenige der Aste im Solling um das 1.5fache, im Folgejahr sogar
um den Faktor zwei. Zusammen mit dem 27 % hoheren Reisig-Vorrat war die Jahressumme der
Reisigatmung im Gottinger Wald 2.3- bis 2.7-mal hoher als die jahrliche Reisigatmung im Solling.
Die im Vergleich zum Solling geringeren spezifischen Atmungsraten des Stammholzes im
Gottinger Wald werden durch den hoheren Volumenvorrat und durch die héheren Atmungsraten der
Aste, die bei der Durchmesserklasse 4 in die Jahressumme der Derbholzfraktion eingehen, so weit
kompensiert, dass der C-Umsatz des Derbholzes im Goéttinger Wald 1997 deutlich und 1998 leicht
hoher ist als im Solling. Lediglich fiir den Grobwurzelanteil ergeben sich an beiden Standorten
dhnliche Jahressummen. Die niedrigere volumenspezifische Atmungsaktivitit der Grobwurzeln im
Gottinger Wald wird durch deren hohere Volumenvorréte kompensiert.
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Abb. 39: Zweijahresgidnge der auf die Bestandesgrundfliche bezogenen Gesamt-, Erhaltungs- und
Wachstumsatmung der Buchen im Solling und im Goéttinger Wald. Die gestapelten Flachen setzen sich
aus der Atmung von Ast-, Stamm- und Wurzelholz zusammen. Sie schlieen den gesamten respira-
tiven C-Fluss der Holzatmung der Bestinde ein. Zur Veranschaulichung der Verteilung der C-Fliisse
auf die ober- und unterirdischen Anteile sind die Atmungsraten der Grobwurzeln unterhalb der
x-Achse jedoch als positive Werte aufgetragen. Ergdnzend sind mit der Erhaltungsatmung (mittlere
Reihe) die zeitlichen Verldufe der Tagesmittel von Luft- und Bodentemperatur aufgetragen.
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Tab. 12: Monatssummen der Gesamtatmung R, (mol C m™ Bestandesgrundfliche Monat™) der
Buchenbestinde im Géttinger Wald und im Solling. Die Monatssummen der Erhaltungsatmung sind in
Prozent der Gesamtatmung angegeben.

Solling Gottinger Wald
Reisholz Derbholz Grobwurzeln Total| Reisholz Derbholz Grobwurzeln Total
Monat| Ry, R, R; R, R; Rm R; R Rn Rt Rny R; Rm R¢
% % % % % %

1997
Jan [0.17 80 0.24 65 0.21 96 0.63 0.31 69 0.29 69 0.53 63 1.13|
Feb | 0.25 74  0.32 65 0.20 97 0.77, 046 71  0.41 69 0.54 62 1.41
Mrz 1034 70 0.41 65 0.29 98 1.04 0.59 71 0.52 69 0.73 60 1.84
Apr [0.36 68 0.43 63 0.37 86 117 0.57 71 0.53 68 0.73 59 1.84
Mai | 0.86 50 0.90 50 0.86 59 2,62 1.26 61 1.11 58 1.09 55 3.46

Jun [1.52 34 1.79 31 143 41 474 2.75 33 1.99 37 1.21 55 5.95
Jul [2.01 28 2.39 26 2.26 33 6.66 3.55 29 2.72 31 1.89 42 8.16)
Aug | 218 33 2.39 32 283 32 7400 6.11 23 412 26 240 38 12.63
Sep | 0.78 58 1.03 47 2.27 34 4.08 3.38 24 220 31 1.67 47 7.25
Okt (043 73 0.56 61 1.36 45 235 1.35 38 0.93 47 117 54 3.46)

Nov | 0.27 80 0.42 61 0.74 55 144 050 66 0.47 68 0.57 82 1.53
Dez | 0.19 91 0.30 73 047 74 0.97| 0.23 95 0.33 78 045 88 1.01
1998
Jan | 0.23 91 0.26 90 041 84 0.90, 0.23 98 0.29 83 045 87 0.96
Feb |0.29 77 0.28 86 0.38 80 0.96/ 0.39 83 0.36 80 0.38 86 1.13|
Mrz [0.35 72 0.35 84 0.38 85 1.08) 0.38 88 0.40 81 0.42 85 1.21
Apr | 044 70 0.47 80 0.38 96 1.28 0.76 67 0.61 69 0.48 88 1.85
Mai |0.70 69 1.01 58 0.63 87 233 2.01 43 1.40 49 0.67 90 4.08
Jun [0.95 55 1.86 34 1.15 60 3.95 299 32 211 35 0.97 76 6.07
Jul |1 0.76 69 2.06 31 135 57 418 2.70 36 2.18 35 1.23 64 6.11
Aug | 0.57 88 1.71 38 135 62 3.63| 2.39 45 1.87 44 1.27 65 5.53
Sep [0.49 80 1.07 48 1.04 68 261 1.38 54 1.09 56 096 73 3.43
Okt [0.36 80 0.63 58 0.67 85 1.66] 0.73 67 0.59 69 0.60 92 1.92
Nov | 0.16 84  0.34 67 049 88 0.99| 0.31 83 0.31 80 0.34 99 0.97
Dez |0.15 91 0.27 77 0.38 87 0.81 0.26 83 0.27 81 0.23 100 0.76
Jahressummen (mol C m?a™)
Solling Gottinger Wald

Reisholz Derbholz Grobwurzeln Total| Reisholz Derbholz Grobwurzeln Total
R Rmn Ri Rn R; Rm R; Re Rn Ri Rnp R; R R;

1997 (9.37 4.21 11.18 4.59 13.29 592 33.85(21.07 7.32 15.62 6.16 12.98 6.78 49.67
1998 [5.46 3.99 10.31 496 8.62 6.21 24.39(14.53 6.98 11.47 5.74 8.02 6.29 34.02
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4.4.2.1 Fehler der Bilanz

Die Eingangsgroflen fiir die Hochrechnung des Bestandes-Kohlenstoffflusses sind die Tages-
summen der Atmungsraten und die Biomassevorrite. Die Variabilitit dieser Groen pflanzt sich in
den Jahressummen der C-Fliisse des Bestandes fort. Die Berechnung der Fehlerfortpflanzung zur
Abschitzung der Variabilitit ist auf Ebene der Jahresummen der Atmung fiir die Solling-Daten von
1997 beispielhaft in Tab. 13 zusammengefasst.

Zunichst wurde die Varianz der Volumina der Biomasse fiir den ,,Mittelstamm® des Bestandes
(Tab. 8) berechnet. Dabei ergab sich der Fehler AV, des nach Kap. 3.3.3 berechneten Gesamt-
volumens V; aus dem Standardfehler des Derbholzvolumens AV4 und den Standard-Schétzfehlern
ADK]; der Funktionen, mit denen die relativen Volumenanteile der Reisig-Durchmesserklassen 5
bis 7 ermittelt werden. Der Fehler fiir die Bestimmung des Derbholzvolumen als Abhdngige von
Hoéhe und BHD wird von KRAMER & AKCA (1982) mit 5 - 7 % angegeben.

Der Fehler des Gesamtvolumens V; errechnete sich dann nach:

2 2
(16) AV, = A% | 4 ArelV, _Vd2
relV, relV,

mit:  (17) AV, =6% und (18)  ArelV, = |> ADKI,

i
5-7

2

Die Volumina der Durchmesserklassen berechneten sich als Produkt des Gesamtvolumens V; und
dem relativen Volumenanteil der Durchmesserklassen 1 - 7. Der Fehler ergab sich aus der demje-
nigen des Gesamtvolumens und dem Standardschétzfehler der Funktionen, die die Volumenanteile
der Durchmesserklassen beschreiben (A-Tab. 3). Die relativen Standardabweichungen der
Volumina jeder Durchmesserklasse des mittleren Baumes wurden auf die Bestandesvolumenvorrite
der Durchmesserklassen libertragen und so deren Fehler in absoluten Werten ermittelt. Die Division
der Variation durch +n (mit n = Zahl der in die Volumenberechnung eingegangenen Biume: 212
im Solling und 77 im Gottinger Wald) beriicksichtigte die abnehmende Wahrscheinlichkeit, dass
mit zunehmender Anzahl einzelner Volumenberechungen alle Fehler dasselbe Vorzeichen
aufweisen.

Die Variabilitit der Atmungsraten ging als Standardfehler der mittleren Jahressumme der volumen-
bezogenen Atmung jedes Kompartiments in die Fehlerberechnung ein. Fiir das Produkt aus dem
Volumen und mittlerer Jahressumme der Atmung ergaben sich dann relative Standardfehler von 13,
20 und 47 % fiir die Bestandesatmung von Derbholz, Reisig und Grobwurzeln. In der Summe ergab
sich fiir den Bestand im Solling im Jahr 1997 ein respirativer C-Bedarf der verholzten Komparti-
mente in Hohe von 34.7 mol C m™ mit einem Fehler von + 19 %. Die auf dem gleichen Wege
berechneten relativen Standardfehler fiir den Solling 1998 und den Goéttinger Wald 1997 und 1998
betrugen in der Jahressumme 15, 11 und 12 %.
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Tab. 13: Beispielhafte Berechnung des Fehlers der Jahressumme der Holzatmung fiir den Bestand im
Solling und das Jahr 1997 (Erlauterungen siche Text).

Mittlerer Baum Bestand
'F“ Vt,DKI,Bestand
-.E Dm Vti rel. VDKI + Vt,DKI,Baum * rel. + & Rt,V + Rt,Bestand * rel.A
° g KL | A Vt Arel.V A Vt AVDK| A Vt vn ARt A Rtotal Rt
s m® | % m® | % m® ha™ mol C m> a'{mol C m? a'1| %
N 1 32+ 138|084+ 0.38 45% |250+ 1129 7.8 144 £ 28.3|3.60+ 0.72 20%
% 2 46+ 36 (1.21+ 017 14% [192+ 26.1 1.8 144 + 28.3|12.76x 0.54 20%
g 3 o 55+ 76 |015+ 020 138%|44.1+ 609 4.2 144 + 28.3|10.63+ 0.14 22%
4 g 77+ 711020+ 019 93% [459+ 429 29 | 893+ 250(4.10+ 1.18 29%
+
%)
% S ~ 6.4 |0.16+ 0.17 108%(35.2+ 381 26 |[1642+ 499|578+ 1.81 31%
% 6 23+ 53 (0.06+ 0.14 229%(13.2+ 30.2 2.1 |[1642+ 499|217+ 0.74 34%
(4 7
1.5+ 13 ]0.04+x 0.03 89% |145+ 129 09 |1642+ 499|2.39+ 0.74 31%
Grob- (0.36 £
wurzeln | 0.01 3 [796+ 22 0.2 [1669+ 782(13.3+ 6.23 47
Derbholz 11.1 1.5 13%
g% Reisholz 10.3 21 20%
£E Grobwurzeln 133 6.2 47%
55
Bestand 34.71 6.7 19%

4.4.2.2 Erweiterung der Hochrechnung mit Atmungsraten von Feinreisig und
Schwachwurzeln

Die Ergebnisse von Atmungsmessungen an Feinreisig (M. SCHULTE, pers. Mitteilung, D. GRIES,
pers. Mitteilung) zeigten, dass die volumenbezogenen Atmungsraten von Zweigen mit einem
Durchmesser unter 1 cm deutlich {iber denen lagen, die im Rahmen der vorliegenden Untersuchung
an Asten mit hherem Durchmesser ermittelt wurden. Dass auch die Schwachwurzeln (0.5 - 2 cm)
hohere volumenbezogene Atmungsraten aufwiesen als dickere Wurzeln zeigt die Durchmesserab-
héngigkeit der hier untersuchten Wurzeln (Abb. 19).

In Abb. 40 ist die volumenbezogene 10 °C-Erhaltungsatmung von Asten und Grobwurzeln dieser
Untersuchung sowie die Spross- und Schwachwurzelatmung von Jungbuchen im Solling
(GANSERT 1995) und der Astatmung eines 30-jdhrigen Buchenbestandes in Frankreich
(DAMESIN et al. 2002) gegen den Durchmesser aufgetragen. Zur Temperaturkorrektur wurde an
die Atmungsraten und Temperaturen (Tagesmittelwerte), die GANSERT (1995) fiir das Winter-
halbjahr nennt, eine Temperaturfunktion (8) angepasst. Die Daten von DAMESIN ef al. (2002)
wurden im Dezember 1997 bei mittleren Temperaturen von 10.5 °C gemessen und daher nicht
temperaturkorrigiert.

Bei beiden Kompartimenten besteht eine signifikante Beziehung zwischen volumenbezogenen
Atmungsraten und den Durchmessern der Sprossachsen. Mit dieser Funktion wurde die 10 °C-
Atmungsrate (X) flir Achsen eines Durchmessers berechnet, welcher der Klassenmitte der Durch-
messerklassen entsprach. Diese Atmungsrate wurde mit der mittleren gemessen 10 °C-Erhal-
tungsatmungsrate (O Ryw) der Aste bzw. Grobwurzeln des jeweiligen Standortes ins Verhiltnis ge
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Abb. 40: Beziehung zwischen 10 °C Erhaltungsatmung und Durchmesser von Asten und Grob-
wurzeln nach Daten verschiedener Autoren und der vorliegenden Arbeit. Mit (Xx) sind die
Atmungsraten gekennzeichnet, die mit der Funktion und den mittleren Durchmessern der
verschiedenen Klassen berechnet wurden. Mit (0) ist der Mittelwert der Atmungsrate und Durch-
messer der im Rahmen der vorliegenden Untersuchung gemessenen Aste und Grobwurzeln dar-

gestellt.

setzt. Fir die Astdurchmesserklassen 4 -7 im Goéttinger Wald ergaben sich Quotienten von
0.35,0.7, 1.56 und 5.2. Die Quotienten fiir die Derb- und Grobwurzeln i.e. S. betrugen 0.66 und 2.3.

Von dem Mittelwert der Solling-Aste wichen
die Atmungsraten der entsprechenden Astdurch-
messerklassen um Faktoren von 0.43, 0.87, 1.9
und 6.5 ab. Die Quotienten die
Grobwurzelklassen betrugen fiir den Solling
0.58 und 2.0. Um die Durchmesserabhéngigkeit
der Ast- und Grobwurzelatmung bei der rdum-

fir

lichen Extrapolation der Atmung auf Bestandes-
ebene zu beriicksichtigen wurden die Tages-
mittel der Ast- bzw. Grobwurzelatmung mit
dem Volumen der Durchmesserklasse sowie
dem jeweiligen Faktor multipliziert (siche Kap.
3.4.3, Gleichung (13)). Entsprechend verdnder-
ten sich die Verhiltnisse zwischen den Kom-
partimenten bei der Extrapolation auf Bestan-
desebene. Die Ergebnisse dieser Berechnung fiir
das Jahr 1998 werden in Tab. 14 den in Kapitel
4.4.2 angegebenen Werten gegeniibergestellt.
Durch die Vervielfachung der Atmungsraten
insbesondere des Feinreisigs und der Schwach-
wurzeln nahm die Reisigatmung im Solling um
das Doppelte, im Gottinger Wald um den Faktor
1.5 zu. Die Wurzelatmung erhohte sich eben-
falls, jedoch nur um 10 bis 30 %. Wegen des

Tab. 14: Vergleich der jéhrlichen Bestandes-C-
Fliisse verholzter Organe ohne und mit Beriick-
sichtigung der Durchmesserabhingigkeit der Reisig-
und Wurzelatmung. Werte fiir das Jahr 1998

Gottinger
Solling Wald
Durchmesser- . .
klasse / ohne*l mit* | ohne* mit*
Holzfraktion | 0t der Atmungeraten vor
Asten und Grobwurzeln
mol C m?a”’
oberirdisch
D>40cm| 4.15 4.15| 283 283
40=2D>25cm| 292 292| 196 1.96
25=2D>15cm| 068 068 045 0.45
15=2D> 7cm| 2.56 1.32| 6.23 235
72zD> 3cm| 338 293| 9.03 6.33
32D> 1cm| 126 243| 3.31 5.18
12 Dcm 0.82 5.4 2.2 11.6
unterirdisch
D>20cm| 541 3.16| 5.083 3.33
22D>0.5cm| 3.21 6.51 299 6.87
Derbholz 10.2 9.1 11.5 7.6
Reisig 546 10.7| 145 231
Wurzelholz 862 967| 8.02 10.2
Bestand 244 295| 34.0 40.9
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Quotienten von ca. 0.4 fiir die Durchmesserklasse 4 geht die Stammatmung von Solling und
Gottinger Wald um 10 bzw. 30 % zuriick. In der Bilanz steigen die Jahressummen der respirativen
C-Umsitze um ca. 20 % gegeniiber den in Kapitel 4.4.2 ermittelten Werten.

4.4.2.3 Der Anteil von Rindenphotosynthese und CO,-Transport mit dem Xylemsaft am
Kohlenstoffumsatz des Bestandes

Der Hochrechnung der Holzatmung lagen solche Temperaturfunktionen zugrunde, die an die wéh-
rend der Nacht gemessenen Atmungsraten angepasst waren. Dadurch wurde der Einfluss von
Rindenphotosynthese und CO,-Transport mit dem Xylemsaft auf die Ergebnisse der Bestandes-
Holzatmung ausgeschlossen.

Wie in Kapitel 4.1.2 beschrieben, konnten Rindenphotosynthese und CO;-Abtransport einzelner
Aste im Tagesverlauf die CO,-Abgabe iiber die Oberfliche kurzfristig um mehr als 80 % redu-
zieren. Wurde die Rindenphotosynthese- und die CO,-Transportrate iiber die Hellphase aufsum-
miert, so konnte ihr Anteil bis zu 70 % des durch Atmung produzierten Kohlendioxids betragen.
Um den Anteil von Rindenphotosynthese und CO,-Transport fiir den gesamten Untersuchungs-
zeitraum abzuschdtzen, wurde fiir alle halbstiindlichen bzw. stiindlichen Atmungswerte die Diffe-
renz zwischen berechneter Bruttoatmungsrate und gemessener CO,-Abgabe ermittelt. Die wihrend
der Hellphase der Tage errechneten Abweichungen wurden aufsummiert und als Tagessumme von
Rindenphotosynthese und CO,-Transport mit der Tagessumme (24 h) der Bruttoatmung ins
Verhiltnis gesetzt. Die mittleren anteiligen Tagessummen von Rindenphotosynthese und CO,-
Transportraten sind zusammen mit den maximalen instantanen Raten in Tab. 15 zusammengestellt.
Die hochsten Rindenphotosynthese- und CO,-Transportraten wurden bei den Asten beobachtet.
Einzelne Aste erreichten maximale Raten von 6.2 bis 10.2 pmol m™ s™. In der Tagessumme (24 h)
wurde von den Asten im Solling und im Géttinger Wald wiihrend des Winterhalbjahres im Mittel
9.3 und 18.1 % des durch Atmung gebildeten CO, photosynthetisch refixiert. Im Sommer machte
der Anteil der Summe aus Rindenphotosynthese und CO,-Transport bei vielfach hoheren Atmungs-
raten noch 3.3 bis 10.6 % aus.

Die oberflichenbezogenen Raten fiir Rindenphotosynthese und CO,-Transport von Stammen und
Grobwurzeln lagen mit Maximalwerten zwischen 0.24 und 0.38 pmol m™ s weit unter denen der
Aste. Die mittleren Anteile an der Bruttoatmung erreichten bei den Stimmen nur noch 1.8 bis
3.7 %, bei den Grobwurzeln lagen die Werte nahe null oder waren negativ. Bei einzelnen
Grobwurzeln im Solling lag die gemessene Atmungsrate im Sommerhalbjahr im Mittel um 24 %
tiber der berechneten Tagessumme. Bei diesen Wurzeln wurde CO, mit dem Xylemsaft antran-
sportiert. Maximale Antransportraten zeigten wiederum die Aste mit bis zu 1.4 pmol m? s, die
Raten der Grobwurzeln erreichten hochstens ein Viertel dieser Werte.

Werden die in die Berechnung der Jahresgéinge der Atmungsraten eingehenden mittleren Tages-
summen der Atmungsraten um den mittleren prozentualen Anteil von CO,-Transport und/oder
Rindenphotosynthese des jeweiligen Zeitraumes aus Tab. 15 gesenkt (bzw. bei den Grobwurzeln
erhoht), ldsst sich analog zu den C- Fliissen in Tab. 12 die um Rindenphotosynthese und CO,-
Transport korrigierte Jahresumme des C-Flusses der Holzatmung ermitteln (Tab. 16). Dieser
erreichte in den Jahren 1997 und 1998 im Solling 33.3 und 23.9 mol m™ a™', im Géttinger Wald
46.0 und 31.5 mol m™ a™. Auf Bestandesebene wurden demnach 1.6 bis 7.6 % der durch die Holz-
atmung gebildeten CO,-Menge durch Rindenphotosynthese refixiert oder mit dem Xylemsaft
abtransportiert.
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Tab. 15: Rindenphotosynthese und CO,-Transport mit dem Xylemsaft als relativer Anteil an
der Tagessumme der berechneten Atmungsrate sowie die Spanne oberflichenbezogener Refix-
ierungsraten von Asten, Stimmen und Grobwurzeln, die wihrend des Winterhalbjahres (Nov. —
April) und der Vegetationsperiode beider Untersuchungsjahre beobachtet wurden. Der Anteil
von Rindenphotosynthese und CO,-Transport wurde iiber alle vollstindigen Tagesginge (n)
gemittelt, die Raten geben die Extremwerte einzelner Kiivetten an.

mittlere relative Rindenphotosynthese bzw.|Rindenphotosynthese- und
Summe von RindenPS und CO,-Transport |CO,-Transportraten
Winterhalbjahr Sommerhalbjahr Winterhalbj. |Sommerhalbj.
min. |max. min. ‘max.
Standort/ —
Kompartiment| % n % n pmol m™ s
o Aste 93 108 84 33 +102 275 |-0.28 0.78 |-1.38 6.2
3 [Stémme | 1.8 £33 73 3.7 37 127 |-0.04 0.19 |-0.12 0.24
®»  |Wurzeln | -01 +36 20 26 +56 168 |-0.04 0.06 |-0.35 0.26
5 |Aste 181 +11.8 142 | 106 + 96 305 |-0.23 10.2 |-1.03 8.7
_E’% Stamme | 2.2 +35 33 28 +33 77 -0.04 0.13 |-0.24 0.38
:EC’; = Wurzeln | -1.3 141 112 05 +36 125 |-0.14 0.08 |-0.17 0.27

Tab. 16: Jahressumme der auf die Bestandesgrundflache bezogenen C-Fliisse der verschiedenen
Holzfraktionen von Solling und Goéttinger Wald. In Prozent ist der Anteil angegeben, um den
die Fliisse durch die Beriicksichtigung der Refixierung und des CO,-Transports von den Werten
in Tab. 12 abweichen.

Reisholz Derbholz Grobwurzeln Total
RindenPS RindenPS RindenPS RindenPS
C-Fluss u./o. CO, | C-Fluss u./o.CO2 |C-Fluss u./o.CO; |C-Fluss u./o.CO;
Standort Jahr Transp. Transp. Transp. Transp.

mol m?a” % mol m?a” % mol m?a” %  |molm?a™ %
Solling |1997| 9.0 -4.3 10.8 -3.7 13.6 2.2 33.3 -1.6
1998| 5.2 -5.1 9.9 -3.8 8.8 1.9 23.9 2.1
Gottinger| 1997 | 18.6 -11.5 14.4 -7.6 13.0 0.0 46.0 -7.3
Wald [1998| 12.8 -11.8 10.6 -74 8.0 0.0 31.5 -7.6
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5 Diskussion

5.1 Die CO,-Abgabe iiber die Oberfliche verholzter Organe von Biumen und die
Temperaturabhingigkeit der Holzatmung

Wie bei allen enzymatisch katalysierten Prozessen steigt auch die Geschwindigkeit der mito-
chondrialen Atmung im physiologischen Temperaturbereich exponentiell mit der Temperatur an. Ist
die Produktion von Kohlendioxid durch die Atmung und die CO,-Abgabe iiber die Oberfliche
verholzter Organe im Gleichgewicht, so ist auch fiir die CO,-Abgabe pro Zeiteinheit eine enge
Temperaturabhéngigkeit zu erwarten (SPRUGEL 1990, SPRUGEL & BENECKE 1991). Diese
Temperaturbeziehung lisst sich mit der Arrheniusfunktion (Gleichung (8)) beschreiben (AMTHOR
1989). Die CO,-Abgabe wird um so enger zur Temperatur in Beziehung stehen, je stabiler der
physiologische Status des Gewebes ist. So ist auf Ebene von Stunden oder Tagen eine gleichblei-
bende Temperaturantwort der Atmungsraten zu erwarten. Bei Arten, bei denen sich habitatbedingt
der Wechsel von Vegetationsruhe zu Phasen hoher Aktivitit in kiirzester Zeit vollzieht, kann es
phasenweise zu raschen Anderungen der Atmungsaktivitit und ihrer Temperaturantwort kommen
(HAVRANEK 1981).

Im Rahmen der vorliegenden Untersuchung wurde die Temperaturabhéngigkeit der CO,-Abgabe
der verholzten Organe von Buchen-Altbdumen auf Ebene der Verldufe iiber zwei bis fiinf Tage
ermittelt. Oft folgte die Atmungsrate im Tagesgang der Xylemtemperatur. Die enge Beziehung
zwischen Atmung und Temperatur kam dann in den hohen Korrelationskoeffizienten der Tempera-
turfunktionen zum Ausdruck (Abb. 5). Ebenso hiufig wurden aber auch deutliche, z. T. sehr starke
Abweichungen der CO;,-Abgabe vom Temperaturverlauf beobachtet. So zeigte die Auftragung der
Atmung gegen die Temperatur regelmafig charakteristische Hysteresisschleifen. Auflerdem wurden
Temperaturinderungen nicht immer von Anderungen der Atmungsraten begleitet, und umgekehrt
traten trotz geringer Temperaturschwankungen ausgeprigte Tagesginge der Atmungsraten auf.
SchlieBlich wurden auch gegenldufige Tagesginge von Temperatur und Atmungsraten beobachtet,
bei denen die Maxima der Atmungsraten wihrend der Nacht bei minimalen Temperaturen und die
Minima der Atmungsraten in den warmen Mittagsstunden auftraten.

Von den Temperaturverldufen abweichende Atmungsraten wurden von verschiedenen Autoren
dokumentiert (BENECKE 1985, GANSERT 1995, GIESBERT 1997, LAVIGNE & RYAN 1997,
LEVY & JARVIS 1998, LEVY et al. 1999, CESCHIA et al. 2001) und unterschiedlich interpre-
tiert. Die moglichen Ursachen hierfiir sollen im Folgenden diskutiert werden.

5.1.1 Die Phasenverschiebung von CO,-Abgabe und Temperatur im Tagesgang

Hysteresisschleifen in Beziehungen periodisch verlaufender Prozesse werden haufig durch Phasen-
verschiebungen der Prozesse verursacht und konnen durch die Angleichung der Phase, also die
Beriicksichtigung einer Zeitverzogerung, eliminiert werden. So wurden von verschiedenen Autoren
konstante (RYAN 1990, RYAN et al. 1996, LAVIGNE et al. 1996, LAVIGNE & RYAN 1997),
messstellenspezifische (BOSC et al. 2003) oder variable (STOCKFORS & LINDER 1998)
Zeitverzogerungen bei der Berechnung der Temperaturfunktion der Holzatmung zur Korrektur der
Phasenverschiebung beriicksichtigt.
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Auch fiir die Holzatmung der Altbuchen konnte gezeigt werden, dass keine Hysteresisschleife mehr
zu erkennen und das Bestimmtheitsmall der Temperaturfunktion deutlich erh6ht war, wenn die
Atmung nicht gegen die aktuelle Temperatur sondern gegen diejenige, die eine bis fiinf Stunden
zuvor gemessen wurde, aufgetragen wurde(Abb. 9, Tab. 5). Uneinheitlich war der Effekt der
Phasenverschiebung auf den Q;o-Wert, der bei einigen Messstellen unverdndert blieb, bei anderen
deutlich anstieg (Abb. 11 und Tab. 5).

RYAN (1990) sieht die Ursache fiir einen zeitverzogerten Verlauf der Atmung gegeniiber der
Temperatur darin, dass die CO,-Abgabe iiber die Oberfliche verholzter Organe die Atmungs-
aktivitit der Gewebe in verschiedenen Tiefen integriert, wéhrend die Temperatur an der Oberflache
oder oberflichenah gemessen wird. Diese Temperatur ist dann fiir die am Ort der CO;-Bildung
wirkende Temperatur nicht reprdsentativ. In der Annahme, dass das Xylem in tieferen
Gewebeschichten einen mafgeblichen Anteil an der Bildung des Atmungs-CO, hat und dort der
Temperaturverlauf gegeniiber der Oberflachentemperatur verzdgert ist, kann eine Zeitverschiebung
der Temperatur selbst die Hysteresisschleifen erkléren.

EKLUND & LAVIGNE (1995) sowie LAVIGNE (1996) sehen in den hohen Diffusionswider-
stinden des Xylems, des Kambiums und der Rinde eine mogliche Ursache fiir eine Phasenver-
schiebung von Temperaturverlauf und CO,-Abgabe. So miisse die holzinterne CO,-Konzentration
unter Einfluss hoherer Temperaturen stark steigen bis dies zu einer Erhdhung der CO,-Abgabe iiber
die Stammoberflache fiihrt. Bei Sprossachsen mit einem hohen Kernholzanteil wird dessen grof3es
Luftvolumen zunéchst das CO, aufnehmen und den Anstieg der CO,-Konzentration verlangsamen,
wodurch die Zeitverzogerung der CO,-Abgabe noch verstirkt wiirde. Auch STOCKFORS &
LINDER (1998) fiihren die Phasenverschiebung auf einen hohen Diffusionswiderstand zuriick. Sie
finden einen deutlichen Jahresgang der Phasenverschiebung, der mit dem von EKLUND (1990)
beschriebenen Jahresverlauf der CO,-Konzentration im Stamm iibereinstimmt und auf eine Ande-
rung des Diffusionswiderstandes des Kambiums zuriickgefiihrt wird.

Ob die Verzogerung des Temperaturverlaufes mit zunehmender Entfernung von der Oberfliche die
Hysterese der CO,-Abgabe erklidren kann, wurde durch die Messung der Tagesgidnge der Tempera-
turen in verschiedenen Holztiefen iiberpriift (Kap. 4.1.2). Dabei ergab sich bei einem Stamm im
Solling bis in eine Tiefe von 2.5 cm eine maximale Phasenverschiebung von einer Stunde
gegeniiber der oberflichennah gemessenen Temperatur. In 6.5 cm Tiefe hatte der
Temperaturverlauf maximal einen 3-stiindigen Riickstand (Abb. 8). Wird fiir das Xylem von Asten
und Grobwurzeln eine #dhnliche Verzogerung bei der Erwidrmung angenommen, miissten die
Maxima von Temperatur und CO;-Abgabe im Zentrum der hochstens 9 cm dicken Achsen
spitestens 2 h nach denen der Oberflichentemperatur auftreten. Eine Phasenverschiebung der
Temperaturantwort der Atmung von zwei bis fiinf Stunden, wie sie z.T. flir die Atmung von einigen
Asten und Grobwurzeln ermittelt wurde, ist somit allein mit einer Zeitverzogerung des
Temperaturverlaufes nicht zu erkldren.

Sowohl die Hypothese des phasenverschobenen Temperaturverlaufes als auch die des hohen Diffu-
sionswiderstandes des Gewebes implizieren, dass die in die Berechnung eingehende Phasenver-
schiebung zum Erreichen des maximalen BestimmtheitsmalBles der Temperaturfunktion mit zuneh-
mendem Achsendurchmesser ansteigen muss. Dies konnte in der vorliegenden Studie weder bei
dem Vergleich der Phasenverschiebung innerhalb eines Kompartiments (vgl. Tab. 5) noch zwischen
den verschiedenen Kompartimenten beobachtet werden. Wihrend die CO,-Abgabe der Aste gegen-
iiber der Oberflachentemperatur zeitverzogert verlief, waren bei den Buchenstimmen die Tages-
ginge von Temperatur und Atmung an einigen Messterminen im gleichen Zeitraum eng synchro-
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nisiert (Abb. 5 b). Bei der Messung der Astatmung mit lichtdicht abgedeckten Kiivetten konnte die
Atmung der Temperatur sogar vorauslaufen, so dass andere Prozesse an der Abweichung der
Atmung von der Temperaturfunktion wesentlich beteiligt sein miissen. Im Rahmen der vorlie-
genden Arbeit wurde daher keine Phasenkorrektur bei der Berechnung der Temperaturfunktion
vorgenommen.

Bei CESCHIA (2001) variierte die zum Erreichen eines maximalen Bestimmtheitsmalles anzuneh-
mende Phasenverschiebung zwischen 0 und 12 Stunden. Sie war bei einzelnen Messstellen im
Jahresverlauf ebenfalls nicht konstant und zeigten keinen Jahresgang, so dass CESCHIA (2001) bei
seiner Datenanalyse keine Phasenkorrektur vornahm.

5.1.2 Der Einfluss von Rindenphotosynthese und CO,-Transport mit dem Xylemsaft
auf die CO,-Abgabe verholzter Baumorgane

Wird der Gaswechsel verholzter Sprossachsen von Baumen mit lichtdurchléssigen Kiivetten gemes-
sen, muss das Potenzial der Rinde, CO, photosynthetisch zu fixieren, beriicksichtigt werden
(SPRUGEL & BENECKE 1991). Die CO,-Konzentration im Gewebe der Achsenorgane erreicht
wegen der Atmungsaktivitdt der lebenden Zellen und wegen des hohen Diffusionswiderstandes von
Kambium und Rinde in den Sprossachsen Werte von 0.3 bis 26.3 % (HARI et al. 1991), die die
atmosphérische CO,-Konzentration damit um bis zu drei GroBenordnungen iibersteigen. Im Gegen-
satz zu den Blattern, die iiber die Stomata CO, aus der Atmosphére aufnehmen, ist das in den
Achsenorganen durch die Atmung gebildete CO, das Substrat fiir die Rindenphotosynthese. Sie ist
daher als Refixierung anzusehen (SPRUGEL & BENECKE 1991) und wird oft als relativer Anteil
der Atmungsrate angegeben.

Die Reduktion der atmungsbedingten CO,-Abgabe verholzter Sprossachsen unter der Einwirkung
von Licht wurde von verschiedenen Autoren beschrieben (FOOTE & SCHAEDLE 1974, 1976a,
1976b, FOOTE & SCHAEDLE 1978, BENECKE 1985, GANSERT 1995, PFANZ 1999,
SCHMIDT et al. 2000, WITTMANN et al. 2001, ASCHAN et al. 2001, DAMESIN 2003). PFANZ
et al. (2002) und PFANZ & ASCHAN (2003) weisen auf das Vorkommen chlorophyllhaltiger
Gewebe in der Rinde von Stimmen vieler Baumarten und die weite Verbreitung der Fahigkeit zur
Refixierung von Atmungs-CO, in Sprossachsen von Bdumen hin. Die Abhédngigkeit der Rinden-
photosynthese von endogenen und klimatischen Faktoren ist ebenso Inhalt verschiedener Untersu-
chungen (CERNUSAK & MARSHALL 2000, WITTMANN et al. 2001, ASCHAN et al. 2001,
CERNUSAK et al. 2001) wie die Bedeutung fiir die Kohlenstoftbilanz von Bdumen (GANSERT
1995, STEINBORN et al. 1997, DAMESIN 2003).

GANSERT (1995) konnte an Sprossachsen junger lichtadaptierter Buchen bei kiinstlicher Beleuch-
tung eine Reduktion der instantanen CO,-Abgabe um bis zu 70 % nachweisen. Auch unter natiir-
lichen Lichtbedingungen war die CO,-Abgabe gegeniiber der Dunkelatmung reduziert. So gaben
chloroplastenreiche Triebe tagsiiber (6 - 20 h) im Durchschnitt 24 % weniger CO, ab, als durch die
Atmung produziert wurde (GANSERT 1995). WITTMAN et al. (2001) und DAMESIN (2003)
ermittelten bei diesjdhrigen Buchenzweigen iibereinstimmend Refixierungsraten von 5 bis
6 umol C m™? s, Die Hohe der Raten ging im Jahresverlauf zuriick und betrug bei einjéhrigen
Zweigen nur noch 1 bis 2 pmol C m™ s™'. Da auch die Dunkelatmung dieser Zweige deutlich nied-
riger war, blieb der Anteil der Refixierung an der Atmung mit Werten zwischen 60 und 90 % weiter
hoch. Unter Laborbedingungen konnten im Winter geerntete, einjdhrige Buchenzweige bei
Lichtsattigung und 25 °C sogar Netto-Kohlenstoffgewinne erzielen (DAMESIN 2003).
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Aber auch wenn die Rindenphotosynthese durch Verwendung lichtundurchlissiger Messkammern
unterbunden wurde, beobachteten verschiedene Autoren Hysteresisschleifen in der Temperatur-
beziehung, z. T. sogar einen Riickgang der CO,-Abgabe bei steigender Temperatur (GEURTEN
1950, NEGISI 1972, 1975, 1978, KAKUBARI 1988, GANSERT 1995, DAMESIN et al. 2002).
NEGISI (1975) fand an warmen strahlungsreichen Tagen regelmiBig einen deutlichen Riickgang
der CO,-Abgabe und untersuchte zwei mogliche Ursachen fiir dieses von ihm als ,,daytime depres-
sion* bezeichnete Phanomen. So kann der im Tagesgang zunehmend angespannte Wasserstatus im
Holz- und Rindenparenchym dessen Atmungsaktivitit direkt limitieren. Auerdem kann an warmen
strahlungsreichen Tagen, an denen auch hohe Transpirationsraten auftreten, im Xylemsaft gelostes
CO, vom Ort der Produktion in vertikaler Richtung abtransportiert werden. Bei in vitro-Versuchen
an abgeschnittenen Sprossstiicken wurde durch das Anlegen eines Soges eine Saftflussgeschwin-
digkeit erreicht, die der Groenordnung von in situ—Messungen entsprach. Mit der Saftflussge-
schwindigkeit nahm hier die CO,-Abgabe tliber die Rinde im gleichen Maf3e ab, wie bei Messungen
an intakten Bdumen. Diesen Ergebnissen zufolge kann der Riickgang der CO,-Abgabe quantitativ
mit dem Abtransport von CO, mit dem Xylemsaft erklart werden (NEGISI 1979).

MARTIN et al. (1994) fanden bei Sdmlingen von Pinus taeda ebenfalls einen Riickgang der CO,-
Abgabe des Stammes bei zunehmender Transpirationsrate. Sie schlossen einen limitierenden Ein-
fluss des Wasserstatus auf die Atmungsaktivitit der Sprosse aus, da sich die
Xylemwasserpotenziale der stark transpirierenden Pflanzen nicht von den Potenzialen der schwach
transpirierenden unterschieden. Sie sehen in dem Abtransport von CO, die Ursache fiir die
reduzierte CO,-Abgabe iiber die Stammoberfliche.

HARI et al. (1991) kommen zu dem Ergebnis, dass die CO,-Menge, die mit dem Transpirations-
strom in die Blitter transportiert und dort reassimiliert wird, nur einen geringen Anteil an der
gesamten Blattphotosynthese hat, weisen aber auf den weit groferen Einfluss des CO,-Transports
auf die Atmungsmessungen hin. Im Gegensatz zu NEGISI (1975) und MARTIN et al. (1994)
stellten LEVI et al. (1999) fest, dass unter bestimmten Umstédnden (hohe CO,-Konzentration des
Bodenwassers bei schlechter Beliiftung des Bodens) CO, auch mit dem Xylemsaft in den Stamm
transportiert und dort iiber die Oberfliche abgegeben werden kann. SPRUGEL (1990) sieht im
Antransport von CO; eine mdgliche Ursache fiir die im Vergleich zum Stammbholz hoéheren
Atmungsraten der Aste.

EDWARDS & HANSON (1996) fanden nur schwache bzw. keine Anzeichen fiir den Transport von
CO; mit dem Xylemsatft.

Im Rahmen der vorliegenden Untersuchung waren die Abweichungen der Atmungsraten der
Buchen von den Temperaturverldufen auf die Tagesstunden beschriankt, so dass hier ebenfalls der
direkte und/oder indirekte Einfluss des Lichts deutlich wurde. Durch den Ausschluss der wéahrend
der Hellphase des Tages gemessenen Werte bei der Ermittlung der Temperaturfunktion konnte der
Einfluss der Rindenphotosynthese eliminiert werden. Da die Saftflussrate der Buche bis 22 h auch
bei leicht eingeschriankter Wasserversorgung auf unter 10 % der Tagesmaxima sinkt (STROBEL
1997, SCHIPKA 2003), war bei dem wéhrend der Sommermonate zur Bestimmung der
Temperaturfunktionen bertlicksichtigen Zeitraum von 22 - 6 h auch kein Einfluss des CO,-Trans-
portes auf die CO,-Abgabe iiber die Rinde zu erwarten. Die so ermittelten Temperaturbeziechungen
waren trotz der geringeren Amplitude von Atmungsrate und Temperatur ebenso eng, oft deutlich
enger als die Beziehung fiir den gesamten, die Tageswerte einbeziehenden Datensatz. Damit zeigte
sich, dass die CO,-Abgabe iiber die Oberfldche der verholzten Organe der Buche erwartungsgemal
eng mit der Temperatur korreliert ist. Umgekehrt wurde deutlich, dass die CO,-Abgabe iiber die
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Oberfliche der Aste durch Rindenphotosynthese effizient vermindert und durch den CO,-Transport
mit dem Xylemsaft wesentlich beeinflusst werden kann.

CO;-Transport und Refixierung sind bei den verschiedenen Organen von unterschiedlicher Bedeu-
tung. Die Grobwurzeln wurden zwar nach der Installation der Kiivetten nicht mit Aushub bedeckt,
waren aber schnell von Laubstreu und durch Bioturbation bewegten Boden bedeckt. Somit konnte
Rindenphotosynthese ausgeschlossen und die beobachteten diurnalen Unterschiede der Tempera-
turbeziehungen auf den CO,-Transport mit dem Xylemsaft zuriickgefiihrt werden. Fiir die Stimme
und Aste lassen sich die Effekte von Refixierung und CO,-Transport insofern differenzieren, als
dass wihrend der unbelaubten Phase der CO,-Transport mit dem Xylemsaft auszuschlieen ist. Bei
der Buche treten erst nach dem Blattaustrieb mit einsetzender Transpiration der Blétter nennens-
werte Saftflussgeschwindigkeiten auf (STROBEL 1997, SCHIPKA 2003). Wéhrend der unbe-
laubten Phase waren die hochsten Tagesmaxima der Refixierung bei den Stimmen im April und
Ende Oktober an warmen, strahlungsreichen Tagen zu beobachten. Dabei wurden mit Werten von
0.12 und 0.05 pmol C m? s im Solling und im Géttinger Wald 23 bzw. 18 % der instantanen
Bruttoatmung refixiert. Im Sommer war die CO,-Abgabe maximal um 0.20 und 0.23 pmol C m™ s™
oder 20 und 22 % gegeniiber der Bruttoatmung reduziert (Mittelwerte der Maxima aller Kiivetten
im Gegensatz zu den Angaben in Tab. 15!). Bei den Messungen im Sommer lagen die Tempera-
turen 5 bzw. 10 °C iiber denen der maximalen Refixierung im April bzw. Oktober, so dass bei sonst
gleichen Bedingungen die Rindenphotosynthese als ursédchlich betrachtet werden konnte. Da aber
der Lichtgenuss in den untersuchten Buchenbestinden am Waldboden von 40 % im April auf 1-5 %
im Juli zuriickgeht (Gries 2004, in Vorb.), muss davon ausgegangen werden, dass die im Sommer
stark lichtlimitierte Rindenphotosynthese die Werte des Friihjahres oder Herbstes nicht erreichte.
Demnach diirfte ein wesentlicher Teil des gegeniiber der Bruttoatmung nicht {iber die Oberflache
abgegebenen Kohlendioxids mit dem Xylemsaft abtransportiert worden sein. Zu dieser Einschét-
zung kommt auch GRIES (pers. Mitteilung) bei dem Vergleich von Messungen mit lichtdurch-
lassigen und abgedeckten Kiivetten im Solling.

Auch bei den Asten beider Standorte blieb die gemessene CO,-Abgabe hiufig hinter den gemiB der
Temperaturfunktion erwarteten Werten zuriick. Aus den wihrend des Winterhalbjahres beobach-
teten Abweichungen ist ein hohes Refixierungspotenzial der Astrinde abzuleiten. Auch die Unter-
schiede zwischen berechneter und gemessener Atmungsrate wihrend der Sommermonate konnen
mit der Rindenphotosynthese quantitativ erklart werden. Die Messung mit abgedeckten Kiivetten
zeigte aber, dass der CO,-Transport mit dem Xylemsaft die CO,-Abgabe der Aste beeinflusst. Wie
bei den Stimmen und einigen Grobwurzeln war die CO,-Abgabe einzelner Aste trotz Unterbindung
der Rindenphotosynthese geringer als die berechnete Bruttoatmung. Aus dem Vergleich mit der
Messung mit lichtdurchlissigen Kiivetten konnte geschlossen werden, dass bei dem betreffenden
Ast die Reduktion der CO,-Abgabe iiber die Oberflache zu ca. 30 % durch Rindenphotosynthese
und zu 70 % durch den Abtransport mit dem Xylemsaft erfolgte. Bei einem anderen Ast iiberstieg
die CO,-Abgabe die Bruttoatmung bei abgedeckten Kiivetten, so dass, wie bereits fiir die Grobwur-
zeln gezeigt wurde, CO, auch mit dem Xylemsaft antransportiert und iiber die Oberfliche abge-
geben werden kann. Dieser Antransport kann bei Messung mit lichtdurchlidssigen Kiivetten durch
die Rindenphotosynthese kompensiert werden.

Der CO,-Transport mit dem Xylemsaft beeinflusst die CO,-Abgabe iiber die Oberflache also in
allen drei untersuchten Kompartimenten. Dabei handelt es sich jedoch nicht generell um einen
Abtransport wie von NEGISI (1979) und MARTIN et al. (1994) dokumentiert. Sowohl bei einigen
Grobwurzeln als auch bei Asten wird CO, mit dem Xylemsaft antransportiert und iiber die Ober-
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fliche abgegeben. Als Antransport aus den Grobwurzeln erkldren z. B. LEVI et al. (1999) die hohe
CO,-Abgabe von Stdmmen. Die von STEINBORN (1997) beobachtete ,,negative Rindenphoto-
synthese®, d.h. die iiber die Dunkelatmung hinausgehende CO,-Abgabe, an zwei von elf Asten kann
ebenso als Antransport von CO; interpretiert werden wie die Peaks der CO,-Abgabe, die bei
NEGISI (1979, Abb. 2) kurz nach Einsetzen des kiinstlich induzierten Saftflusses auftraten bevor
der CO,-Abtransport einsetzte.

Ob CO; im Xylemsaft gelost und abtransportiert oder aus dem Xylemsaft in das Gewebe und dann
iiber die Oberfliche abgegeben wird, hingt von dem CO,-Konzentrationsgradienten zwischen
Xylemsaft und Gewebe ab. Die CO,-Konzentration im Gewebe ist um so hdher, je hoher die
Atmungsaktivitidt und/oder je hoher der Diffusionswiderstand fiir CO, in radialer Richtung ist. So
kann die CO,-Konzentration im Xylem der Stimme wegen der langeren Diffusionswege und des
hoheren Diffusionswiderstands der dickeren Rinde so hoch sein, dass CO, im Xylemsaft geldst und
abtransportiert wird. Auch in Asten und Grobwurzeln kann der Xylemsaft CO, aufnehmen, wenn
der jeweilige Abschnitt eine hohe spezifische Atmungsaktivitit aufweist. Der Konzentrations-
gradient kann dort umgekehrt sein, wo der Diffusionswiderstand und/oder die Atmungsaktivitét des
Gewebes geringer ist als in dem in Saftflussrichtung vorgeschalteten Wurzel- oder Sprossab-
schnitten. Diese Situation ist z. B. fiir Grobwurzeln mit geringer Atmungsaktivitit denkbar. Distal
gelegene Fein-, Schwach- und diinne Grobwurzeln konnen hohere Atmungsaktivititen aufweisen.
Auflerdem kann in schlecht durchliifteten Bodenbereichen die CO,-Abgabe in die Bodenluft
vermindert sein. Weist die in der gut beliifteten Kiivette befindliche Grobwurzel wegen der begiin-
stigten CO,-Abgabe nach auflen und wegen der geringeren Atmungsaktivitit eine niedrigere CO;-
Konzentration auf, so kann CO, aus dem heranstrémenden Xylemsaft abgegeben werden. Bei Asten
ist diese Situation insbesondere dann denkbar, wenn CO,-reicher Xylemsaft aus dem Stamm nach
nichtlicher Aufsittigung die Aste erreicht. Bei stammnahen Asten mit geringer Atmungsaktivitit
und im Vergleich zu den Stimmen geringeren Diffusionswiderstinden kann CO, aus dem Xylem-
saft in das Gewebe {iibertreten und iiber die Oberfliche abgegeben werden. Steigt die Atmungs-
aktivitdt im Tagesverlauf temperaturbedingt an, so gleichen sich die CO,-Konzentrationen im
Gewebe und Xylemsaft an und der Antransport wird im Tagesverlauf schwécher (Abb. 12,
Kiivette 6).

5.1.3 Vergleich der Rindenphotosynthese und CO,-Transportraten mit Literatur-
angaben

In Tab. 17 sind die maximalen Raten der Rindenphotosynthese, die bei Stimmen und Asten der hier
untersuchten Buchen gefunden wurden, den Angaben anderer Autoren gegeniibergestellt. Ein
moglicher Einfluss des CO,-Transports mit dem Xylemsaft auf die Rindenphotosyntheseraten wird
dadurch ausgeschlossen, dass ausschlieBlich Werte aus Zeitrdumen beriicksichtigt sind, in denen die
Buchen nicht belaubt waren.

Die Aste im Solling und die Stimme beider Standorte zeigen vergleichsweise niedrige Photosyn-
theseraten. Am besten ist hier die Ubereinstimmung mit den Werten von STEINBORN (1997), der
die Rindenphotosynthese unter natiirlichen Lichtbedingungen ermittelte, wihrend die Werte der
anderen Autoren unter kiinstlicher Beleuchtung gemessen wurden. Die vergleichsweise niedrigen
Rindenphotosyntheseraten von unter 0.4 pmol C m™ s sind vermutlich auf suboptimale Tempe-
ratur- und Lichtbedingungen wihrend der Messkampagnen zuriickzufiihren. Im Gegensatz dazu
stehen die Werte der Aste des Géttinger Waldes, die Mitte April 1998 an Strahlungstagen im
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Tab. 17: Absolute und relative Photosyntheseraten der Rinde von Asten und Stimmen. Die Raten
wurden unter kiinstlicher Beleuchtung z. T. beim Erstellen von Lichtantwortkurven oder unter
Freilandbedingungen gemessen. Die Werte der vorliegenden Untersuchung wurden wéhrend der
Vegetationsruhe (April bzw. Ende Oktober) ermittelt.

Author Art Kompar- Refixierungs- max.rel. T D Alter
timent rate Refix.
(umol C m?s™) % °C cm Jahre
von bis
FOOTE & Populus tremolui-  Stamm 2.2 7.58 90 22 6-8
SCHAEDLE(1974) des Ast 3.9 70 29
STEINBORN (1997)  Alnus glutinosa Ast 0.55 20 15 10
WITTMAN (2001) Populus tremula Ast 5.8 6.2 90 20 0-1
Ast 1 1.9 86 1
Fagus sylvatica Ast 3.5 5 75 20 0-1
Ast 1.6 1.9 80 20 1
ASCHAN et al. (2001) Populus tremula Ast 1.6 8.9 53-80 20 0-1*
CERNUSAK & Pinus monticula Ast 1.1 23 76 25 4
MARSHALL (2000)
GANSERT (1995) Fagus sylvatica Stamm 0.8 1.8 60 18 2
DAMESIN (2003) Fagus sylvatica Ast 1 5 60-110 25 0-1
Vorliegende Arbeit Fagus sylvatica Ast 1.1 10.3 95 34 3.1-
(Go.-Wald) (73 %) (60 %) 4.2
Ast 0.1 0.37 75 18 3.6 -
(Solling) (75 %) (50 %) 5.9
Stamm 0.13 30 13 50
(GO6.-Wald) (30 %)
Stamm 0.08 0.19 29 18 41 -
(Solling) (13 %) (29 %) 46

* dltestes und jiingstes Internodium
** ymgerechnet aus trockengewichtsbezogenen Raten (Astholzdichte = 580 kg m™)

Mittel 4.1 pmol C m™?s™ betrugen. Bei hohen Strahlungsintensititen und bei Temperaturen
zwischen 30 und 35 °C erreichten auch iltere Aste mit einem Durchmesser von 3.0 bis 7.5 cm
Photosyntheseraten diesjihriger Aste von Populus tremula oder Fagus sylvatica. Der Maximalwert
eines einzelnen Astes iiberstieg noch den Hochstwert, den FOOTE & SCHAEDLE (1974) unter
kiinstlicher Belichtung am Stamm einer 8-jdhrigen Pappel maBien. Allerdings lag auch die Tempe-
ratur des Buchenastes ca. 12 °C {iber der des Pappelstammes.

Anders als die absoluten Photosyntheseraten, die um bis zu zwei Grolenordnungen variierten,
verhielt sich die mit den Bruttoatmungsraten ins Verhéltnis gesetzte Refixierung. So erreichte die
hochste Refixierungsrate des Astes im Gottinger Wald mit 60 % etwa den gleichen Anteil an der
Bruttoatmung wie die deutlich geringeren Photosyntheseraten bei den Asten im Solling. Die relative
Refixierung der Aste stimmt gut mit den Werten anderer Autoren iiberein (Tab. 17).

ASCHAN et al. (2001) und CERNUSAK & MARSHALL (2000) fanden eine enge Beziehung
zwischen maximaler Atmungs- und Refixierungsrate, so dass der relative Anteil der Refixierung
iber einen weiten Bereich unterschiedlicher Atmungsaktivitdten konstant blieb. Dies konnte nicht
nur fiir Sprossachsen gleichen Alters gelten, sondern auch fiir solche verschiedener Altersklassen
mit vergleichbaren Atmungsaktivititen. CERNUSAK & MARSCHALL (2000) sehen die Ursache
fiir die enge Beziehung zwischen Atmung und Refixierung nicht in einer direkten Wirkung der
Atmungsaktivitdt, z. B. iber die CO,-Konzentration oder in einer generellen Altersabhingigkeit der
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beiden Prozesse. Vielmehr wiirde die Investition in den Aufbau von Chlorenchym und enzymati-
scher Photosynthesekapazitit in der Rinde auf die Atmungsaktivitdt der Sprossachse abgestimmt.

Die maximalen Raten, die im Rahmen der vorliegenden Studie fiir den CO,-Transport mit dem
Xylemsaft gemessen wurden, erreichten nicht die Hochstwerte, die NEGISI (1972) und MARTIN
et al. (1994) dokumentieren, stimmen aber gut mit der mittleren Angaben von MARTIN ef al.
(1994) und mit der von LEVY et al. (1999) angegebenen Antransportrate iiberein (Tab. 18).

Von dem durch die Atmung gebildeten CO, wurde in den verholzten Organen der Altbuchen
maximal 25 % mit dem Xylemsaft abtransportiert. Damit ist auch der relativen Anteil geringer als
bei Pinus taeda oder Magnolia obovata (Tab. 18).

Der Antransport konnte bei einigen Grobwurzeln und Asten der Buche iiber 30 % der aktuellen
CO,-Abgabe ausmachen. Die maximalen Werte liegen in der gleichen GréBenordnung wie die
Rindenphotosynthese und stimmen im Mittel mit dem Ergebnis von LEVY et al. (1999) {iberein.

Tab. 18: Maximale Raten des CO,-Transports mit dem Xylemsaft. Die relativen Anteile sind bei
Antransport auf die gemessene CO,-Abgabe, bei Abtransport auf die Bruttoatmung bezogen.

Autor Art Kompartiment Antransport Abtransport
ymolCm-2s-1 % pmolCm-2s-1 %
LEVI et al. (1999) Combretum Stamm 0.70 12
micranthum '
MARTIN et al. (1994) Pinus taeda Stamm, Mittelwert 0.18 7
Stamm, Maximum 4.00 45
NEGISI (1972) Magnolia obovata Stamm 4.42 39
NEGISI (1979) Pinus densiflora  Stamm 1.89 60
Eigene Daten Fagus sylvatica Grobwurzel G6.-Wald 0.16 12 0.18 21
Grobwurzel 4 Abb. 12 0.14 25
Grobwurzel Solling 0.35 33 0.26 18
Growurzel 1 Abb. 8 0.25 36
Growurzel 6 Abb. 8 0.14 22
Stamm Géttinger * *
Wold g 0.17* 19
Stdmme Solling 0.23* 24*
Ast 2, Abb. 13 0.79 22
Ast 4, Abb. 13 0.53 17
Ast 6, Abb. 13 1.03 31
*Messung mit lichtdurchlissigen Kiivetten im Sommer. Anteile von Rindenphotosynthese sind daher nicht
ausgeschlossen.

Die bisher betrachteten absoluten und relativen Maximalwerte dokumentieren vor allem das Poten-
zial der Rinde, unter optimalen Licht- und Temperaturbedingungen wesentliche Anteile des
Atmungs-CO; durch Photosynthese zu refixieren, aber auch den potenziellen Einfluss des CO,-
Transports auf die CO,-Abgabe {iber die Oberfliche der Rinde. Da unter natiirlichen Bedingungen
am Standort maximale Photosynthese- und Transportraten nur selten und kurzfristig erreicht
werden, kann aus diesen Werten nicht auf die Bedeutung der Prozesse fiir die Kohlenstoftbilanz auf
Organ- oder Baumebene geschlossen werden.

Hinweise hierauf ergeben sich aus den Anteilen der Tagessummen von Rindenphotosynthese und
CO»-Transport an der Tagessumme der Bruttoatmung. An einzelnen Tagen wurden bei den Asten
der hier untersuchten Buchen durch Rindenphotosynthese bis zu 55 % des Atmungs-CO, refixiert.
Bei den Stimmen war die Tagessumme der CO,-Abgabe um maximal 16 % reduziert. Die im
Vergleich zu den Asten niedrigeren Werte, die bereits bei den maximalen Photosyntheseraten
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auffielen, sind auf das geringere Oberflichen/Volumen-Verhéltnis, also ein geringeres Verhiltnis
zwischen photosynthetisch aktiven Gewebe und atmender Biomasse zuriickzufiihren. Ebenso
bedeutsam ist der geringere Lichtgenuss des Chlorenchyms der Stammrinde, der einerseits durch
die nordliche Exposition der Messstellen begriindet ist. Andererseits ist der Lichtgenuss im Stamm-
raum unter natiirlichen Bedingungen auch in der nichtbelaubten Phase des Jahres geringer als der
Lichtgenuss der Aste (GRIES 2004, in Vorb.) und die dickere Rinde weniger lichtdurchlissig
(PFANZ & ASCHAN 2001).

Wiahrend der Vegetationsperiode war der relative Anteil der Differenz zwischen berechneter Brut-
toatmung und gemessener CO,-Abgabe bei den Asten geringer als im Winterhalbjahr. Die schwi-
chere Reduktion der CO,-Abgabe ldsst sich vermutlich im Wesentlichen auf den abnehmenden
Lichtgenuss im Kronenraum mit dem Laubaustrieb zurlickfiihren (GRIES 2004, in Vorb.). Da
Rindenphotosynthese und CO,-Transport nicht getrennt ermittelt wurden, kann auch der Effekt der
Rindenphotosynthese durch den Antransport von CO,; mit dem Xylemsaft kompensiert und die
Differenz zwischen CO,-Abgabe und Bruttoatmung verringert worden sein (Abb. 12 b, Kiivetten 4
und 6). Bei den Stimmen hingegen unterschieden sich weder das im Sommer gemessene Maximum
noch der mittlere Anteil der Reduktion der CO,-Abgabe an der Bruttoatmung von den im Winter-
halbjahr beobachteten Werten. Wenn die Rindenphotosynthese bei geringerem Lichtgenuss nach
dem Laubaustrieb zuriickging, miisste dieser Riickgang durch den verstdrkten CO,-Abtransport mit
dem Xylemsaft kompensiert worden sein.

Wie stark der Transport von CO, mit dem Xylemsaft die CO,-Abgabe iiber die Oberfliche beein-
flussen kann, wird insbesondere bei den Grobwurzeln deutlich. So lag die CO,-Abgabe um bis zu
24 9% tiber der berechneten Bruttoatmung, d.h. knapp 20 % der taglich abgegebenen CO,-Menge
wurde mit dem Xylemsaft antransportiert (Abb. 8 b). An anderen Messstellen wurden 15 % des
taglich gebildeten Atmungs-CO, abtransportiert und nicht lokal {iber die Oberfliche abgegeben. Bei
den Asten kann der CO,-Transport mit dem Xylemsaft untersucht werden, wenn die Rindenphoto-
synthese durch das lichtdichte Abdecken der Kiivetten unterbunden ist. Ein auf 4 Tage beschrinktes
Experiment im Géttinger Wald ergab, dass bei einzelnen Asten bis zu 8 % des tiglich abgegebenen
Kohlendioxids antransportiert wurde. Bei einem anderen Ast wurde ein ebenso hoher Anteil des
durch Atmung gebildeten CO, abtransportiert (Abb. 12 b).

In Tab. 19 sind die Angaben verschiedener Studien zu den relativen Anteilen der tdglichen Rinden-
photosynthese und der mit dem Xylemsaft transportierten CO,-Mengen an der Tagessumme der
CO;-Abgabe aufgefiihrt. Der Anteil der Rindenphotosynthese erreichte bei den hier untersuchten
Altbuchen maximal solche Werte, wie sie DAMESIN (2003) als Mittelwert fiir die effizient
refixierenden diesjdhrigen Buchenzweige im Frithsommer nennt. Die mittleren Anteile der Rinden-
photosynthese im Winter bzw. der Summe aus CO,-Transport und Rindenphotosynthese wéhrend
der Vegetationsperiode lagen bei den Asten an der unteren Grenze der in der Literatur angegebenen
Spanne. Hingegen stimmen die Werte der Buchenstimme gut mit den Angaben von STEINBORN
(1997) fiir einen Erlenstamm tiberein.

Der Anteil des CO,-Abtransports an der Bruttoatmung ist bei den Buchengrobwurzeln und -dsten
deutlich geringer als bei Magnolia obovata (NEGISI 1972). Wie NEGISI (1972) ermittelte auch
STEINBORN (1997) an einzelnen Asten eine iiber der Bruttoatmung liegende CO,-Abgabe, aus der
»hegative CO,-Abtransport“-Raten resultierte. Dies deutet ebenso auf den Antransport von CO; mit
dem Xylemsaft hin, wie die negativen Abtransport-Werte, die sich in gleicher Gréenordnung bei
abgedunkelten Buchenésten und -grobwurzeln ergaben.
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Tab. 19: Relativer Anteil der Rindenphotosynthese, der Summe von Rindenphotosynthese und
CO,-Transport und des CO,-Transportes an der Tagessumme der CO,-Abgabe iiber die Oberflache

verholzter Organe.

relativer Anteil an

der taglichen CO,-

Autor Art Abgabe (%) Anmerkung
Rindenphotosynthese
DAMESIN (2003) Fagus sylvatica 20 bis 50 * diesjahrige Zweige,
Herbst/Winter- Frihsommer
FOOTE & SCHAEDLE  Populus 16 bis 18
(1976b) tremuloides
FOOTE & SCHAEDLE  Populus (10 bis 60) nur fur die Hellphase des
(1978) tremuloides Tages
eigene Daten Fagus sylvatica 13.7 (55)** Aste (Winterhalbjahr)
2.0 (16)** Stadmme (Winterhalbjahr)

Rindenphotosynthese + CO,-Transport

GANSERT (1995)

STEINBORN (1997)

eigene Daten

Fagus sylvatica 14 bis 33
11 bis 29
Alnus glutinosa 14

(-10) 15 (47)**

Fagus sylvatica 7.0 (47)*

2.0 (17)*

Labor, 2-jahrige Buche
Freiland
Stamm

Aste (Mittelwert nur fir Aste mit
positiver Abweichung)
Aste (Vegetationsperiode)

Stadmme (Vegetationsperiode)

CO,-Abtransport

NEGISI (1972) Magnolia (0)9(26) Stamme (n=13)
obovata (-13) 5(14)* Aste (n=12)
eigene Daten Fagus sylvatica -7.9 bis 7.7 Aste (Vegetationsperiode,
abgedeckt)
(-24) 1.1 (15)* Grobwurzeln
(Vegetationsperiode)

* Monatsmittelwerte aus modellierter Rindenphotosynthese
** (Minimum) Mittelwert (Maximum)

Die Mittelwerte der vorliegenden Arbeit fiir die relative Reduktion der CO,-Abgabe sind stets
geringer als die, die in der Literatur angegeben werden. Dies lédsst sich zum Teil auf die hohere
Effizienz der Rindenphotosynthese bei jiingeren Sprossachsen von Buchen (GANSERT 1995,
DAMESIN 2003) oder diinneren Achsen z.B. der Erle zuriickfiihren. Jedoch unterscheiden sich
auch die Datengrundlagen fiir die in Tab. 19 angegebenen Werte. So geht DAMESIN (2003) in
threr Modellrechung der Rindenphotosynthese von horizontal ausgerichteten Zweigen und opti-
malen Lichtbedingungen aus. Die Werte von GANSERT (1995) sind aus den Angaben ausge-
wihlter Tage, mit denen das Phdnomen der Rindenphotosynthese dargestellt werden soll, ermittelt
worden und stellen daher vermutlich eher maximale Werte dar. Die Werte der vorliegenden Unter-
suchung hingegen umfassen die Ergebnisse aller Messkampagnen in den zwei Untersuchungsjahren
und beinhalten eine groBe Spanne hinsichtlich der Witterungsbedingungen, so dass auch eine
Anzahl von Tagen mit suboptimalen Bedingungen fiir Rindenphotosynthese und CO,-Transport in
die Berechnung eingehen. Diese Werte geben den mittleren Einfluss von Rindenphotosynthese und
CO,-Transport am Standort daher vermutlich gut wieder.

Anders als die maximale instantane Reduktion der CO,-Abgabe durch Rindenphotosynthese
und/oder CO,-Abtransport, die mehr als 80 % bzw. 30 % der Bruttoatmung ausmachen konnte,
waren die mittleren Abweichungen bei den Tagessummen von Stimmen und Grobwurzeln gering
(-1.1 bis 2 %). Bei den Asten im Géttinger Wald wurde die tdgliche CO,-Abgabe im Winter um
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19 % und im Sommer um 10 % durch Rindenphotosynthese und CO;-Transport reduziert und
erreichte damit bedeutsamere Anteile an der Bruttoatmung. Eine Abschitzung der Bedeutung der
Rindenphotosynthese im Vergleich zu den Jahressummen der gesamten Holzatmung, dem Kohlen-
stoffgewinn und dem Biomassezuwachs der Bestdnde folgt in Kapitel 5.5.4.

5.1.4 Bedeutung der Effekte von Hysterese, Rindenphotosynthese und CO,-Transport
fiir die Bestimmung der Temperaturbeziehung

Neben der quantitativen Bedeutung von Rindenphotosynthese und CO,-Transport fiir den Kohlen-
stoffumsatz verholzter Sprossachsen konnen diese Prozesse auch den Verlauf der Temperaturant-
wortkurve der CO,-Abgabe beeinflussen. Abhédngig davon, wie Rindenphotosynthese und CO,-
Transport bei der Datenanalyse beriicksichtig werden, konnen sich unterschiedliche Resultate bei
der zeitlichen Hochrechnung der Holzatmung {iber ldngere Zeitrdume ergeben.

Anders als in der vorliegenden Arbeit werden die Temperaturfunktionen meist unter Einbeziehung
der in den Tagesstunden gemessenen Atmungsraten ohne oder mit Berticksichtigung einer Zeitver-
zogerung der CO,-Abgabe gegeniiber der Temperatur berechnet. Bei manuellen Messungen der
CO,-Abgabe liegen der Temperaturfunktion in der Regel ausschlieflich am Tag gemessene
Atmungsraten zugrunde (DAMESIN et al. 2002).

Zum exemplarischen Vergleich der Verfahren wurden fiir einige der in Kap. 4.1.1 dargestellten
Tagesginge jeweils vier Temperaturfunktionen ermittelt, der Tagesgang der Atmung berechnet und
zur Tagessumme aufsummiert. Die Resultate der verschiedenen Berechnungen sind in Tab. 20
zusammengefasst. Bei Beriicksichtigung des vollstindigen Datensatzes zur Ermittlung der Tempe-
raturfunktion wurde die Bruttoatmung in diesen Beispielen in einigen Féllen unter- und in anderen
Féllen iiberschitzt. Die Abweichung lag zwischen 6 und 16 %. Die Beriicksichtigung einer Zeitver-
zogerung fiihrte bei zwei Tagesgéngen zu einem hoéheren Bestimmtheitsmal3 der Temperatur-
funktion, beeinflusste die Tagessumme aber nur wenig. Wurde der Tagesgang mit der Temperatur-
funktion flir 24 Stunden ohne Zeitverzogerung berechnet, lagen die berechneten Atmungsraten am
Tag héufig liber den gemessenen Werten und in der Nacht darunter (Abb. 10, GANSERT 1995). In
der Summe kompensierten sich die gegenldufigen Abweichungen, so dass die berechnete Tages-
summe mit der gemessenen libereinstimmte. Bei Beriicksichtigung der Zeitverzogerung, bei der die
Temperaturfunktion das maximale Bestimmtheitsmal} erreichte (TL,p ), wurde der Tagesverlauf der
Atmung oft gut, in Einzelfillen aber nur unzureichend abgebildet (Abb. 10 b und Abb. 11 b). Die
Tagessumme stimmte dann dennoch mit der gemessenen CO;-Abgabe {iberein.

Beide Verfahren eignen sich demnach, die Tagessumme der Netto-CO,-Abgabe bei den aktuellen
Temperatur-, Licht- und Transpirationsbedingungen aus der Temperatur zu berechnen. Auch in
Hinblick auf die Kohlenstoffbilanz des gesamten Baumes konnen Rindenphotosynthese und/oder
der CO,-Transport insofern vernachldssigt werden, als die Netto-CO,-Abgabe den Bedarf an
Kohlenstoff darstellt, der durch die Assimilation der Blitter gedeckt werden muss. Der C-Gewinn
durch Rindenphotosynthese oder durch die Refixierung des mit dem Xylemsaft in die Blatter trans-
portierten CO, kann als baumintern zirkulierender Kohlenstoff unberiicksichtigt bleiben, wenn der
Netto-Kohlenstofffluss zwischen Bestand und Atmosphére Inhalt der Untersuchung ist. CO,, das
mit dem Xylemsaft antransportiert und iiber die Oberfliche der verholzten Organe abgegeben wird,
entspricht zwar nicht dem lokalen C-Bedarf fiir den Atmungsstoffwechsel, geht aber in voller Hohe
in die Berechnung der Holzatmung des Bestandes ein. Dies kann bei der Hochrechnung der Holz-
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atmung auf Baum- oder Bestandesebene nur dann kompensiert werden, wenn gleichzeitig die CO,-
Abgabe derjenigen Bereiche beriicksichtigt wird, in denen CO, abtransportiert wird.

Problematisch kann der Ausgleich der Phasenverschiebung mit konstanten Zeitspannen sein
(RYAN 1990, RYAN et al. 1996, LAVIGNE 1996, LAVIGNE et al. 1996), wenn diese nicht
durchgédngig zu einer besseren Abbildung der Temperaturantwort der Atmung fithren. Wird CO;
mit dem Xylemsaft antransportiert, kann die CO,-Abgabe dem Temperaturgang vorauslaufen, so
dass die von einer Verzégerung der CO,-Abgabe ausgehende Konstante die Abweichung der
Temperaturfunktion weiter verstirkt. Die variable Phasenverschiebung (STOCKFORS & LINDER
1998) beeinflusst den Temperaturkoeffizienten auf unterschiedliche Weise und variiert bei der
Buche sowohl im zeitlichen Verlauf wie auch zwischen den verschiedenen Messstellen. Die
Temperaturfunktionen sind daher nicht nur fiir die aktuellen Licht- und Transpirationsbedingungen,
sondern auch fiir jede Messstelle spezifisch. MARTIN et al. (1994) weisen darauf hin, dass solche
Temperaturbeziehungen nur sehr bedingt auf zeitlicher und raumlicher Ebene iibertragbar sind.

Die Tagessummen der Holzatmung, die auf Grundlage solcher Temperaturfunktionen berechnet
wurden, die an die bei Tageslicht gemessenen Daten angepasst wurden, wichen mit bis zu 18 % am
starksten von der Bruttoatmung ab. Der direkte Einfluss von Rindenphotosynthese und/oder CO,-
Transport fithrte dazu, dass die Temperaturfunktion und die Abweichung von der Bruttoatmung
sehr variabel sind und sich im Extremfall negative Temperaturkoeffizienten ergaben. LAVIGNE
(1987, 1988), der die Atmungsraten in den friihen Vormittagsstunden und am Nachmittag mal,
fand in der Auftragung der liber die Vegetationsperiode gemessenen Atmungsraten gegen die
Temperatur fiir die am Nachmittag gemessenen Werte eine weit hohere Variabilitét als fiir dieje-
nigen, die in den frithen Morgenstunden gemessen wurden. Die Datenpaare der einzelnen Tage
eigneten sich zur Ermittlung einer Temperaturfunktion fiir einzelne Messstellen nicht.

Tab. 20: Vergleich der mit verschiedenen Temperaturfunktionen berechneten
Tagessummen der CO,-Abgabe. In die Berechnung der Temperaturfunktionen gehen
solche Datenpaare von Atmungsrate und Holztemperatur ein die 1. zwischen 20 und 6
(Ausschluss von Rindenphotosynthese und CO,-Transport = Ryo) 2. liber 24 Stunden
(ohne und mit Beriicksichtigung einer Zeitverzogerung TL = Timelag) und 3. am Tag
zwischen 6 und 20 h gemessen wurden.

Temperaturfunktion fiir die Daten von:

20-6h 24h 6-20h
Standort Kompartiment Abbildung Datum Routo  Ohne TL TLoy, ohne TL
molCm®d" % % %

Solling Grobwurzel 1 Abb.7b 25.07.98 4.04 116 118
Gottinger Wald Grobwurzel 4 Abb. 11 13.05.97 2.64 93 94 87
Solling Stamm 4 Abb. 10 26.09.98 0.30 94 94 87
Gottinger Wald Ast 2 Abb. 12 22.07.98 38.76 89 88
abgedeckt Abb. 12 27.07.98 35.49 92 92
Ast 6 Abb. 12 22.07.98 30.5 101 106

abgedeckt Abb. 12 27.07.98 252 106 113
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5.2 Die Holzatmung im Jahresgang

Die im Tagesgang exponentielle Abhéngigkeit der Atmungsrate von der Temperatur ldsst bei einer
Amplitude der monatlichen Temperaturmittelwerte von 20 bzw. 16 °C wihrend der beiden Unter-
suchungsjahre (Abb. 3) auch im saisonalen Verlauf einen ausgepriagten Jahresgang der Atmungs-
raten erwarten. Die nicht temperaturnormierten Atmungsraten variierten iiber einen weiten Bereich.
Die in den Sommermonaten beobachteten Maximalwerte waren fiinf- bis elfmal hoher als die
wiahrend der Wintermonate gemessenen Raten. Diese Variationsbreite entspricht den Ergebnissen
anderer Autoren (Tab. 21), die fiir das Holz von Grobwurzeln und Stimmen dlterer Badume Steige-
rungen der Atmungsraten um den Faktor 1.8 bis 7 belegen. Der Anstieg der Atmungsraten von
Stimmen junger Baume (WULLSCHLEGER et al. 1995, GANSERT 1995) und von Astholz ist bei
sommergriinen Laubbdumen noch starker ausgeprégt (Faktor 6 bis 14), auch wenn die Temperatur-
amplitude mit der des Stammbholzes vergleichbar ist (BENECKE 1985, GIESBERT 1997).

Der Jahresverlauf der Atmungsrate wird neben der Temperatur wesentlich vom physiologischen
Status des Gewebes beeinflusst. Bereits JOHANSSON (1933) weist darauf hin, dass die Steigerung
der Atmungsraten wihrend des Sommers nicht allein auf die saisonale Temperaturdnderung,
sondern auch auf den erhohten Energiebedarf fiir den Aufbau neuer Biomasse zuriickzufiihren ist.
HAVRANEK (1981) beobachtete bei Biumen an der Waldgrenze in der kurzen Ubergangsphase
von Vegetationsruhe zur Vegetationsperiode binnen weniger Tage eine deutliche Zunahme der
Atmungsaktivitdt bei nahezu unverdnderten Temperaturen. Die Kombination der Temperatur-
wirkung und der Anderung der physiologischen Aktivitit fiihrt dazu, dass die auf saisonaler Zeit-
skala erstellten Temperaturantwortkurven meist weniger eng sind und gegeniiber den auf Grundlage
des Tagesganges ermittelten Funktionen hiufig hohere Q;o-Werte aufweisen (RYAN et al. 1994b).
Entsprechende Befunde finden sich auch in der vorliegenden Studie. Die auf Ebene der Jahresgénge
von Temperatur und Atmungsrate berechneten Temperaturfunktionen wiesen deutlich hohere
Qio-Werte auf als die fiir die Tagesginge berechneten Funktionen (Abb. 15 und Abb. 17,
Qi0,ganr = 2.41 bis 5.06 gegeniiber Q1o tagesgang = 1.73 bis 2.74).

Die Variabilitit der Gewebeaktivitit wird dadurch besonders deutlich, dass auch die temperatur-
normierten Atmungsraten von Asten, Stimmen oder Grobwurzeln ausgepriigte Jahresginge aufwie-
sen. Die Zusammenstellung der Literaturangaben in Tab. 21 zeigt, dass die 10 °C-Atmungsrate
wihrend der Vegetationsperiode 1.1- bis 9.1-mal hoher als die 10 °C-Erhaltungsatmung des
Winterhalbjahres sein kann.

Die bei den Altbuchen festgestellte Steigerung der temperaturnormierten Atmungsraten wéhrend
der Vegetationsperiode um das 2- bis 3fache der im Winter beobachteten Werte entspricht den
Ergebnissen, die von GANSERT (1995) fiir 10-jdhrige Buchen im Solling und von anderen Autoren
fiir verschiedene Nadelbdume genannt werden. Dass die Steigerung im Vergleich zu den Angaben
fiir verschiedene Laubbaumarten den unteren Bereich der Spanne markieren, ist zumindest teilweise
auf die unterschiedliche Datengrundlage zuriickzufiihren. Wéhrend die minimalen Werte der
vorliegenden Arbeit der mittleren winterlichen 10 °C-Atmungsrate entsprechen, handelt es sich

z.B. bei den Werten von BENECKE (1985) um die Minima des Winterhalbjahres.

Im Vergleich zu den Werten der 30-jédhrigen Buchen (DAMESIN et al. 2002, CESCHIA et al.
2002) muss der Unterschied der sommerlichen Aktivitétssteigerung andere Ursachen haben, da bei
diesen Werten ebenfalls die iiber das Winterhalbjahr gemittelte Erhaltungsatmung dem Sommer-
maximum gegeniibergestellt ist. Die hohere Variabilitit der Atmungsrate der jiingeren Buchen
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begriindet sich in diesem Fall in dem héheren relativen Biomassezuwachs. Die Aste der hier unter-
suchten Altbuchen steigerten ihr Volumen um maximal 10 %, im Mittel waren es 4 % bei Asten
und Grobwurzeln und 1 % bei den Stammen. Die 30-jdhrigen Buchen erreichten volumenbezogen
relative Zuwachsraten von 6 % bei den Stimmen und bis zu 66 % beim Feinreisig (CESCHIA ef al.
2002).

Der grof3e Einfluss des Biomassezuwachses auf die respirative CO,-Abgabe zeigt sich schlielich in
der zeitlichen Kopplung der saisonalen Verldufe von temperaturkorrigierter Atmungsrate und
Durchmesserzuwachs, wie sie von EDWARDS & HANSON (1996) und STOCKFORS & LINDER
(1998) beschrieben wird. Jedoch wurden hiufig Phasenverschiebungen um Tage bis Wochen beo-
bachtet (STOCKFORS & LINDER 1998, CESCHIA 2001)

SPRUGEL & BENECKE (1991) sehen die Ursache fiir diese Verzogerung darin, dass mit dem
Durchmesserzuwachs der saisonale Verlauf von Zellteilung und -streckung erfasst wird, wéihrend
der groBte Massezuwachs und damit der groBte Energiebedarf fiir den Aufbau von Biomasse erst
anschlielend bei der Ausdifferenzierung der Xylemelemente beim Aufbau der Zellwédnde und deren
Verholzung zu erwarten ist.

Bei den Buchen von Solling und Géttinger Wald waren Zuwachs und temperaturnormierte
Atmungsrate ebenfalls zeitlich gekoppelt. Eine Untersuchung dieses Zusammenhangs kann wegen
der relativ geringen zeitlichen Auflosung nur tendenziell erfolgen. So sind die in Abb. 15 darge-
stellten Verldufe von Atmungs- und Zuwachs auf Ebene kurzer Zeitrdume schon deshalb nur mit
Vorsicht zu interpretieren, weil die Messwerte die Verldufe der beiden Prozesse jeweils fiir unter-
schiedliche Zeitraume widerspiegeln. Die Zuwachsraten entsprechen den Mittelwerten zwischen
vorangegangener und aktueller Ablesung der MaBbiander und gelten fiir Zeitrdume von 2 bis 6
Wochen. Die 10 °C-Atmungsraten hingegen sind Mittelwerte aktueller Messkampagnen und umfas-
sen meist 2 bis 4, maximal 14 Tage. Entgegen den Ergebnissen der vorgenannten Autoren verlaufen
bei Asten und Stimmen die temperaturnormierte Atmung und der Zuwachs weitgehend parallel.
Lediglich in dem weniger steilen Riickgang der Atmungsraten im Spétsommer bei den Asten im
Gottinger Wald in beiden Untersuchungsjahren und bei dem zeitverzogerten Verlauf der Atmungs-
raten bei den Stimmen im Goéttinger Wald im Spéatsommer 1997 deutet sich an, dass die Atmungs-
raten iiber die Zeit des Durchmesserzuwachses hinaus auf hohem Niveau bleiben konnen.

Fiir die Untersuchung des zeitlichen und quantitativen Zusammenhangs ist die Atmungsrate bei
ambienten Temperaturen besser geeignet, da sie im Gegensatz zur temperaturnormierten Rate nicht
die potentiellen, sondern die aktuellen Kohlenstoffumsatze widerspiegelt. In Abb. 41 ist die nach
Kap. 3.4.2 berechnete Wachstumsatmung fiir die den Zuwachsmessungen entsprechenden Zeit-
rdaume gemittelt und ihr Verlauf zusammen mit dem der Zuwachsraten dargestellt. Deutlicher als in
Abb. 15 ist hier zu erkennen, dass Wachstum und Wachstumsatmung zeitgleich einsetzten und
parallel anstiegen.

Dass die Verldaufe von Wachstumsatmung und Wachstum nach dem gemeinsamen Anstieg weiniger
einheitlich waren, zeigte sich besonders im Jahr 1997 bei den Asten und Stimmen des Géottinger
Waldes, deren Atmungsrate erst ca. einen Monat nach den Zuwachsrate ihr Maximum erreichte.
Ubereinstimmend ging die Wachstumsatmung bei allen untersuchten Kompartimenten an beiden
Standorten zwischen Ende Juli und Mitte September langsamer zuriick als die Wachstumsrate, so
dass der fiir die einzelnen Messkampagnen ermittelte Wachstumskoeffizient in diesem Zeitraum
ansteigen wiirde (siehe hierzu Kapitel 5.5.1).

Dieser Befund deckt sich mit der Hypothese, dass der Massezuwachs gegeniiber dem Radialzu-
wachs, d.h. der Zellteilung und —streckung, verzdgert ist und wihrend der Ausdifferenzierung der
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Xylemelemente stattfindet. Die Atmungsraten bleiben daher iiber die Zeit des Durchmesserzu-
wachses hinaus erhoht und gehen erst mit abgeschlossener Ausdifferenzierung der Zellen zuriick
(SPRUGEL & BENECKE 1991). ESCHRICH (1995) beschreibt den saisonalen Verlauf der
Kambiumaktivitdt 120-jdhriger Buchen und die Histologie des neu gebildeten Jahrrings. Er fand
Ende Mai, drei Wochen nach einsetzender Teilungsaktivitdt, nur wenige verholzte Zellen. Wihrend
der folgenden Phase maximaler Teilungsaktivitit stieg die Zahl der verholzten Zellen ebenso
schnell wie die Gesamtzahl neu gebildeter Zellen. Ende Juli waren bei riickldufiger Zuwachsrate
schon etwa 80 % der Zellen verholzt. Daraus kann geschlossen werden, dass die Ausdifferenzierung
der Xylemelemente zwar zeitverzogert einsetzt, in der Folgezeit aber mit etwas hoherer Rate
ablduft, so dass nach Abschluss des Durchmesserzuwachses nur noch wenige Zellen nicht
ausdifferenziert sind. MORK (1960) und ZUMER (1969) fanden bei Picea abies, dass die Verhol-
zung neugebildeter Zellen nach einem Zeitraum von 14 Tagen abgeschlossen war. Der Energie-
bedarf fiir die Ausdifferenzierung der nach dem Abschluss des Durchmesserzuwachses noch vitalen
Zellen kann das Andauern eines hoheren Atmungsniveaus, wie es in beiden Untersuchungsjahren
bei Asten und Stimmen im Solling und 1998 im Géttinger Wald beobachtet wird, erkliren.

Solling Gottinger Wald
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Abb. 41: Zweijahresgiinge von Wachtumsatmungs- und Zuwachsrate von Asten und
Stammen im Gottinger Wald und im Solling. Die Atmungsraten wurden mittels
Temperaturfunktion und Tagesgéngen der Lufttemperatur berechnet und iiber die den
Zuwachsmessungen entsprechenden Zeitrdume gemittelt.



116 5. Diskussion

Dagegen deutet eine mehrwdchige Verzdgerung, wie sie 1997 bei Asten und Stimmen Gottinger
Wald bestand, darauf hin, dass neben dem Energiebedarf fiir den Biomassezuwachs der Bedarf
anderer Prozesse die Atmungsraten auf hohem Niveau hilt.

Hohe temperaturnormierte Atmungsraten werden aullerhalb der Wachstumsphase insbesondere zu
Beginn der Vegetationsperiode kurz vor Beginn des Laubaustriebs (SPRUGEL 1990, GANSERT et
al. 2002) und im Anschluss an die Phase des Durchmesserzuwachses beobachtet (MALKINA et al.
1985, LAVIGNE 1988, EDWARDS & HANSON 1996).

SPRUGEL (1990) und GANSERT (2002) sehen die Ursache fiir den erhohten Energiebedarf zu
Beginn der Vegetationsperiode in der Mobilisation von Speicherstoffen im Rinden- und Holzpa-
renchym fiir den Laubaustrieb und das Léangenwachstum diesjdhriger Sprossachsen. Nach
Abschluss der Wachstumsaktivitit muss der Energiebedarf fiir das Auffiillen der Speicher von
Holz- und Rindenparenchym gedeckt werden. Sowohl das Be- und Entladen des Phloems, als auch
die Synthese von Speicherstiarke im Rinden- und Holzparenchym benétigen Energie aus der mito-
chondrialen Atmung.

Dass ein mdglicher Zusammenhang zwischen den Verldufen der Atmungsrate und dem Energie-
bedarf fiir die am Auffiillen der Speicherparenchyme beteiligten energieverbrauchenden Prozesse
insbesondere 1997 bei Asten und Stimmen im Gottinger Wald hervortritt, kann mit den saisonalen
Verldufen der Nettophotosynthese von 1997 begriindet werden. Im August und September 1997
blieb die Photosynthesekapazitit der Buchenblitter im Goéttinger Wald auf hohem Niveau, so dass
bei hohen Temperaturen, optimalen Strahlungsbedingungen und ausreichender Bodenwasserver-
sorgung an diesem Standort im August und September 39 % des jéhrlichen Kohlenstoffgewinns
erzielt wurde. Im Solling war die Photosynthesekapazitit im August 1997 bereits riickldufig, die
Blatter der Sonnenkrone waren seneszent und der Kohlenstoffgewinn ging trotz giinstiger Tempe-
ratur- und Strahlungsbedingungen stédrker zuriick (GRIES 2004, in Vorb.). Die fiir den verhaltnis-
mafig spiten Zeitpunkt in der Vegetationsperiode hohen Kohlenstoffgewinne im Gottinger Wald
konnen durch ein hohes Substratangebot im Parenchym der Aste und Stimme die Synthese von
Speicherpolysacchariden am Ende der Vegetationsperiode verstirkt und so auch die Atmungs-
aktivitdt gefordert haben. GANSERT & SPRICK (1998) zeigen an 2-jdhrigen Buchenkeimlingen,
dass die Konzentration nichtstruktureller Kohlenhydrate im Holzparenchym auch in der zweiten
Hailfte der Vegetationsperiode und nach Abschluss des Sprosswachstums weiter ansteigen kann.
Auch bei den Asten von Altbuchen kann die Konzentration von Speicherkohlenhydraten zwischen
Juni und Oktober weiter zunehmen (KORNER 2003).

Der Jahresgang der temperaturnormierten Grobwurzelatmung war zwar weniger ausgepragt als der
Jahresgang der Stimme und Aste, erreichte aber im Solling und 1998 im Géttinger Wald nahezu
zeitgleich mit der Ast- und Stammatmung im Sommer Maximalwerte. Da im Géttinger Wald nur
zwel und im Solling keine der insgesamt zwdlf Grobwurzeln einen messbaren Radialzuwachs
zeigten, kann insbesondere der Jahresgang der Grobwurzeln im Solling nicht mit der Wachstums-
atmung erklart werden. Auch im Gottinger Wald traten unabhingig vom Radialzuwachs der
Wurzeln erhohte Atmungsraten im Juli und August beider Untersuchungsjahre auf. Nach
GAUMANN (1935, zitiert in LARCHER 1994) beginnt das Auffiillen der Kohlenhydratspeicher
bei der Buche in den Wurzeln und setzt sich iiber das Holzparenchym der Stimme bis in die Aste
fort. Das erhohte Niveau der Atmungsrate der Grobwurzeln in den Sommermonaten kann somit
ebenfalls mit dem Umsatz und der Akkumulation nichtstruktureller Kohlenhydrate im Zusam-
menhang stehen. Dass der respirative Kohlenstoffbedarf fiir die Umsétze und Transportprozesse in
den Speicherparenchymen auch in die Jahressumme der Wachstumsatmung eingehen und in
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verschiedenen Organen unterschiedlich hohe Anteile haben kann, muss auch bei der Interpretation
der Wachstumskoeftizienten beriicksichtigt werden.

Dass dariiber hinaus noch andere Prozesse das Niveau der Atmungsrate beeinflussten, wird bei dem
Vergleich der Atmungsraten, die bei der Punktmessung (Kap. 4.2.1, Abb. 20) im Herbst und Winter
1998 ermittelt wurden, deutlich. So lagen die volumenbezogenen Atmungsraten am 17.11.98 bei
einer Temperatur von 1.5 °C im Mittel bei 0.14 pmol CO, m™s™. Am 28.12.98 erreichten die
Atmungsraten nur Werte von 0.07 umol CO, m™ s, obwohl die Temperatur an der Stammober-
fliche mit 8.4 °C deutlich iiber der des Novembertermins lag. Die Zeit zwischen den beiden Mess-
kampagnen war von eine Phase kalter Witterung geprigt. Die Tagesmitteltemperatur lag an 28 von
41 Tagen unter 0 °C und erreichte ein Minimum von -9.2 °C.

Die nach kurzfristigem Einwirken niedriger Temperaturen einsetzende Hydrolyse von Speicher-
polysacchariden zur Frostabhédrtung der Parenchyme hat die Atmungsaktivitit im November
vermutlich auf erh6htem Niveau gehalten, wahrend die Stimme Ende Dezember im frostharten
Zustand nach einer Phase ohne nennenswerte Witterungsidnderung eine minimale Stoffwechsel-
aktivitdt aufwiesen.

5.3 Die riumliche und zeitliche Variabilitit des Temperaturkoeffizienten Q

Ubereinstimmend mit den Ergebnissen von KAKUBARI (1988), CESCHIA (2001) und DAMESIN
et al. (2002) waren die Atmungsraten der Aste, Stimme und Grobwurzeln im Tagesverlauf meist
enger mit der oberflichennahen Xylemtemperatur korreliert als mit der Lufttemperatur. Die fiir die
Bruttoatmung errechneten Temperaturkoeffizienten stimmen mit Werten um 2 bei den Stdmmen
und zwischen 2.4 und 2.7 bei Asten und Grobwurzeln mit Literaturangaben fiir verschiedene
Baumarten iiberein. Fiir die Stammatmung reichen die Angaben von 1.0 und 1.7 (LAVIGNE &
RYAN 1997, Populus tremuloides) bis 3.0 (LAVIGNE 1996, Pinus banksiana), wobei die Angaben
wie bei den Buchenstimmen meist nahe einem Qjo-Wert von 2 liegen (eine Ubersicht geben
DAMESIN et al. 2002).

Auch die Angaben fiir die Buche variieren in diesem Bereich. GANSERT (1995) ermittelte in
dreitdgigen Messkampagnen fiir die Temperaturbeziehung der Dunkelatmung von Sprossachsen
10-jéhriger Buchen (D = 3.5 bis 4.5 mm) Temperaturkoeffizienten von 2.3. DAMESIN et al. (2002)
geben fiir die Stammatmung in 1.3 m Héhe 30-jdhriger Buchen Q,o-Werte von 1.8 und eine Spanne
von 2.0 bis 3.9 fiir die Astatmung an. Die Atmung der Stimme wurde dabei mit der 2 mm unter der
Oberfldache und in nordlicher Exposition gemessenen Stammtemperatur in Beziehung gesetzt. Bei
den Asten war die Lufttemperatur in den abgedeckten Kiivetten die Eingangsgrofe. CESCHIA et
al. (2002) maBen die Atmung der Buchen des gleichen Standortes im Folgejahr. Sie erhielten fiir
die Stammatmung Q;o-Werte, die in 1.3 m Stammhohe zwischen 1.18 bis 1.44 und um 2.04 an der
Kronenbasis und damit deutlich unter denen lagen, die DAMESIN et al. (2002) fiir das Vorjahr
nennen. Anders als bei den hier fiir die Altbuchen gewonnenen Ergebnissen deutet sich eine ausge-
pragte interannuelle Variabilitit des Temperaturkoeffizienten an. Es scheint jedoch fraglich, ob
diese Variabilitdt auf eine verdnderte Reaktionsnorm der Atmung gegeniiber der Temperatur
zuriickzufiihren ist. Wahrscheinlicher scheint es, dass die Differenz zwischen den Qo-Werten auf
unterschiedliche Mess- und Auswertungsverfahren zuriickzufiihren ist. Wiahrend DAMESIN et al.
(2002) die Stammatmung an jeder Kiivette manuell erfasst und die Messungen meist auf die Tages-
stunden beschriankt sind, wird die CO,-Abgabe 1998 vollautomatisiert iiber 24 h aufgezeichnet
(CESCHIA 2001). Zwar war die Rindenphotosynthese in den abgedeckten Kiivetten in beiden



118 5. Diskussion

Jahren unterbunden, jedoch kann der Einfluss des CO,-Transports bei Beriicksichtigung verschie-
dener tageszeitlicher Abschnitte die Ermittlung des Q;o-Wertes in unterschiedlicher Weise beein-
flussen (vgl. Kap. 5.1.4).

CESCHIA (2001) gibt schlieBlich fiir die Astatmung mit 1.8 deutlich geringere Q;o-Werte an als
DAMESIN et al. (2002), obwohl beiden Untersuchungen anscheinend dieselben Daten zugrunde
lagen (identischer Standort, Zeitraum und Probendurchmesser), so dass wahrscheinlich unter-
schiedliche Auswertungsverfahren zur Variation der Q;o-Werte fiithren. Da bei keiner der beiden
Untersuchungen eine Zeitverzogerung der Atmungsrate gegeniiber der Temperatur in die Berech-
nung der Temperaturfunktion einging (CESCHIA 2001), bleibt die Ursache der interannuellen
Variabilitit der Q;o-Werte unklar, eine Anderung der Reaktionsnorm der Atmung ist sicherlich
nicht abzuleiten.

Bei quantitativer Ubereinstimmung der Q,o-Werte der vorliegenden Untersuchung mit den Angaben
von DAMESIN et al.(2002), stimmen auch die Differenzen zwischen den Q;o-Werten der Stdimme
einerseits und der Aste und Grobwurzeln andererseits mit den Ergebnissen dieser Autoren iiberein.
CESCHIA (2001) findet zunehmende Q;o-Werte mit zunehmender Hohe der Messstelle bzw.
abnehmendem Durchmesser. Die Differenz von ca. 0.5 zwischen den Q;o-Werten von Stamm- und
Astatmung stimmt ebenfalls mit den Ergebnissen der vorliegenden Untersuchung iiberein.

Die verschiedenen Q;o-Werte von Stamm-, Ast- und Grobwurzelatmung sind nicht zwingend auf
eine unterschiedliche Temperatursensitivitit des Atmungsstoffwechsels der verschiedenen Organe
zuriickzufiihren. Sie lassen sich mit der steigenden Wiarmekapazitit der Sprossachsen mit zuneh-
mendem Durchmesser erkliren. Bei den diinneren Asten erfihrt das atmende Gewebe iiber den
gesamten Querschnitt eine ausgeprigte Temperaturinderung, aus der eine entsprechende Anderung
der CO;-Produktion und -abgabe resultiert. Im Stamm ist die Temperaturamplitude und mit ihr auch
die CO,-Produktion mit zunehmender Entfernung von der Oberflache deutlich gedimpft und im
zeitlichen Verlauf verzdgert (Abb. 8). Wird die CO,-Abgabe der Stamme gegen die oberflichennah
gemessenen Temperatur aufgetragen, variiert sie weniger stark als die der Aste und der Q;o-Wert ist
entsprechend niedriger.

Dass die beobachtete Differenz zwischen den Q;o-Werten diinner und dicker Sprossachsen auch
quantitativ mit der hoheren Warmekapazitit der Stimme erkliart werden kann, zeigt eine modell-
hafte Berechnung der Atmungsraten eines Stammes mit 40 cm und eines Astes mit 4 cm Holz-
durchmesser, bei der davon ausgegangen wird, dass:

sich der diurnale Temperaturverlauf mit einer Sinusfunktion beschreiben lésst.

- die Temperaturamplitude von dem maximalen Wert in der Rinde bis in das Zentrum des
Stammes linear auf null zurtickgeht.

- der Temperaturriickgang im Querschnitt des Astes dem des Stammes entspricht, so dass im
Zentrum des Astes noch eine ausgeprigte Temperaturdnderung auftritt.

- die zeitlichen Verldaufe der Temperatur mit zunehmender Tiefe um 30 Minuten pro Zentimeter
verzogert sind (Abb. 8) und

- die Atmungsraten von Rinde, duBBerem Splintholz (20 mm), innerem Splintholz (100 mm) und

Kernholz zueinander in einem Verhiltnis stehen, das den TTC-Umsétzen im radialen Verlauf

entspricht (6.6 : 2.4 : 1.5 : 1, Abb. 25)

Mit diesen Annahmen wird der Tagesgang der Temperaturen im Stamm fiir 41 Hohlzylinder (1 X
Rinde , 40 x Xylem) mit einer Wandstidrke von jeweils 5 mm und im Astholz fiir 9 Hohlzylinder
mit 2 bzw. 5 mm Wandstirke von Rinde bzw. Xylem und daraus die CO,-Produktion dieses Hohl-
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zylinders im Tagesverlauf berechnet. Wird diese CO,-Abgabe fiir jeden Zeitpunkt des Tages iiber
den gesamten Querschnitt aufsummiert und gegen die Rindentemperatur aufgetragen, lasst sich der
Qio-Wert der gesamten Stamm- bzw. Astatmung ermitteln. Um fiir die Stammatmung in der
Summe einen Qjo-Wert von 2 zu erhalten, muss fiir die Berechnung der CO,-Produktion jedes
Hohlzylinders ein einheitlicher Q;o-Wert von 2.39 angenommen werden. Wird dieser einheitliche
Qio-Wert auch fiir die verschiedenen Hohlzylinder der Aste angenommen, ergibt sich fiir die
Astatmung ein Q;o-Wert von 2.41. Die Differenz zwischen den so berechneten Q;o-Werten stimmt
gut mit dem Unterschied der gemessenen Werte von Asten und Stimmen im Gottinger Wald
tiberein.

Voraussetzung dafiir, dass die Unterschiede des Temperatureinflusses in verschiedenen Holztiefen
auch die CO,-Abgabe und den Q;o-Wert beeinflussen, ist, dass auch das Gewebe in groBerer
Entfernung von der Rindenoberfldache vital und an der CO,-Produktion beteiligt ist. Unterschied-
liche Verhéltnisse der Atmungsaktivitit zwischen Rinde und Holz und innerhalb des Holzes mit
zunehmender Tiefe konnen die Hohe der Q;o-Werte wesentlich beeinflussen. Ist die CO,-Produk-
tion auf die Rinde und einen diinnen Bereich des Xylems konzentriert (STOCKFORS & LINDER
1998), ergibt sich bei einer entsprechenden Modellrechnung kein Unterschied zwischen den Q-
Werten von diinnen und dickeren Sprossachsen.

Verschiedene Autoren fanden auch deutliche saisonale Verldufe des Q;o-Wertes bei verschiedenen
Baum- und Okosystemkompartimenten. So sanken mit zunehmender Tagesmitteltemperatur die
Qio-Werte der auf Ebene des Tagesganges ermittelten Temperaturbeziechungen im saisonalen
Verlauf bei der Bodenatmung (LLOYD & TAYLOR 1994) und bei der Dunkelatmung der oberirdi-
schen Organe von Chameacyperis obtusa (HAGIHARA & HOZUMI 1991). Fiir die Stammatmung
von Pinus banksiana (LAVIGNE 1996) und Picea abies (STOCKFORS & LINDER 1998) wurden
ebenfalls deutliche saisonale Verldufe der Q,o-Werte beschrieben. Auch die Q;o-Werte der Fein-
wurzelatmung der Altbuchen in Solling und Gottinger Wald zeigten einen deutlichen saisonalen
Verlauf. So fand GRIES (2004, in Vorb.) fiir eine 4-jadhrige Messreihe mit steigender Temperatur
signifikant abnehmende Q;o-Werte.

Die abnehmende Temperatursensitivitit bei hoheren Temperaturen kann als Akklimatisation von
Pflanzen interpretiert werden, die Habitate mit ausgeprigten saisonalen Temperaturschwankungen
besiedeln. Der Q;o-Wert ist bei niedrigen Temperaturen erhoht, um eine ausreichende Energiever-
sorgung des Gewebes zu gewdhrleisten und bei hohen Temperaturen erniedrigt, um einen iiber-
hohten Kohlenstoffumsatz zu vermeiden (LARCHER 1994). Als mdogliche Mechanismen nennt
LARCHER (1994) die Erhohung des Substratangebots z. B. im Rahmen der Zuckeranreicherung im
Gewebe bei Frost, die Bildung von Isoenzymen mit anderer Temperaturabhingigkeit und Verénde-
rungen der chemischen und/oder strukturellen Eigenschaften von Proteinen und Lipiden der
Biomembranen.

Bei STOCKFORS & LINDER (1998) énderte sich der Q;o-Wert der Stammatmung weniger mit der
Temperatur, sondern verlief vielmehr parallel mit dem Jahresgang der Phasenverschiebung
zwischen Atmung und Temperatur in den Tagesgéngen und mit dem Jahresgang der CO,-Konzent-
ration im Stamminneren, die EKLUND (1990) beschreibt. Die Ursache fiir die erhohte CO,-
Konzentration im Stamm, fiir die stiarkere Phasenverschiebung und die geringeren Q;o-Werte sehen
die Autoren in dem erhohten Diffusionswiderstand des Kambiums, das in der Zeit maximaler
Wachstumsaktivitit mehrschichtig ist und gegeniiber dem einschichtigen Ruhekambium einen
hoheren Diffusionswiderstand fiir CO, aufweist.
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GRIES (2004, in Vorb.) weist darauf hin, dass der Verlauf der Temperaturfunktion der Atmung
schon auf der Zeitskala von Stunden und Tagen nicht allein aus der Temperaturabhingigkeit des
Atmungsstoffwechsels selbst resultiert. Die Temperaturanderungen wirken auch auf verschiedene
energieverbrauchende Stoffwechselprozesse. Diese regulieren iiber den ATP-Verbrauch die
Geschwindigkeit der Atmungsreaktionen (Adenylatregulation verschiedener Reaktionsschritte der
Glykolyse, insbesondere der Phosphofructokinase-Reaktion, des Tricarbonsdurezyklus und der oxi-
dativen Phosphorylierung (STRYER 1990)). Im saisonalen Verlauf sind die verschiedenen
ATP-verbrauchenden Stoffwechselprozesse in unterschiedlichem MaBl an der gesamten
Stoffwechselaktivitit und dem damit verbundenem  Energiebedarf beteiligt. Die
Temperatursensitivitit dieser Prozesse und ihre wechselnden Anteile am Gesamtenergiebedarf
wirken  schlieBlich auf die  Atmungsaktivitit und beeinflussen die  apparente
Temperaturabhéngigkeit der CO,-Abgabe. Die Atmungsrate zeigt nur dann einen exponentiellen
Anstieg mit der Temperatur, wenn auch der Energiebedarf exponentiell ansteigt.

Die Qo-Werte der Holzatmung der hier untersuchten Buchen variierten {iber einen weiten Bereich,
wobei die Grobwurzeln beider Standorte die am wenigsten einheitlichen Verldufe und die des
Solling die weiteste Spanne mit Werten von 1.92 bis 3.54 aufwiesen. Saisonale Verldufe der
Qio-Werte waren nicht zu erkennen. Dies steht im Gegensatz zu den Ergebnissen der o. g. Autoren,
stimmt aber mit den Befunden von HAVRANEK (1981), EDWARDS & HANSON (1996) und
DAMESIN et al. (2002) iiberein, die ebenfalls eine hohe Variabilitit der Q;o-Werte, jedoch keinen
saisonalen Verlauf beobachten.

Die beobachtete hohe Variabilitit der Q;o-Werte resultiert nicht aus einer gednderten Temperatur-
sensitivitidt des Atmungsstoffwechsels selbst, sondern aus einer temperaturbedingten Anderung des
ATP-Bedarfs und der daraus resultierenden Verschiebung der Adenylatbegrenzung. Die verholzten
Organe der Buchen zeigen eine bedarfsgemie Anderung der Atmungskapazitit, d.h. der tempera-
turnormierten Atmung. Der apparente Q;o-Wert kann dann variieren, wenn sich die physiologische
Aktivitdt des Parenchyms und damit der ATP-Bedarf unabhéngig von der mittleren Temperaturen
innerhalb von Tagen &ndert. Beispielsweise kann ein Anstieg der physiologischen Aktivitit bei
schwach steigender Temperatur wiahrend einer Messkampagne zur Berechnung eines hohen Q-
Wertes flihren, ohne dass daraus eine verdnderte Reaktionsnorm gegeniiber Temperaturdnderungen
abzuleiten ist. Eine Anpassung des Q;o-Wertes an den saisonalen Temperaturverlauf im Sinne einer
Akklimatisation zur Verminderung des respirativen C-Bedarfs kann aus den vorliegenden Ergeb-
nissen nicht abgeleitet werden.

Die Kapazitit der Atmung und ihre Temperatursensitivitét, die in C-Bilanzmodelle zur Ermittlung
des respirativen C-Bedarfs von Waldokosystemen eingehen, werden also wesentlich von der Varia-
bilitdit verschiedener energieverbrauchender Stoffwechselprozesse und deren Temperatur-
abhingigkeit beeinflusst. Daher muss bei der Verwendung dieser Modellparameter zur prognosti-
zierenden Modellierung in der Annahme wechselnder Klimaszenarien beriicksichtigt werden, dass
die sich dndernden klimatischen Bedingungen auch das Substratangebot und die energieverbrau-
chenden Prozesse beeinflussen, die dann ihrerseits eine Anderungen der Parameter temperatur-
normierte Atmung und Q;o-Wert bewirken kénnen.
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5.4 Die riumliche Variabilitit der Atmungsrate

Wird die Atmung verholzter Organe von Bdumen mit Kiivettensystemen gemessen, kann mit
vertretbarem Aufwand nur ein geringer Teil der gesamten Biomasse von Asten, Stimmen und
Grobwurzeln eines Baumes oder gar eines Waldbestandes untersucht werden. So machte das an den
beiden Standorten in Kiivetten eingeschlossene Gesamtvolumen des Holzes in dieser Studie 4.5
bzw. 4.9 % des Volumens eines bestandesrepriasentativen Baumes und 0.18 bzw. 0.16 %o des Holz-
vorrates pro Hektar von Solling bzw. Gottinger Wald aus. Sollen die Ergebnisse der Kiivettenmes-
sungen als Teil einer Kohlenstoffbilanz auf Bestandesebene hochgerechnet werden, muss zunéchst
die Frage beantwortet werde, wie gut die Messwerte auf die iibrigen Anteile der verholzten
Biomasse iibertragen werden konnen und wie gro3 der Bedarf an detaillierten Kenntnissen iiber die
rdumliche Variabilitit der Atmungsraten ist.

Dass die Atmungsraten der verholzten Organe von Bdumen zwischen verschiedenen Individuen und
verschiedenen Organen der Baume stark variieren, wird in verschiedenen Studien dokumentiert.
Die Spanne der Raten hdngt von der gewdhlten Bezugsgrofle (Oberfliche, Volumen, Stickstoff-
gehalt) ab, ist aber auch dann noch grof3, wenn die CO,-Abgabe auf die Gréf3e bezogen wird, bei
der sich die geringste Variabilitét ergibt. Zudem ergeben sich abhéngig davon, ob die Atmungsraten
verschiedener Individuen oder die Raten verschiedener Organe eines Baumes miteinander vergli-
chen werden, zum Teil unterschiedliche Verhéltnisse.

Zum Bespiel variierten die temperaturnormierten, oberflichenbezogenen Atmungsraten der Stimme
von Abies amabilis wihrend der Vegetationsperiode um den Faktor 20. Auch die Astatmung dieses
Bestandes unterschied sich um das 16fache. Sie lag dabei auf einem dhnlichen Niveau wie die
Raten der Staimme (SPRUGEL 1990). Bei NEGISI (1974) variierte die auf die Oberflidche bezogene
Atmung verschiedener Stimme um den Faktor 3, bei Bezug auf das Volumen war die Variabilitét
um ein Vielfaches hoher.

Auch bei der Buche weichen die Atmungsraten verschiedener Messstellen stark voneinander ab.
VALENTINI ef al. (1996) geben fiir die Stammatmung von Altbuchen mit einem Durchmesser um
40 cm eine Spanne von 1.3 bis 8.3 umol CO, m™s™ an. DAMESIN et al. (2002) maBen an den
Stimmen dominanter Buchen 4fach hohere oberfldchenbezogene Raten der Wachstumsatmung als
bei unterdriickten Baumen. Auf das Volumen bezogen unterschied sich die Wachstums- und
Erhaltungsatmung derselben Stimme nicht. Auch die oberflichenbezogenen Atmungsraten von
Stéimmen und Asten eines einzelnen Baumes variierten maximal um das 4fache. Im Gegensatz dazu
sind die volumenbezogenen Atmungsraten diinner Aste um ein Vielfaches hoher als die der
Stamme. CESCHIA et al. (2002) beschreiben Unterschiede zwischen den temperaturnormierten,
auf das Volumen bezogenen Atmungsraten von Buchendsten und -stimmen um mehr als das
60fache.

Wie SPRUGEL et al. (1995) hervorheben, ist die Variabilitit auch dann hoch, wenn die Atmung
auf eine einheitliche Temperatur umgerechnet wird und die nach Abschluss der Wachstumsphase
gemessenen Raten der Erhaltungsatmung verglichen werden, also weder von unterschiedlichen
Temperaturen noch von variierenden Wachstumsaktivititen beeinflusst werden.

Um die Ergebnisse der verschiedenen Kompartimente unabhidngig vom Biomassezuwachs verglei-
chen zu konnen, wurde im Rahmen der vorliegenden Arbeit nur die Variabilitdt der Erhaltungs-
atmung untersucht. Die Variation der Wachstumsatmung wird bei der Untersuchung des Wachs-
tumskoeffizienten rg behandelt
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Die rdumliche Variabilitit der Atmungsrate dndert sich qualitativ und quantitativ mit der jeweiligen
Grofle, auf die die CO,-Abgabe bezogen wird. Fiir die Hochrechnung der Atmungsrate auf Bestan-
desebene muss die Bezugsgrofle im Wesentlichen folgende Kriterien erfiillen: Einerseits sollte sie
mit geringem Aufwand flir den einzelnen Baum oder den gesamten Bestand aus biometrischen
Daten wie z. B. BHD und Baumhohe sowie allometrischen Beziehungen ermittelt werden konnen.
Andererseits sollen die auf diese Grof3e bezogenen Atmungsraten eine geringe Variabilitdt zwischen
verschiedenen Messstellen aufweisen und/oder es sollte moglich sein, diese Variabilitdt anhand der
Abhéngigkeit der spezifischen Atmungsraten z.B. vom Durchmesser der verholzten Achsen zu
beschreiben.

Da aus art- und oft auch standortspezifischen allometrischen Beziehungen fiir viele Untersuchungs-
flichen die Werte fiir die Oberflache, das Gesamt- oder Splintholzvolumen bzw. -trockengewicht
einzelner Baume oder ganze Bestinde verfiigbar sind, werden die Atmungsraten im Allgemeinen
auf diese Groflen bezogen und iiber die entsprechenden Bestandeswerte extrapoliert.

Die Untersuchung der Abhéngigkeit der oberfldchen- und volumenspezifischen Atmungsraten vom
Durchmesser der Achse dient dann einerseits der Beurteilung, wie gut die BezugsgroBen fiir die
Extrapolation der Atmungsraten auf Bestandesebene geeignet sind und ob eine Differenzierung
nach Durchmessern bei der Hochrechnung erforderlich ist. Andererseits werden aus den Durch-
messerbeziehungen Riickschliisse auf mogliche Ursachen fiir die rdumliche Variabilitit gezogen.
Bevor die Frage behandelt wird, welche Bezugsgroflen fiir die Extrapolation der Atmungsrate bei
den hier untersuchten Buchenbestinde geeignet sind, sollen in diesem Kapitel zundchst mogliche
Ursachen fiir die riumliche Variabilitit diskutiert werden.

5.4.1 Die Durchmesserabhiingigkeit der Holzatmungsraten

Die Atmungsrate 2- bis 8-jahriger Stimme von Pinus densiflora an Messstellen unterschiedlichen
Durchmessers ist nahezu konstant, wenn sie auf die Oberfliche bezogen wird. Die volumenbe-
zogene Atmungsrate fallt aufgrund des zunehmenden Volumen/Oberfldchen-Verhéltnisses hyper-
bolisch mit zunehmendem Durchmesser ab (NEGISI 1974). Dagegen nimmt nach KINERSON
(1975) die oberflaichenbezogene Atmungsrate von Pinus taeda hyperbolisch mit steigendem Durch-
messer ab. Der daraus abzuleitende ebenfalls hyperbolische Riickgang der volumenbezogenen
Atmungsraten weist einen deutlich steileren Verlauf auf. Gemd der von KINERSON (1975)
genannten Beziehung ist die Atmungsrate bei Stammabschnitten mit 15 cm Durchmesser gegeniiber
solchen Stdmmen mit 30 cm Durchmesser etwa dreifach héher, wenn sie auf die Oberfldche bezo-
gen wird. Bei Bezug auf das Volumen ergébe sich ein Unterschied um das 10fache.

Die Ursache fiir die Variabilitit der temperaturnormierten Atmung wird vor allem in der unter-
schiedlichen Anzahl lebender Zellen im Phloem, Kambium und Xylem gesehen. So findet
HAVRANEK (1981) bei Pinus cembra wiahrend der Vegetationsperiode eine enge lineare Bezie-
hung zwischen der Zahl der nicht verholzten Zellen des neu gebildeten Jahrringes und der
CO,-Abgabe.

Die von NEGISI (1974) gefundene geringe Variabilitit der oberflichenbezogenen Atmungsrate ist
nach LARCHER (1994) dadurch zu erkldren, dass der wesentliche Anteil des Lebendzellvolumens
und damit der Atmungsaktivitit der Erhaltungsatmung von Phloem, Kambium und dem &ufBeren
Bereich des Xylems zuzuordnen ist. Die Ergebnisse von GOODWIN & GODDARD (1940), die
den radialen Verlauf der Atmungsaktivitit der Gewebe in Stdimmen von Acer rubrum und Fraxinus
nigra untersuchten, scheinen diese Schlussfolgerung zu bestitigen. Sie fanden die maximalen
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Atmungsraten im dufleren Jahrring, etwas geringere Raten im Phloem und Kambium. Das weiter
innen liegende Splintholz wies nur noch einen Bruchteil, das Kernholz keine Atmungsaktivitét auf.
Nach LARCHER (1994) ist darin die iiber weite Durchmesserbereiche weitgehend konstante ober-
flichenbezogne Atmungsrate begriindet.

Entsprechende Interpretationen fithren dazu, dass die CO,-Abgabe bis in die 90er Jahre des letzten
Jahrhunderts meist auf die Oberflache der Stamm- und Astsegmente bezogen wurde (NEGISI 1972,
1974, 1975, 1978, BENECKE 1985, LAVIGNE 1987, 1988). KAKUBARI (1988, 1989) spricht bei
seinen Untersuchungen zur Holzatmung von Fagus sylvatica und Quercus acutissima bezeichnen-
derweise von ,,bark respiration®. SPRUGEL (1990) nimmt an, dass GOODWIN & GODDARD
(1940) nicht die Erhaltungs- sondern die Wachstumsatmung gemessen haben konnten und die
hohen Atmungsraten daher auf die duBeren Schichten des Sprosses konzentriert sind. STOCKFORS
& LINDER (1998) zeigen flir Picea abies, dass das Phloem mit 39 % einen weitaus hoheren
Lebendzellanteil hat als das Xylem und dass 80 % aller lebenden Zellen des Xylems in den duf3eren
4 mm konzentriert sind. Sie sehen fiir diese Baumart die Befunde von GOODWIN & GODDARD
(1940) bestdtigt.

RYAN (1990) fand ebenfalls eine lineare Beziehung zwischen Atmungsrate und Lebendzellanteil
des Parenchyms, zeigte aber, dass die lebenden Zellen gleichmifBig iiber die gesamte Breite des
Splintholzes verteilt sind. Anders als bei STOCKFORS & LINDER (1998) waren die Atmungsraten
von Pinus contorta und Pinus engelmannii wihrend der zuwachsfreien Phase enger mit dem Splint-
holzvolumen als mit der Oberflidche korreliert. Entsprechendes ergab sich bei verschiedenen Koni-
feren, so bei Abies amabilis (SPRUGEL 1990), Pinus ponderosa (CAREY et al. 1997), und einigen
Laubbaumarten, wie Quercus alba und Q. prinus (EDWARDS & HANSON 1996) oder Populus
tremuloides (LAVIGNE & RYAN 1997). Diese Autoren bezogen die Atmungsraten auf das Splint-
holzvolumen.

Bei der Buche wurden unterschiedliche Ansitze gewihlt. Wihrend MOLLER et al. (1954), die
Atmungsraten auf das Gesamtholzvolumen bezogen und die Abnahme der Atmungsrate mit stei-
gendem Durchmesser mit unterschiedlichen hyperbolische Funktionen fiir Aste und Stimme
beschrieben, verwendeten KAKUBARI (1988) und VALENTINI et al. (1996) die Oberflache als
BezugsgroBe. Beim Vergleich der Ergebnisse von MOLLER et al. (1954) mit anderen Untersu-
chungen muss jedoch berlicksichtigt werden, dass diese Autoren die Atmungsraten wéhrend der
Sommermonate maB3en und ihre Werte direkt von der Wachstumsaktivitit und -atmung beeinflusst
waren. VALENTINI et al. (1996) fanden eine exponentielle Zunahme der oberflichenbezogenen
Stammatmung mit zunehmendem Durchmesser.

Die Ergebnisse der Dauermessungen der vorliegenden Studie unterschieden sich abhidngig davon,
ob die Atmungsraten einzelner Kompartimente mit dem Durchmesser in Beziehung gesetzt oder ob
die Werte aller Kompartimente zusammengefasst werden. Fiir jedes Kompartiment ergab sich eine
hohe Variabilitit, wobei die relativen Standardabweichungen der oberflichenbezogenen Atmungs-
raten mindestens ebenso hoch waren, wie die der volumenbezogenen Raten (Abb. 18). Eine Durch-
messerabhdngigkeit bestand fiir die oberflichenbezogenen Atmungsraten der Stimme, die linear
mit dem Durchmesser anstiegen. Aulerdem gingen die volumenbezogenen Atmungsraten der Grob-
wurzeln mit steigendem Wurzeldurchmesser zuriick und lieBen sich mit einer hyperbolischen
Funktion beschreiben, wie sie auch von MOLLER et al. (1954) fiir die Astatmung angegeben wird.
Wurden die Messstellen aller Kompartimente gemeinsam betrachtet, fiel auf, dass die oberflichen-
bezogenen Atmungsraten zwar eine grofle Variabilitdt aufwiesen, jedoch die gleiche GroBen-
ordnung hatten und keine Durchmesserabhéngigkeit zeigen. Die volumenbezogenen Raten dagegen
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zeichneten sich durch die weit hoheren Werte der Ast- und Grobwurzelatmung gegeniiber der
Stammatmung aus. Eine Funktion mit hyperbolischen Verlauf kann diesen generellen Unterschied
zwischen den Atmungsaktivitdten der verschiedenen Kompartimente in erster Ndherung als Funk-
tion des Durchmessers beschreiben (Abb. 43).

Diese Befunde stimmen gut mit den Ergebnissen von DAMESIN et al. (2002) und CESCHIA et al.
(2002) aus Untersuchungen an 30-jdhrigen Buchen iiberein. DAMESIN et al. (2002) fanden fiir die
volumenbezogene Erhaltungsatmung von Stimmen ebenfalls keine Anderung mit dem Durch-
messer, aber einen steilen Riickgang der Atmungsraten innerhalb eines Baumes mit zunehmendem
Durchmesser der verholzten Organe. Dabei war die Atmungsaktivitit eines 0.25 cm dicken Astes
im Dezember 19-mal héher als die des Stammes mit 40fachem Durchmesser in 0.5 m Hohe.
CESCHIA (2001) fasst die Daten von Messungen an verschiedenen Standorten zusammen und
erhiilt wie MOLLER et al. (1954), NEGISI (1974) und CAREY et al. (1996) eine Durchmesserab-
hiangigkeit mit hyperbolischen Verlauf.

Die Ergebnisse der Dauermessungen der vorliegenden Untersuchung, insbesondere die geringere
Variabilitit der oberflichenbezogenen Atmungsraten zwischen den Kompartimenten, lassen
entsprechend der Auffassung von LARCHER (1994) und KINERSON (1975) die Schlussfolgerung
zu, dass die wesentliche CO,-Menge in den aktiven Geweben von Phloem, Kambium und den duf3e-
ren Jahrringen des Xylems, also nahe der Oberfliche gebildet wird, wihrend das weiter innen
liegende Holzparenchym verkernt ist und kein CO, mehr bildet. Entsprechend ist iiber einen weiten
Durchmesserbereich eine konstante oberflichenspezifische Atmungsrate zu erwarten. Dariiber
hinaus kann dieses einfache Modell aufgrund des mit dem Durchmesser zunehmenden Volu-
men/Oberflichen-Verhiltnisses auch die hohen volumenbezogenen Atmungsraten der Aste und
Grobwurzeln gegeniiber denen der Stimme erkliren. Wird den Asten und Grobwurzeln die mittlere
10 °C-Erhaltungsatmungsrate der Stimme zugeordnet und mit der Oberfliche und dem Volumen
aller Messstellen in eine volumenbezogene Atmungsrate umgerechnet, ergibt sich fiir die so
berechneten Raten von Asten und Grobwurzeln im Mittel ein dhnliches Verhiltnis zu den Raten der
Stimme wie bei den gemessenen Werten (Abb. 42 a).
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Abb. 42: a) Durchmesserabhéingigkeit der gemessenen und berechneten volumenbezogenen
Atmungsraten aller Kompartimente. Die berechneten Werte ergeben sich aus der mittleren
oberflichenbezogenen Atmungsrate der Stimme, die mit den Oberflichen und Volumina der
einzelnen Messstellen in volumenbezogene Raten umgerechnet wurden. b) Auftragung der

berechneten gegen die gemessenen Atmungsraten.
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Die Variabilitit der volumenbezogenen Atmungsrate innerhalb der einzelnen Kompartimente wird
mit diesem Ansatz jedoch nicht wiedergegeben (Abb. 43b). Dariiber hinaus widerspricht der
Annahme, die oberflichenbezogene Atmungsrate sei iiber einen weiten Durchmesserbereich
konstant, der Befund, dass die Stammatmungsraten der Dauermessstellen linear mit dem
Durchmesser anstiegen. Dieses Ergebnis wurde durch die Punktmessungen an einer grof3eren Zahl
von Buchenstimmen bestétigt (Abb. 19 a und Abb. 20 a), bei denen sich ebenfalls eine lineare
Abhingigkeit der oberflichenbezogenen Atmungsraten der Stimme vom Durchmesser ergab. Dabei
verdoppelte sich die CO,-Abgabe pro Oberfliche, wenn der Durchmesser von 20 auf 50 cm
zunahm. Die volumenbezogenen Atmungsraten hingegen blieben mit zunehmendem
Stammdurchmesser nahezu konstant (Abb. 20).

Diese Befunde weisen im Gegensatz zu der Interpretation von LARCHER (1994) und KINERSON
(1975) und in Ubereinstimmung mit RYAN (1990) und SPRUGEL (1990) darauf hin, dass auch das
Xylem in groferer Entfernung zur Oberflache an der respirativen CO,-Produktion beteiligt ist, so
dass die Zunahme der oberflichenbezogenen Atmungsrate dem Achsendurchmesser proportional
ist. Fiir die Stammatmung der Buche wire damit das Volumen als Bezugsgréfle zur Extrapolation
der Kiivettenmessungen besser geeignet als die Oberfliche. Wenn aber das Xylem eine bedeutsame
CO,-Quelle ist, konnen die im Vergleich zur Stammatmung hohen volumenbezogenen
Atmungsraten von Asten und Grobwurzeln nicht mit dem geringeren Volumen/Oberflichen-
Verhiltnis erklart werden. Die Differenz der volumenbezogenen Atmungsraten wiirde dann auf eine
geringere Atmungsaktivitit des Stammxylems hinweisen. Diese Moglichkeit soll in den folgenden
Abschnitten erdrtert werden.

5.4.2 Die Variabilitit der CO,-Abgabe und des Stickstoff- und Proteingehalts

Ein direkter Zusammenhang zwischen Atmungsrate und der Zahl lebender Zellen bzw. deren rela-
tiven Anteilen am Gesamtvolumen finden HAVRANEK (1981), RYAN (1990) und CESCHIA et
al. (2002). HAVRANEK (1981) ermittelte die Menge der noch unverholzten Zellen des diesjih-
rigen Jahrrings mikroskopisch an Bohrkernstiicken und fand eine lineare Abhingigkeit der oberfla-
chenbezogenen Gesamtatmung von der betreffenden Zellzahl. Die anderen Autoren farbten lebende
Zellen mittels TTC (Kap. 3.2.4.2, RYAN 1990) oder die Proteine mit Coomassie Blau an
(CESCHIA et al. 2002) und bestimmten den Anteil lebender Zellen mikroskopisch als relativen
Flachenanteil von Quer- oder Tangentialschnitten fiir den gesamten Achsenquerschnitt. RYAN
(1990) fand eine lineare Beziehung zwischen der CO;-Abgabe und dem Lebendzellvolumen in
Rinde und Splintholz. CESCHIA et al. (2002), die bei den Stammen 30-jdhriger Buchen keine
Verkernung beobachteten, erhielten einen exponentiellen Zusammenhang zwischen relativem
Lebendzellanteil und volumenbezogener Atmung.

Im Rahmen dieser Studie ergaben Vorversuche zur direkten, mikroskopischen Bestimmung des
Flachenanteils lebender Zellen durch Markierung mit TTF und Stirkefirbung mit lugolscher
Losung uneinheitliche, nicht reproduzierbare Ergebnisse und wurden daher nicht weiter verfolgt
(Kap 3.2.4.2).

Als indirektes MaB fiir die Zahl und/oder die Aktivitit lebender Zellen kann der Proteingehalt der
Gewebe aufgefasst werden. AMTHOR (1989, 1991) und RYAN (1991) weisen auf die enge Bezie-
hung zwischen dem Proteingehalt und der respirativen CO,-Abgabe hin, die insbesondere fiir
Blatter und Sprosse krautiger Arten beschrieben wird. Da ein Grofiteil des Stickstoffs in pflanzli-
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chen Zellen in den Proteinen gebunden ist (LEXANDER et al. 1970), wird auch zwischen den
Atmungsraten verholzter Baumorgane und deren Stickstoffgehalten eine enge Korrelation gefunden
(LAVIGNE et al. 1996, MAIER et al. 1998, BOSC et al. 2003). Dass der Stickstoffgehalt ein direk-
tes MaB fiir den Lebendzellanteil im Xylem der Buche darstellen kann, zeigen die Ergebnisse von
CESCHIA et al. (2002). Sie fanden bei Stimmen und Asten 30-jihriger Buchen eine lineare Bezie-
hung zwischen diesen Grofen, so dass die Atmungsrate in gleicher Weise (exponentiell) vom
Stickstoffgehalt und vom Volumenanteil der lebenden Zellen abhéngt.

Die Korrelation zwischen dem Stickstoff- oder Proteingehalt und der CO,-Abgabe von Grobwur-
zeln, Asten und Stimmen der hier untersuchten Buchen war ihnlich eng wie die Abhiingigkeit der
CO,-Abgabe von der Oberfldche oder dem Volumen der Proben (Abb. 21), so dass sich auch die
relative Standardabweichung der Atmungsraten nicht verringerte, wenn die CO,-Abgabe auf die
Stickstoff- oder Proteinmenge der untersuchten Holzproben bezogen wurde (Abb. 22). Die mittlere
Stickstoffkonzentration im Phloem von Asten und Grobwurzeln war etwas, im Xylem deutlich
hoher als in den betreffenden Geweben der Stimme, so dass sich die stickstoftbezogenen Atmungs-
raten von Asten und Grobwurzeln weniger stark von den Atmungsraten der Stimme unterschieden
als die volumenbezogenen. Dass Aste und Grobwurzeln pro Einheit Stickstoff im Mittel noch die
4.8fache CO,-Menge der Stimme abgaben, zeigt, dass sich die Organe hinsichtlich der Nutzung des
Stickstoffs unterscheiden.

Die Variabilitit der Atmungsraten von Asten, Stimmen und Grobwurzeln kann wie bei Pinus
contorta (VOSE & RYAN 2002) mit dem Stickstoffgehalt beschrieben werden (Abb. 23). Dass der
Stickstoff jedoch nur einen Teil der Variabilitit erklirt, wird nicht nur durch die unterschiedlichen
N-bezogenen Atmungsraten der verschiedenen Kompartimente deutlich, sondern auch dadurch,
dass die Beziehung zwischen Stickstoffkonzentration der Holzproben und ihren volumenbezogenen
Atmungsraten einen negativen Ordinatenabschnitt hat (Abb. 23). AMTHOR (1989) sieht eine
mogliche Ursache dafiir darin, dass ein Teil des Stickstoffs nicht in den Metabolismus der Zelle
eingebunden ist, sondern in Form stickstoffhaltiger Speicherstoffe vorliegt. Dieser Erklarungsansatz
ist flir die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit insbesondere deshalb naheliegend, weil die
Probennahme fiir die C/N-Analysen in der zweiten Mairzhélfte 1999, also zu einem Zeitpunkt
erfolgte, als die Speicherstoffe in der hochsten Konzentration vorgelegen haben diirften. Andere
Autoren finden ebenfalls, dass der Stickstoffgehalt die Variabilitit der CO,-Abgabe von Stammen
und Asten nur zum Teil erklirt (GOODWIN & GODDARD 1940, LAVIGNE et al. 1996,
DAMESIN et al. 2002, BOSC et al. 2003).

5.4.3 Der TTC-Umsatz als Mab fiir die Aktivitit der lebenden Zellen

Anders als der zum Teil in Speicherform vorliegende Stickstoff, wird TTC in den Stoffwechsel der
Zellen eingebunden und von den Dehydrogenasen des Zellplasmas zu TTF reduziert (ROBERTS
1951, RYAN 1990). Der TTC-Umsatz konnte daher neben der Atmungsrate selbst ein Mal fiir die
Aktivitdt der lebenden Zellen sein. Nach ROBERTS (1951) wird TTC nicht von spezifischen Dehy-
drogenasen reduziert. Der TTC-Test spiegelt vielmehr die Kapazitéit der Zelle wider, Reduktions-
dquivalente zur Verfligung zu stellen.

Die Ergebnisse der TTC-Tests geben verschiedene Hinweise darauf, dass das hier verwendete
Verfahren Riickschliisse auf die Gewebeaktivitét zulésst:

- Im Gegensatz zu den Stickstoffkonzentrationen, die bei den Stammen {iber den gesamten Holz-
querschnitt nahezu konstant waren, wiesen die TTC-Umsédtze im Querschnitt der Sprossachsen
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ein charakteristisches Tiefenprofil auf, das mit dem {iibereinstimmt, das sich aus
Atmungsmessungen an Holzproben aus unterschiedlicher Distanz von der Oberfliche ergeben
hat (MOLLER & MULLER 1938, PRUYN et al. 2002).

- Bei den Asten im Solling war die CO,-Abgabe des wenig vitalen, drei Jahre nach Abschluss
der Untersuchung abgestorbenen Astes 6 mit hohem Volumen, hoher Oberfliche und hohem
Stickstoffgehalt so gering, dass die Beziehung zwischen CO,-Abgabe und diesen Gréfen nur
dann signifikant war, wenn dieser Ast nicht berilicksichtig wurde. Nur der TTC-Umsatz zeigte
seine geringe Vitalitdt an, so dass die Beziehung zwischen CO;-Abgabe und TTC-Umsatz
signifikant blieb, wenn der Ast einbezogen wurde (Tab. 7, Abb. 21).

- Die Unterschiede der auf die umgesetzte TTC-Menge bezogenen Atmungsraten von Asten und
Staimmen waren geringer als bei Stickstoff- oder Volumenbezug.

Allerdings spiegelte auch der TTC-Test die Atmungsaktivitit nicht unmittelbar wider, so dass auch
die TTC-bezogenen Atmungsraten zwischen den Kompartimenten variierten. Insbesondere die
Unterschiede zwischen Staimmen und Grobwurzeln waren weiterhin grof3.

Diese Unterschiede zwischen den TTC-Umsdtzen der Organe konnen verschiedene Ursachen
haben. Da das TTC als Oxidationsmittel im Uberschuss vorliegt, hiingt die Umsatzrate einerseits
von der Menge und Aktivitit der Dehydrogenasen ab. Andererseits kann der Vorrat an Reduktions-
dquivalenten und das Potenzial der Zelle, diese zu regenerieren, die limitierende GroBe darstellen.
Die Regeneration von Reduktionsdquivalenten kann ihrerseits vom Substrat, d.h. letztlich der
Verfligbarkeit von Kohlenhydraten im Holz der verschiedenen Organe beeinflusst werden. Die
TTC-Umsatzrate hinge dann indirekt von der Verfligbarkeit der Kohlenhydrate ab. In diesem Fall
wiirde die TTC-Umsatzrate im Laufe der 15-stiindigen Inkubationszeit abnehmen und einen Sétti-
gungsverlauf zeigen. Da der zeitliche Verlauf der TTC-Umsatzrate iiber die Dauer der Inkuba-
tionszeit nicht untersucht wurde, kann die potenzielle Bedeutung des Kohlenhydratspeichers fiir den
TTC-Umsatz nicht eingeschitzt werden.

Selbst bei konstanten Umsatzraten ist ein enger Zusammenhang zwischen Atmungsrate und TTC-
Umsatz nur bedingt zu erwarten. Mit dem TTC-Test wird das maximale Umsatzpotenzial der Zellen
erfasst, wihrend die Erhaltungsatmung selbst nach Temperaturnormierung keine Aussage dariiber
zuldsst, wie stark die enzymatischen Kapazititen von Glykolyse, Citratzyklus und Elektronen-
transportkette ausgelastet sind. Denkbar ist, dass die Aste und die oberflichennahen Gewebe der
Stimme, auf die die variierenden Witterungsbedingungen am stérksten einwirken, hohere Enzym-
kapazititen in Reserve halten als die Grobwurzeln, die ausgeglichenere Umgebungsbedingungen
erfahren. Erstere besédBBen dann auch eine hohere Kapazitit, TTC umzusetzen, als die Grobwurzeln,
so dass dies die Ursache fiir hohere TTC-bezogene Raten bei den Grobwurzeln sein kann.

Auch die qualitativen Unterschiede der TTC-Umsétze geben Informationen, die die bislang vermu-
teten Ursachen fiir die Variabilitit der Atmungsraten unterstiitzen. So weisen die lebenden Zellen
im Xylem von Asten und Grobwurzeln iiber den gesamten Querschnitt eine hdhere Aktivitit auf als
das Holz der Stamme. Dies bestétigt die Annahme, dass sich die oberflichenbezogenen Atmungs-
raten aller Kompartimente nicht deshalb so @hnlich sind, weil nur das Periderm und das ober-
flichennahe Xylem die bedeutenden Orte der CO,-Produktion sind, sondern weil sowohl die Menge
als auch die Aktivitit der lebenden Zellen im Xylem der Stdimme um so viel geringer sind, dass sich
pro Einheit Oberfliche dhnliche Werte fiir die Atmung ergeben wie bei Asten und Grobwurzeln.
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Die groBBe Variabilitdt der radialen Profile der TTC-Umsétze macht aulerdem deutlich, dass auch
bei den Altbuchen das Splintholzvolumen als Bezugsgroe wenig geeignet ist. Die radialen
Verliufe der TTC-Umsitze stimmen mit den Ergebnissen von MOLLER & MULLER (1938) iiber-
ein, die bei einer 90-jdhrigen verkernten Buche keine Atmungsaktivitit innerhalb des 50sten Jahr-
ringes feststellten, bei einer 105-jdhrigen Buche aber auch im Zentrum des Stammes noch deutliche
Atmungsaktivitdt mallen. Anders als bei vielen Koniferen und ringporigen Laubbdumen, die regel-
mafig Kernholz ausbilden und deren Splintholz-Kernholzgrenze aufgrund der Eigenfarbung oder
durch Anfiarbung der Speicherstérke deutlich abzugrenzen ist, war bei keinem der hier untersuchten
Buchenstimme ein deutlicher Farbkern ausgebildet. Die Splintholz-Kernholzgrenze wurde anhand
der radialen Verldufe der TTC-Umsitze festgelegt. Da die Buche, sofern nicht durch Pilzbefall,
Frost oder Trockenheit traumatisiert, wenn iiberhaupt, dann erst sehr spit verkernt, ist der radiale
Verlauf von Indikatoren fiir die Vitalitit der Parenchymzellen bei verschiedenen Individuen sehr
variabel (DIETRICHS 1964). Die Variabilitit der volumenbezogenen Atmungsrate der Stamme ist
im wesentlichen auf die Aktivititsunterschiede in den &ufleren Xylembereichen zurilickzufiihren.
Dieses unterschiedliche Aktivititsniveau im jlingeren Splintholz und die nicht sicher zu bestim-
mende Splintholz-Kernholzgrenze fiihren dazu, dass sich aus dem Bezug der CO,-Abgabe auf das
Splintholzvolumen keine Verminderung der relativen Standardabweichung fiir die Stammatmung
ergibt. Somit erscheint, wie bei den von DAMESIN et al. (2002) untersuchten 30-jdhrigen Buchen,
auch bei Altbuchen das Gesamtvolumen als Bezugsgrof3e geeigneter zu sein.

5.4.4 Der Einfluss der Messposition am Stamm und in der Krone

Die rdumliche Variabilitdt der Atmungsrate eines Kompartiments kann einerseits auf unterschied-
liche Aktivititen verschiedener Individuen zuriickgefiihrt werden, andererseits ist es moglich, dass
sich auch an verschiedenen Positionen eines Stammes oder in verschiedenen Hohenstufen der
Krone unterschiedliche Atmungsraten ergeben.

Fiir die Abhéingigkeit der Stammatmungsraten von der Hohe der Messposition werden unterschied-
liche Ergebnisse beschrieben. NEGISI (1974) zeigt, dass die oberflichenbezogene Atmungsrate der
Stamme sich nur dann nicht mit dem Durchmesser dndert, wenn die Atmungsraten unterschied-
licher Stimme verglichen werden. Innerhalb eines Stammes geht die oberflichenbezogene Erhal-
tungsatmungsrate mit zunehmendem Durchmesser des betrachteten Stammabschnittes zuriick.
TSEL’NIKER et al. (1990) fanden bei Messungen der Stammatmung an Betula pendula wiahrend
der Sommermonate eine erhohte Atmungsrate im oberen Stammbereich, der gleichzeitig einen
hoheren Zuwachs zeigte. Im Friihjahr und Herbst bestanden nur geringe Unterschiede der oberfla-
chenbezogenen Atmungsraten in verschiedenen Hohen am Stamm von Betula pendula, Picea abies
und Quercus robur. RYAN et al. (1996) beobachteten weder bei der auf die Oberfldche noch bei
der auf das Splintholzvolumen bezogenen Atmungsrate der Stimme von Pinus radiata signifikante
Anderungen der Atmungsrate mit der Hohe der Messposition am Stamm. SPRUGEL (1990) fand
bei Abies amabilis im unteren Bereich des Stammes hohere oberflichenbezogene Atmungsraten als
in groBerer Hohe.

Fiir die Buche geben MOLLER et al. (1954) eine hyperbolische Abnahme der volumenbezogenen
Stammatmung mit zunehmendem Durchmesser an. Diese ist jedoch wie bei NEGISI (1974) auf
individuelle Unterschiede zuriickzufiihren. Werden die Atmungsraten, die MOLLER et al. (1954)
an Stammsegmenten jeweils eines Individuums gemessen haben, als vertikales Profil aufgefasst und
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miteinander verglichen, ergibt sich fiir die jeweils 2 bis 4 Segmente eines Stammes kein Gradient
der Atmungsrate mit zunechmender Stammhohe.

Bei DAMESIN et al. (2002) und CESCHIA et al. (2002) stieg die volumenbezogene Atmungsrate
von Stimmen und Asten mit zunehmender Hohe. Diese Variabilitit beschreibt CESCHIA (2001)
ebenfalls mit einer hyperbolischen Funktion in Abhéngigkeit vom Durchmesser, der mit der Hohe
abnimmt. Wéhrend CESCHIA et al. (2002) die Zunahme der Atmung mit der Hohe betonen, fillt
aber auf, dass sich die von DAMESIN et al. (2002) in 0.5 und 6.5 m Hohe gemessenen Stammat-
mungsraten nicht unterscheiden. CESCHIA et al. (2002) messen die Stammatmung in ca. 1.6 m und
an der Kronenbasis in ca. 11 m Hohe, nicht aber in mittlerer Stammhohe. Wird diese unterschied-
liche Abstufung am Stamm beriicksichtigt, ergibt sich eine gute Ubereinstimmung einerseits mit
den Ergebnissen von MOLLER et al. (1954), andererseits mit denen der vorliegenden Untersu-
chung, in der sich die volumenbezogenen Atmungsraten an der Stammbasis und in mittlerer Hohe
nicht unterscheiden. Die Raten an der Kronenbasis kénnen deutlich hoher sein als in unteren
Stammbereichen. Im Mittel unterscheiden sich die an der Kronenbasis gemessenen Atmungsraten
nicht von der Atmung der Stimme an der Stammbasis (Abb. 27). Die hoheren Raten und die h6here
Variabilitdt der Atmung an der Kronenbasis kann darin begriindet sein, dass hier asymmetrisches
Wachstums zu einer unterschiedlichen Gewebe- und Atmungsaktivitét fiihrt. Der mogliche Zusam-
menhang zwischen Wachstumsaktivitit und der Variation der Erhaltungsatmung wird im folgenden
Kapitel diskutiert.

Entscheidend fiir die rdumliche Extrapolation der Stammatmungsraten ist der Befund, dass sich die
an der Stammbasis gemessene Atmungsrate nicht signifikant von der in gréoferer Hohe gemessenen
Atmung unterscheidet. Die iiber einen weiten Durchmesserbereich festgestellte Einheitlichkeit der
volumenbezogenen Atmungsrate ist damit nicht nur fiir die Atmung verschiedener Individuen
unterschiedlichen BHDs, sondern auch fiir das Stammholz eines Baumes unterhalb des Kronen-
ansatzes anzunehmen.

Anders als bei der Stammatmung fanden RYAN ef al. (1996) einen deutlichen Hohengradienten der
Astatmung im Kronenraum. Die Aste der oberen zwei Kronendrittel gaben pro Volumeneinheit
etwa dreimal mehr CO, ab als die des unteren Kronendrittels. SPRUGEL (1990) zeigt, dass die
Aste des oberen Kronenbereichs signifikant hohere oberflichenbezogene Atmungsraten aufwiesen.
Bei der Buche ist der Hohengradient, den DAMESIN et al. (2002) und CESCHIA et al. (2002) von
der Kronenbasis in 10 m Hohe bis in 15 m Hohe beobachteten, ebenfalls sehr ausgeprigt. Die
volumenbezogene Erhaltungsatmung eines 0.25 cm dicken Astes 50 cm unterhalb des Wipfels war
17-mal hoher und die Atmung eines 1.2 cm dicken Astes in der Mitte der Krone war noch doppelt
so hoch wie die des Stammes an der Kronenbasis mit 5.6 cm Durchmesser.

Bei den Asten der hier untersuchten Altbuchen hingegen bestand keine Beziehung zwischen der
absoluten oder relativen Hohe der Messposition und der volumenbezogenen Atmungsrate. So
wiesen die Aste 4 und 5 im Géttinger Wald die hochsten 10 °C-Erhaltungsatmungsraten (52 pmol
CO, m” s™) auf. Die CO»-Abgabe des vergleichbar dicken und in gleicher Hohe gemessenen Astes
3 markiert mit 11 pmol CO, m™ s die untere Spanne der Variation der Astatmung an diesem
Standort (Abb. 29). Eine deutliche Abhingigkeit der Atmungsrate von der Position der Aste in der
Krone wurde dann gefunden, wenn nicht die Hohe der Messstelle selbst, sondern der distal der
Messstelle gelegene Anteil des Astes hinsichtlich seiner rdumlichen Ausdehnung und der mittleren
Héhe des belaubten Bereichs in die Betrachtung eingingen. Hierzu wurden die Aste halbquantitativ
jeweils drei Klassen von Kronenvolumen und Kronenhdhe zugeordnet und die Beziehung der
10 °C-Erhaltungsatmung zu diesen Klassen untersucht.
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Wihrend die Atmungsraten der Aste unabhingig davon, ob sie ein geringes, mittleres oder groBes
Kronenvolumen versorgten, variierten, zeigten nur solche Aste maximale Atmungsraten, deren
belaubter Anteil hauptsichlich der Sonnenkrone zugeordnet werden konnte. Aste des unteren und
mittleren Kronendrittels wiesen im Mittel geringere Atmungsraten auf. Die multiplikativ mitein-
ander verkniipften Klassenwerte von Kronenvolumen und Kronenhohe erkldren iiber 57 % bzw.
90 % der Variabilitit der Atmungsraten aller Aste bzw. der Aste im Gottinger Wald (Abb. 29).

Wird die Analyse der Durchmesserabhingigkeit der Astatmung (Abb. 19) dadurch verfeinert, dass
die Atmungsraten verschiedener Kronenschichten getrennt voneinander betrachtet werden, ergibt
sich ein enger Zusammenhang zwischen Durchmesser und oberflichenbezogener Atmungsrate und
eine deutliche Differenzierung der volumenbezogenen Atmungsraten (Abb. 43). Bleiben die Werte
zweier Aste mit abweichenden Atmungsraten (in Abb. 43 durch offene Symbole hervorgehoben)
zunichst unberiicksichtigt, ldsst sich die Variabilitit der oberflichenbezogenen Astatmungsraten im
oberen Kronendrittel zu 84 % mit dem Durchmesser erkldren. Der Unterschied zwischen den volu-
menbezogenen Atmungsraten der verschiedenen Hohenstufen ist hochsignifikant (P < 0.0001).
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Abb. 43: Durchmesserabhingigkeit der a) oberflichen- und b) volumenbezogenen Atmungsraten der
nach Kronenposition differenzierten Aste. Die Werte fiir die oberflichenbezogenen Atmungsraten von
Asten mit D < 2.5 cm (graue Punkte) stammen aus Gansert (1995) und Damesin et al. (2002) und sind
fiir Berechnung der Feinreisigatmung von Bedeutung (siche dazu Kap. 5.5.2). Oberes Kronendrittel:
Rigeca =0.113 x D - 0.068, rzadj. = 0.84, P = 0.0025, mittleres und unteres Kronendrittel (nicht signi-
fikant): (Rjgeca = 0.024 x D - 0.011, *,5. = 0.79, P = 0.20).

Die Durchmesserabhiangigkeit der oberflichenbezogenen Atmungsraten stimmt somit mit den fiir
die Stimme gefundenen Befunden iiberein. Die mittlere volumenbezogene Atmungsrate der Aste
des oberen Kronendrittels iibersteigt die Rate der unteren beiden Kronendrittel um den Faktor 2.8,
der dem Befund von RYAN ef al. (1996) entspricht.

Die Ursache fiir die Abweichung der Atmungsrate der zwei Aste ist vermutlich darin zu sehen, dass
die Zuordnung zu den Kronenpositionen sich im Wesentlichen an der Hohe des Astes im Kronen-
raum orientierte und der Ast letztlich dem oberen, mittleren oder unteren Kronendrittel zugeordnet
wurde. Dieses Verfahren scheint fiir den GroBteil, jedoch nicht fiir alle Aste zweckmiBig. So
befand sich der belaubte Bereich von Ast Nr. 1 (A) im Gottinger Wald zwar im oberen Kronen-
drittel und wurde folglich der Kronenposition 3 zugeordnet. Dieser Ast hatte jedoch nur einen
geringen Anteil am Kronenvolumen und wurde von den dariiber befindlichen Asten des iiber 33 m
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hohen Baumes und von der in 30 m Hohe befindlichen Plattform des Geriistturmes beschattet. Ast
Nr. 2 (o) im Solling reichte hinsichtlich der Hohe zwar nur in das mittlere Kronendrittel, ragte aber
in eine nach Osten und Siiden ausgerichtete Kronenliicke, so dass der Lichtgenuss des von diesem
Ast versorgten Laubs wahrscheinlich iiberdurchschnittlich war. Die Sonderstellung dieser beiden
Aste widersprechen der riumliche Differenzierung der Astatmung in der Krone nicht, vielmehr
ergeben sich daraus zusitzliche Hinweise auf die Ursachen dieser rdumlichen Variabilitit der
Astatmung.

5.4.5 Die rdumliche Variabilitit der Erhaltungsatmung: Ursachen und Schlussfolger-
ungen fiir die Extrapolation der Kiivettenmessungen

Die vorausgegangenen Betrachtungen zeigen, dass schon die im Winterhalbjahr gemessene und
temperaturnormierte Erhaltungsatmung der Rotbuche innerhalb und zwischen den verschiedenen
verholzten Kompartimenten stark variiert, und dass diese Variation auf die unterschiedliche Menge
und Aktivitdt lebender Zellen in Rinde und Xylem zuriickzufiihren ist.

CESCHIA et al. (2002) nennen zwei Hauptursachen fiir die mit zunehmendem Durchmesser
zuriickgehende volumenbezogene Erhaltungsatmung. Einerseits nimmt das Gesamtvolumen gegen-
tiber dem Rindenvolumen, das den hochsten Lebendzellanteil aller Gewebe der Sprossachse auf-
weist, mit steigendem Durchmesser iiberproportional zu. Die auf das Gesamtvolumen bezogene
Lebendzellzahl der Rinde geht damit zuriick. Dariiber hinaus nimmt die Konzentration lebender
Zellen im Xylem mit steigendem Durchmesser ab. In der Summe sinkt die Menge lebender Zellen
pro Volumeneinheit und damit die volumenbezogene Erhaltungsatmung mit zunehmendem Spross-
achsendurchmesser.

Die Bedeutung des sich dndernden Volumenanteils der Rinde fiir die Durchmesserabhéngigkeit der
volumenbezogenen Atmungsrate muss bei den hier untersuchten Asten und Stimmen als verhilt-
nismdfBig gering eingeschétzt werden. Nach CESCHIA (2001) geht das Rindenvolumen von
Zweigen bei einer Durchmesserzunahme von 0.25 auf 1.15 cm von 21 auf 11 % zuriick. In der
Annahme, dass sich die volumenspezifische Atmungsaktivitit des Rindenparenchyms nicht mit
dem Durchmesser und dem Alter dndert, ginge die auf das Gesamtvolumen bezogene Rinden-
atmung um etwa 50 % zuriick. Damit kann der Riickgang der mittleren Erhaltungsatmung dieser
Sprossachsen von 388 auf 132 umol CO, m™ s (mittlere Atmungsrate der Aste und Stimme mit
1 £ D < 2.6 cm, umgerechnet auf 10 °C, aus CESCHIA ef al. 2002) zum Grof3teil mit dem geringen
Volumenanteil der Rinde bei den dickeren Sprossachsen erkldrt werden. Bei den hier untersuchten
Asten betrug der Volumenanteil der Rinde etwa 12 und der der Stimme ca. 4 %. Bei mittleren
Durchmessern von 4.8 bzw. 44 cm ging die mittlere Erhaltungsatmung von 33 auf 2.4 pmol CO;
m” s zuriick (Abb. 18). Der Riickgang um mehr als das 10fache kann daher nur zum Teil auf den
geringeren Rindenvolumenanteil der Stimme zuriickgefiihrt werden und ist im Wesentlichen auf
die Abnahme des Anteils lebender Zellen im Xylem und den Riickgang der Aktivitit des vitalen
Gewebes in Rinde und Xylem zuriickzufiihren.

Den Riickgang des Lebendzellanteils im Xylem mit zunehmendem Durchmesser fithren CESCHIA
et al. (2002) auf das hohere Alter dickerer Sprossachsen zuriick. So finden CAREY et al. (1996) bei
Pinus ponderosa eine Abnahme der Atmungsrate mit zunehmendem Stammdurchmesser und Alter.
Schon NEGISI (1974) zeigt, dass die Abnahme der volumenbezogenen Atmungsraten mit zuneh-
mendem Durchmesser in enger Beziehung zu dem steigenden Alter der Stammabschnitte steht. Er
stellt dariiber hinaus dar, dass, wie die Atmung, auch der relative Biomassezuwachs mit steigendem
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Achsendurchmesser und -alter abnimmt. NEGISI (1974) diskutiert, ob die Zuwachsrate als Indi-
kator fiir die allgemeine physiologische Aktivitit und das mittlere Niveau der Atmung eines
Stammabschnittes betrachtet werden kann. Diese Annahme wird dadurch bestérkt, dass die oberfla-
chenbezogenen Atmungsraten von Stdmmen gleichen Alters mit steigendem Durchmesser und
zunehmender Wachstumsaktivitit ansteigen. Da NEGISI (1994) seine Untersuchungen im Herbst
und im Frithjahr auBlerhalb der Vegetationsperiode durchfiihrt und der Anteil der Wachstums-
atmung als sehr gering einzuschédtzen ist, ergibt sich daraus ein deutlicher Hinweis auf eine Bezie-
hung zwischen dem relativem Biomassezuwachs und der Erhaltungsatmung.

In der Formulierung des Zweikomponenten-Modells der Atmung:

19) R=kP+cW

mit der Gesamtatmung R, der Bruttophotosynthese P und der Menge lebender Biomasse W entspre-
chen die Terme kP der Wachstumsatmung R, und ¢ W der Erhaltungsatmung R.. Letztere ist
innerhalb eines Experiments als konstant anzusehen (McCREE 1970). Das Modell wird aber hiufig
so interpretiert, dass die Erhaltungsatmung vollig unabhingig vom Wachstum sei. Es ist jedoch mit
dem theoretischen Konzept vereinbar und es zeigt sich héufig, dass die Erhaltungsatmung vom
Biomassezuwachs abhéngt.

Dies ergeben Untersuchungen von AMTHOR (1984) an verschiedenen krautigen Arten, von
LAVIGNE (1996) bei Pinus banksiana und von RYAN et al. (1996) bei Pinus radiata. RYAN et
al. (1997) fanden bei vier Baumarten borealer Standorte positive Korrelationen zwischen der jéhr-
lichen Erhaltungsatmung und der Jahressumme des Biomassezuwachses.

BOSC et al. (2003) beschreiben die rdumliche Variabilitdt der Erhaltungsatmung von Stimmen und
Asten bei Pinus maritima mit einem Modell der Form:

b

(20) Rm’V =aXl x -

mit den Parametern a, b und ¢ und den Variablen V = Volumen, D = Durchmesser und Y = Alter
der Sprossachse. Sie betonen, dass mit dem Quotienten D° Y™ letztlich die iiber das gesamte Alter
des Organs gemittelte Zuwachsrate als Skalierungsgrofie eingeht.

Bei der Rotbuche bestehen ebenfalls z. T. sehr enge Beziehungen zwischen temperaturnormierter
Erhaltungsatmung von Asten und Stimmen und ihrem relativen Jahreszuwachs (bezogen auf die
Querschnittsfliche). Die unterschiedlichen Atmungsraten der Aste und Stimme 30-jihriger Buchen
lassen sich zu 99 % mit ihren relativen Wachstumsraten erkliaren (Abb. 44 a). Trotz der weit gerin-
geren Spanne der relativen Wachstumsrate ergibt sich auch fiir die Altbuchen in Solling und
Gottinger Wald eine signifikante Beziehung zwischen dem relativen Jahreszuwachs und der Erhal-
tungsatmung, die das unterschiedliche Niveau der Atmungsaktivitit von Asten und Stimmen erklirt
(Abb. 44 b).

Auch die Beobachtung, dass die volumenbezogene Stammatmung iiber einen weiten Durchmes-
serbereich konstant ist (Abb. 20), kann im Zusammenhang mit dem geringeren Wachstum unter-
driickter Bdume interpretiert werden. So geht die Baumhohe der Buchen im Goéttinger Wald unter-
halb eines BHDs von 45 cm deutlich zuriick. Individuen mit weniger als 40 cm BHD sind nur noch
selten hoher als 30 m und kaum noch am Aufbau des oberen Kronendaches beteiligt (Abb. 32). Mit
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dem geringeren Lichtgenuss und Volumen ihrer Krone einhergehend sind die absoluten Zuwachs-
raten der Stimme dieser Bdume geringer (Abb. 33). Die relativen Zuwachsraten dieser diinneren
Béume unterscheiden sich aber nur wenig von denen der dominanten Individuen, so dass die volu-
menbezogene Erhaltungsatmung ebenfalls nur wenig variiert. Dies entspricht den Ergebnissen von
NEGISI (1974), der an den Stimmen dominanter Baume hohere Atmungsraten beobachtete als an
den Stammen unterdriickter Bdume gleichen Durchmessers.

Bei den hier untersuchten Buchen wiesen die Aste der unteren beiden Kronendrittel deutlich gerin-
gere relative Wachstumsraten als die Aste der Sonnenkrone auf, so dass auch die Differenzierung

der Astatmung im Kronenraum mit dem Status des Astes in der Krone und seiner Wachstums-
aktivitdt im Zusammenhang zu sehen ist.
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Abb. 44: Die Bezichung zwischen temperaturnormierter FErhaltungsatmung und relativer
Wachstumsrate von Asten und Stimmen 30-jahriger Buchen a) Daten aus CESCHIA et al. (2002), r* =
0.99, P = 0.053) und b) von Asten und Stimmen der Altbuchen im Solling und Géttinger Wald. Die
Werte der Aste mit offenen Symbolen wurden bei den Regressionsberechnungen nicht beriicksichtigt.
Durchgezogene Linie: alle Daten, R =491 x RGR - 1.5,r 2=0.69, P =<0.0001,

Unterbrochene Linie: Astdaten, R = 341 x RGR + 13, = 0.49, P =0.021).

Da die Erhaltungsatmung nach Abschluss der Wachstumsaktivitit und Ausdifferenzierung des neu-
gebildeten Gewebes ermittelt wird, ist ein direkter Einfluss des mit dem Zuwachs verbundenen
Energiebedarfs und der erhdhten CO,-Abgabe nicht anzunehmen. Die Kopplung der Raten von
Zuwachs und Erhaltungsatmung ist daher als Folge einer komplexeren, indirekten Wirkungskette zu
sehen, bei der die hohere relative Wachstumsaktivitdt mit einer allgemein erhohten metabolischen
Aktivitdt des Gewebes einher geht (AMTHOR 1989, 1998). Mdogliche Ursachen fiir die gesteigerte
Erhaltungsatmung in stirker wachsenden Sprossachsen sind der hohere Energiebedarf fiir den
Transport von Assimilaten und Nahrstoffen, deren Speicherung und Mobilisierung und vor allem
das Bereithalten ausreichender Speicherkapazitdten in Form vitalen Gewebes.

Auf hoherer Ebene deuten die Zusammenhidnge zwischen der relativen Wachstumsrate und der
Erhaltungsatmung von Asten und Stimmen und deren Status in der Krone bzw. im Bestand darauf
hin, dass die Assimilatversorgung eines Astes bzw. Baumes und die, die Photosynthese beeinflus-

senden Ressourcen, wie der Lichtgenuss, auch fiir die Variabilitdt der Erhaltungsatmung als bedeu-
tende Einflussgrofle einzuschétzen ist.
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5.4.5.1 Die Wahl der geeigneten Bezugsgrof3e

Fiir die rdumliche Extrapolation der Atmungsraten ldsst sich zusammenfassen, dass die oberfli-
chenbezogenen Atmungsraten aller Kompartimente zwar auf vergleichbarem Niveau liegt, inner-
halb der Stimme und Aste jedoch deutliche Durchmesserbeziehungen aufweist, die bei der Hoch-
rechnung gemessener Atmungsraten beriicksichtig werden sollten.

Die volumenbezogenen Atmungsraten der verschiedenen Kompartimente variieren zwischen den
Stimmen einerseits und den Asten und Grobwurzeln andererseits um ein Vielfaches. Die Verhilt-
nisse zwischen Atmungsraten aller Kompartimente stimmen mit denen iiberein, die sich aus einer
von MOLLER et al. (1954) und CESCHIA et al. (2002) beschriebenen Durchmesserbeziehung
anhand einer hyperbolischen Funktion ergeben wiirden. Innerhalb der verschiedenen Komparti-
mente ldsst sich eine entsprechende Durchmesserabhidngigkeit jedoch nur fiir die Grobwurzeln
zeigen. Die auf das Volumen bezogenen Atmungsraten der oberirdischen verholzten Organe inner-
halb der Gruppen Stimme, Aste der unteren und mittleren Korne und Aste der Sonnenkrone vari-
ieren nicht mit dem Durchmesser, wobei Bereiche von 10 bis 60 cm bei den Stimmen und von ca.
2 bis 10 cm bei den Asten beriicksichtigt sind. Diinnere Aste und die Stimme junger Buchen, insbe-
sondere die der Feinreisigfraktion (D < 1 cm), weisen nach den Ergebnissen verschiedener Autoren
gegeniiber den hier untersuchten Asten 8- bis 12fach hohere volumenbezogene Erhaltungsatmungs-
raten auf (GANSERT 1995, DAMESIN et al. 2002, DAMESIN 2003, M. SCHULTE, pers.
Mitteilung). Auch dies muss bei der rdumlich-zeitlichen Extrapolation der Atmungsraten
Bertiicksichtigung finden. Die Ergebnisse verschiedener Hochrechnungen werden in Kapitel 5.5.2
zusammenfasst und diskutiert.

5.5 Diskussion der Ergebnisse der zeitlich und ridumlich extrapolierten Atmungs-
raten

5.5.1 Die Anteile von Erhaltungs- und Wachstumsatmung und des respirativen Kohlenstoff-
bedarf fiir den Holzzuwachs

Fiir die prognostizierende Extrapolation der Holzatmung ist die Kenntnis der Hohe der Erhaltungs-
atmung und des Wachstumskoeffizienten rg, d.h. des Kohlenstoffbedarfs fiir die Wachstumsatmung
pro Einheit Kohlenstoff, der im Biomassezuwachs festgelegt wird, von zentraler Bedeutung. Die
Effizienz der Kohlenstoffnutzung beim Aufbau neuer Biomasse und der respirative Kohlenstoft-
bedarf fiir den Erhalt ausdifferenzierten lebenden Gewebes haben wesentlichen Einfluss auf die
Produktivitdt von Pflanzenbestanden. So wird fiir die Abnahme der Produktivitdt von Wildern mit
zunehmendem Bestandesalter der zunehmende Energie- und Kohlenstoffbedarf fiir die Erhalts-
atmung der akkumulierten Biomasse diskutiert (RYAN & WARING 1992, GOWER et al. 1996,
HUNT et al. 1999, MAKELA & VALENTINE 2001).

5.5.1.1 Verfahren zur Differenzierung von Erhaltungs- und Wachstumsatmung

Grundlage fiir die Ermittlung des Wachstumskoeffizienten rg ist die Differenzierung der gesamten
CO,-Abgabe in die Komponenten Erhaltungs- und Wachstumsatmung. Da die Komponenten
wihrend der Wachstumsphase nicht unabhingig voneinander gemessen werden kdnnen, erfolgt ihre
Bestimmung indirekt. Hierflir werden verschiedene Methoden vorgeschlagen, von denen bei Unter-
suchungen der Atmung verholzter Organe die ,mature tissue“-Methode (AMTHOR 1989,
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SPRUGEL 1990) besonders verbreitet ist. Dabei wird die Atmungsrate, die in Phasen gemessen
wird, in denen kein Radialzuwachs zu beobachten ist, ausschlieBlich der Erhaltungsatmung zuge-
ordnet und vereinfachend angenommen, dass die so bestimmte Erhaltungsatmungsrate bei einer
gegebenen Referenztemperatur und ihre Temperatursensitivitit im Jahresverlauf konstant ist. Der
saisonale Verlauf der Erhaltungsatmung ldsst sich dann mit Hilfe der Temperaturbeziehung aus dem
Jahresgang der Temperatur berechnen. Die Gesamtatmung ergibt sich aus den sich saisonal
verdndernden Temperaturbeziehungen (Abb. 35) und ebenfalls aus dem saisonalen Temperatur-
verlauf. Die Differenz zwischen Gesamt- und Erhaltungsatmung entspricht dann der Wachstums-
atmung. Der Wachstumskoeffizient rg schlieBlich ergibt sich aus dem Verhéltnis zwischen den
Jahressummen von Wachstumsatmung und Holzzuwachs (RYAN et al. 1997, AMTHOR 2000).

Die Annahme, dass Erhaltungsatmung und ihr Temperaturkoeffizient im saisonalen Verlauf
konstant sind, ist der wesentliche Kritikpunkt dieser Methode. SPRUGEL & BENECKE (1991)
weisen darauf hin, dass die temperaturnormierte Atmungsrate schon wihrend der wachstumsfreien
Phasen z. B. unter dem Einfluss von Frostereignissen, variieren kann und nicht immer konstant ist.
LINDER & TROENG (1981) und STOCKFORS & LINDER (1998) maBlen bei Pinus sylvestris
und Picea abies variierende temperaturnormierte Atmungsraten, wobei die im Anschluss an die
Wachstumsphase gemessenen Werte unter denen lagen, die im Frithjahr vor Beginn der Vegeta-
tionsperiode ermittelt wurden. Sie interpretieren diese Ergebnisse als Akklimatisierung der Erhal-
tungsatmung an das Temperaturregime. Dabei soll vermutlich im Sinne von LARCHER (1994) das
Niveau der Erhaltungsatmung wihrend der Sommermonate abgesenkt und ein hoher Kohlenstoff-
verlust vermieden werden. Im Winterhalbjahr wire die Erhaltungsatmung auf erhdhtem Niveau um
eine ausreichende Energieversorgung des Zellstoffwechsels zu gewéhrleisten. STOCKFORS &
LINDER (1998) legen der Berechnung der jahrlichen Erhaltungsatmung nach der ,,mature tissue*-
Methode die im Friihjahr gemessenen Atmungsraten zugrunde. Die fiir den Zeitpunkt nach Ende
der Vegetationsperiode berechnete Erhaltungsatmung liegt dann iiber den in dieser Zeit gemessenen
Werten. Die Autoren folgern daraus, dass die mit dieser Methode berechnete Erhaltungsatmung die
akklimatisierte Erhaltungsatmung wahrend der Vegetationsperiode tiberschétzt.

Als Zeichen der Temperaturanpassung der Erhaltungsatmung werden auch die Ergebnisse von
HAGIHARA & HOZUMI (1991) interpretiert, die zeigen, dass der Q;o-Wert von Chamaecyparis
obtusa im saisonalen Verlauf mit steigender Temperatur zuriickgeht. Eine geringere Sensitivitat
wirkt bei hohen Temperaturen einer {iberhohten Steigerung der Erhaltungsatmungsraten entgegen
(Kap.5.3, LARCHER 1994). Die von HAGIHARA & HOZUMI (1991) angegebenen Q;o-Werte
sind jedoch die Temperaturkoeffizienten der Gesamtatmung aller oberirdischen Organe eines
Baumes, die sich bei Blittern, Asten und dem Stamm im saisonalen Verlauf zu unterschiedlichen
Anteilen aus Wachstums- und Erhaltungsatmung zusammensetzt. Ob die beobachtete Temperatur-
abhingigkeit der Qo-Werte so auch fiir einzelne Kompartimente oder die Erhaltungsatmung (siche
LARCHER 1994) gilt, ist aus der Untersuchung von HAGIHARA & HOZUMI (1991) nicht unmit-
telbar abzuleiten.

Der von PAEMBONAN et al. (1992) dargestellte Riickgang der Erhaltungsatmung von Chamae-
cyparis obtusa wihrend der Vegetationsperiode wird ebenfalls vielfach als Akklimatisation, d.h. als
Reduktion der Erhaltungsatmung bei hohen Temperaturen aufgefasst (STOCKFORS & LINDER
1998, DAMESIN et al. 2002), aus dem eine Uberschitzung der Erhaltungsatmung nach der
wmature tissue‘-Methode resultieren wiirde. PAEMBONAN et al. (1992) verwenden zur Differen-
zierung von Wachstums- und Erhaltungsatmung die von McCREE (1970) vorgeschlagene Regres-
sionsmethode. Diese setzt einen Gleichgewichtszustand zwischen Photosynthese- und Wachstums-
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rate voraus, der bei krautigen Pflanzen unter Versuchbedingungen bei konstanten Temperaturen
erreicht werden kann. Besteht dieses Gleichgewicht nicht, konnen der Einfluss der Temperatur-
dnderung und zeitverzogerte Verldufe der Wachstumsatmung (Kap. 5.2) gegeniiber der Photosyn-
these zu deutlichen Fehleinschdtzungen des Verhiltnisses zwischen Wachstums- und Erhaltungs-
atmung fithren (McCREE 1970, AMTHOR 1989, HANSEN et al. 1998). Da PAEMBONAN et al.
(1992) den Gaswechsel aller oberirdischen Organe eines Baumes gemeinsam unter natiirlichen
Licht- und Temperaturbedingungen messen, ist es fraglich, ob das verwendete Verfahren geeignet
ist, Riickschliisse iiber den Jahresgang der Erhaltungsatmung der verholzten Sprossachsen und
mogliche Temperaturanpassungen zu ziehen.

Wihrend die Erhaltungsatmung, die aus Messwerten der wachstumsfreien Phasen berechnet wird,
bei Akklimatisation der Atmungskapazitit (temperaturnormierte Atmungsrate) an héhere Tempe-
raturen in der Vegetationsperiode zu hoch eingeschitzt wiirde, besteht nach SPRUGEL &
BENECKE (1991) ebenso die Moglichkeit, dass fiir die Erhaltungsatmung mit der ,,mature tissue*-
Methode zu geringe Werte angenommen werden. So kann die Atmung, die etwa einen Monat nach
Abschluss des Radialzuwachses ein niedriges Niveau erreicht und im weiteren Verlauf weitgehend
konstant bleibt, unter dem Einfluss stdrkerer Froste noch einmal auf minimale Werte sinken.
SPRUGEL & BENECKE (1991) sehen in der Atmungsaktivitit, die wenige Wochen nach Ende der
Wachstumsphase und/oder vor Beginn der Vegetationsperiode gemessen wird, die fiir die Vegeta-
tionsperiode reprisentative Erhaltungsatmung, die in die Berechnung der sommerlichen Erhaltungs-
atmung eingehen sollte. Demgegeniiber konnte die Erhaltungsatmung unterschitzt werden, wenn
die Jahresminima der Atmung, die in strengen Wintern deutlich unter den Werten der Ubergangs-
zeiten liegen konnen, Grundlage fiir die Berechnung sind.

Ein Riickgang der temperaturnormierten Atmungsraten im Zusammenhang mit starken Frostereig-
nissen wurde bei den Punktmessungen auch an den Stdmmen der Altbuchen im Goéttinger Wald
beobachtet (Kap. 5.2). Die Stammatmung war am 28.12.98 bei ca. 8 °C nur etwa halb so hoch wie
die im November bei einer mittleren Temperatur von 1.5 °C gemessene. An den Dauermessstellen
variierten die temperaturnormierten Atmungsraten der verholzten Organe der Altbuchen im Solling
und Gottinger Wald im Verlauf des Winterhalbjahres wenig. Minimale Atmungsraten traten meist
in einem Zeitraum zwischen Mitte Oktober und Ende November auf und blieben dann weitgehend
konstant (Abb. 15 Stimme Gottinger Wald). Ein leichter Anstieg nach dem Erreichen eines nied-
rigen Niveaus Anfang November, wie er in beiden Untersuchungsjahren Ende November und im
Dezember bei den Asten und Stimmen im Solling auftrat, kann im Zusammenhang mit der Ausbil-
dung von Frosthérte oder der Reparatur von Frostschdden stehen.

Anders als bei LINDER & TROENG (1981) und STOCKFORS & LINDER (1998) unterschieden
sich die jeweils am Ende des Winters gemessenen Atmungsraten nicht von den im Anschluss an die
Wachstumsphase beobachteten Minimalwerten, so dass sich kein Hinweis auf eine Akklimatisation
der Erhaltungsatmung ergibt. Auch der Jahresverlauf der Temperaturkoeffizienten (Abb. 16) deutet
nicht auf eine Anderung der Temperatursensitivitit in Abhingigkeit von der mittleren Temperatur
der Atmungsmessung hin.

Die interannuelle Variabilitdt der 10 °C-Erhaltungsatmung war gering, so dass bei der Berechnung
der Erhaltungsatmung Temperaturfunktionen aus den Winterhalbjahren 1997/98 und 1998/99
zusammengefasst werden konnten. Dadurch, dass nur Temperaturbeziechungen mit mittlerer Stei-
gung und geringer 10 °C-Erhaltungsatmung beriicksichtigt und solche Temperaturantwortkurven
mit sehr hohen Q;o-Werten ausgeschlossen wurden, konnte bei der Extrapolation zu hoheren
Temperaturen eine Uberschitzung der Erhaltungsatmung vermieden werden. Auf diese Weise
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wurde nur das rechnerische Minimum als Erhaltungsatmung aufgefasst. Das hat zur Folge, dass
auch auBlerhalb der Wachstumsphase positive Werte flir die Wachstumsatmung auftreten konnten,
wie z.B. im Solling, wo die Atmungsraten im November und Dezember vermutlich im Zusam-
menhang mit der Ausbildung von Frosthirte ansteigen. Dieser Anstieg wird mit dem hier gewéhlten
Verfahren falschlich der Wachstumsatmung zugeordnet, macht jedoch insgesamt weniger als 5 %
der jéhrlichen Wachstumsatmung des Bestandes aus (Abb. 39). Anders ist der Anstieg der Wachs-
tumsatmung im Friithjahr, der sich vor dem Einsetzen des Radialzuwachses ergeben konnte, zu
bewerten (Abb. 39). Der erhohte Energiebedarf im Friihjahr steht zwar nicht im Zusammenhang mit
dem Biomassezuwachs im Bereich der Messstelle, sondern vermutlich mit der Mobilisierung der
Speicherstoffe fiir den bevorstehenden Blattaustrieb und das Wachstum der Jahrestriebe
(SPRUGEL 1990, GANSERT et al. 2002). Auf Ebene des Baumes ist dieser Anteil der Atmung
korrekterweise der Wachstumsatmung zuzuordnen (AMTHOR 2000) und entspricht der Atmungs-
komponente, die SPRUGEL (1990) als wachstumsbezogene Erhaltungsatmung bezeichnet.

STOCKFORS & LINDER (1998) favorisieren alternative Verfahren, die sich an die von SPRUGEL
(1990) beschriebene Regressionsmethode anlehnen und die Differenzierung von Erhaltungs- und
Wachstumsatmung wéhrend der Vegetationsperiode erlauben. Die Gesamtatmung wird mit Struk-
turparametern wie der Oberfliche, dem Gesamt- oder Splintholzvolumen sowie der aktuellen
Wachstumsrate mittels multipler Regressionsanalyse korreliert. Das Verfahren setzt aber eine enge
zeitliche Kopplung von Zuwachsaktivitit und Wachstumsatmung voraus. Dies ist insbesondere bei
verholzten Organen von Bidumen nicht immer gegeben, da, wie in Kapitel 5.2 dargestellt, der saiso-
nale Verlauf der Atmung gegeniiber dem des Umfangzuwachses hdufig zeitlich verzogert ist. Die
quantitative Untersuchung des Zusammenhangs zwischen Biomassezuwachs und Atmungsrate
wihrend der Wachstumsphase ist auf der Zeitskala weniger Tage oder Wochen daher nur einge-
schrankt moglich (SPRUGEL 1990). STOCKFORS & LINDER (1998) gehen von einer Zeitverzo-
gerung der Atmungsraten gegeniiber dem Umfangzuwachs aus und verwenden bei ihren Analysen
die 1 bis 25 Tage vor der Atmungsmessung ermittelte Wachstumsrate, bei der sich die engste
Beziehung ergibt. Dieser Ansatz konnte in der vorliegenden Studie nicht verfolgt werden, weil die
zeitliche Auflosung der Zuwachsmessungen vergleichsweise gering war. Auflerdem variierten die
Wachstumsraten insbesondere zu Beginn der Wachstumsphase kurzfristig sehr stark. Eine
vergleichbare Variation wurde bei den Atmungsraten auch dann nicht beobachtet, wenn bei dem
Versuch, die beiden Prozesse zu synchronisieren, eine zeitliche Verzogerung von 0 bis 40 Tagen
beriicksichtig wurde (Abb. 41). Die Wachstumsatmung und der Wachstumskoeffizient konnte im
Rahmen der vorliegenden Untersuchung mit dem Regressionsverfahren auf der Zeitskala von Tagen
oder Wochen nicht sinnvoll berechnet werden, so dass die quantitative Analyse der Beziehung
zwischen Atmung und Wachstum, wie oben beschrieben, auf Grundlage der Jahressummen von
Holzzuwachs und -atmung erfolgte.

5.5.1.2 Literaturvergleich der Anteile von Wachstums- und Erhaltungsatmung sowie der
Wachstumskoeffizienten

Auf die Erhaltungsatmung entfielen im Jahr 1997 bei den Altbuchenbestinden in Solling und
Gottinger Wald zwischen 35 und 55 % der jahrlichen CO,-Abgabe. Das Astholz wies die geringsten
Anteile und die hochste Wachstumsatmung auf (Tab. 12).

In der Literatur reichen die Angaben fiir den Anteil der Erhaltungsatmung an der gesamten
jahrlichen CO,-Abgabe verholzter Organe von 15 % (WULLSCHLEGER et al. 1995, Quercus
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alba) bis 88 % (LAVIGNE 1996, Pinus banksiana). Bei Pinus contorta steigt der Anteil der
Erhaltungsatmung mit zunehmendem Bestandesalter von 22 auf 63 % bei 40- und 245-jéhrigen
Bestinden, wobei jedoch der absolute Wert der Erhaltungsatmung nahezu konstant und die
Wachstumsatmung der Altbdumen deutlich geringer ist (RYAN & WARING 1992). An einem
einzelnen Messtermin wéhrend der Vegetationsperiode variierte der Anteil der Erhaltungsatmung
zwischen den Stdmmen verschiedener Bdume von 81 % im unteren Stammbereich unterdriickter
Bédume bis 27 % im oberen Stammbereich vitaler Bdume (SPRUGEL 1990).

Die Werte der vorliegenden Studie stimmen gut mit den Angaben fiir 30-jdhrige Buchen iiberein,
deren Erhaltungsatmung 1997 auf Bestandesebene 50 % (DAMESIN et al. 2002) und in der
Kohlenstoffbilanz diesjdhriger Zweige 55 % ausmachte (DAMESIN 2003). CESCHIA (2001) gibt
fiir den gleichen Bestand und das Jahr 1998 einen Anteil der Erhaltungsatmung zwischen 35 und
43 % an.

Die Jahressummen der spezifischen Atmungsraten der Altbuchen zeigten einen ausgeprigten
interannuellen Unterschied. Die Gesamtatmung wies 1998 Werte auf, die z. T. unter 60 % der
Vorjahreswerte lagen. Dieser Riickgang betraf im Wesentlichen die Wachstumsatmung, die um das
1.8- bis 3.5fache abnahm. Die Erhaltungsatmung, deren temperaturnormierte Raten keine
interannuelle Variation aufwiesen und die sich definitionsgemil nur mit der Temperatur éndert,
ging um maximal 12 % zuriick. Dementsprechend betrug ihr Anteil im zweiten Untersuchungsjahr
61 bis 78 % der Gesamt-CO,-Abgabe.

Die Ursache fiir die interannuelle Variabilitét ist in den deutlich verschiedenen Witterungsverlaufen
der beiden Untersuchungsjahre zu sehen, die sich unterschiedlich auf Erhaltungs- und Wachs-
tumsatmung auswirken. Obwohl die Jahresgéinge der Temperaturverldufe sehr unterschiedlich
waren und die Temperaturen im Sommer 1997 um 2.25 bis 2.6 °C (Differenz fiir die Zeitspanne
von Juni bis September) iiber denen des Folgejahres lagen, unterschieden sich die Jahresmittelwerte
nur wenig (0.3 °C), da die erste Jahreshilfte des zweiten Untersuchungsjahres iiberdurchschnittlich
warm war. Die durch die Warme im Friithjahr 1998 erhohten Erhaltungsatmungsraten glichen die
gegeniiber dem Vorjahr geringeren Raten des Sommers soweit aus, dass in der Jahressumme nur
geringe Differenzen bestanden.

Anders verhielt sich die Wirkung der Witterung auf die Wachstumsatmung, die sich auf die unter-
schiedlichen Verldufe wihrend der Vegetationsperiode beschrinkte. Die mittlere Wachstums-
atmung des Zeitraums Juni bis September war 1998 nur halb so hoch wie im Vorjahr. Im Vergleich
zu 1997 war der Sommer 1998 nicht nur kiihler, auch die Strahlungssumme war im Zeitraum von
Mai bis September deutlich geringer. Schlieflich war die Vegetationsperiode 1998 durch das
Einsetzen feuchtkiihler Witterung im September noch verkiirzt. Die unglinstigeren Witterungs-
bedingungen 1998 wirkten sich einerseits auf den Kohlenstoffgewinn der Bestinde aus, der 1998
im Solling und im Géttinger Wald 14 und 17 % unter dem des Vorjahres lag (GRIES 2004, in
Vorb.), andererseits vermindern kiihlere Temperaturen auch die Teilungsaktivitit des Kambiums
(KORNER 2003), so dass der Biomassezuwachs und damit einhergehend die Wachstumsatmung
direkt temperaturbedingt und auch tiber das Substratangebot reduziert gewesen sein kann.

Fiir das Stammbholz der Altbuchen ergaben sich Wachstumskoeffizienten zwischen 0.16 und 0.25,
ohne dass signifikante interannuelle Unterschiede beim Biomassezuwachs und den Koeffizienten
auftraten. Die Wachstumskoeftizienten derjenigen Grobwurzeln im Goéttinger Wald, bei denen der
Zuwachs die Nachweisgrenze der Umfangzuwachsmessung iiberstieg, bewegten sich auf gleichem
Niveau. Fiir die Aste im Solling und Gottinger Wald wurden Werte von 0.31 und 0.51 ermittelt.



5. Diskussion 139

Diese Wachstumskoeffizienten liegen innerhalb der Spanne von 0.12 bis 0.76, die fiir das
Stammbholz verschiedener Koniferen angegeben werden (CHUNG & BARNES 1977, RYAN et al.
1997). Bei sommergriinen Laubbdumen reichen die Angaben von 0.13 (CESCHIA et al. 2002) bis
0.38 (RYAN et al. 1997). Als Maximalwerte fiir die Stdimme 30-jédhriger Buchen geben CESCHIA
et al. (2002) 0.27, DAMESIN et al. (2002) 0.38 mol mol™ an. Der iiber alle Kompartimente der
Altbuchen gemittelte Wachstumskoeffizient von 0.27 stimmt mit dem theoretischen Wert von 0.25
iiberein, den PENNING DE VRIES (1974) fiir die Synthese von Holz aus dessen chemischer
Zusammensetzung und den biochemischen Reaktionswegen zur Synthese und Polymerisation der
Strukturmolekiile ermittelt.

In der Differenz zwischen den Wachstumskoeffizienten der Stimme und Aste kommt vermutlich
der unterschiedliche Anteil der ,,wachstumsbezogenen Erhaltungsatmung™ in den verschiedenen
Kompartimenten zum Ausdruck. Die Atmung, die die Energie fiir das Be- und Entladen des
Phloems sowie fiir den Transport, die Synthese und Mobilisierung von Speicherstoffen bereitstellt,
wird mit dem hier gewéhlten Verfahren zur Differenzierung von Wachstums- und Erhaltungs-
atmung weitgehend der Wachstumsatmung zugeordnet (Kap. 5.5.1.1). Im Astholz der Buchen ist
der Anteil nichtstruktureller Kohlenhydrate etwa viermal hoher als im Stammholz (KORNER
2003). Ist auch der Kohlenhydratumsatz und der damit verbundene respirative C-Bedarf im
Speichergewebe von Rinde und Holz der Aste hoher, resultiert daraus eine hdhere Wachstums-
atmung. Wird das gespeicherte Substrat in den Aufbau der Blitter und das Langenwachstum der
Jahrestriebe und nicht in den Biomassezuwachs des Astes im Bereich der Messstelle investiert,
ergeben sich fiir das Astholz schlieBlich hohere Wachstumskoeffizienten.

Die grofie interannuelle Variabilitit der Wachstumsatmung ldsst vermuten, dass nicht nur der an
den Holzzuwachs gekoppelte Energiebedarf, sondern auch der Bedarf wvariiert, der im
Zusammenhang mit dem Aufbau und der Mobilisation von Speicherstoffen steht. Die Wachstums-
koeffizienten fiir Holz, die aus Gaswechsel- und Radialzuwachsmessungen bestimmt werden, sind
somit keine Konstanten, sondern weisen eine deutliche rdumliche und vermutlich auch interannuelle
Variabilitdt auf. Dies muss beriicksichtigt werden, wenn die Wachstumsatmung von Waldbestédnden
aus dem Biomassezuwachs und diesen Wachstumskoeffizienten errechnet werden soll (SPRUGEL
& BENECKE 1991).

5.5.2 Die Bestandesatmung: die Abhingigkeit der Ergebnisse von dem zur Extra-
polation der Daten gewihlten Modell

Zentrales Ziel der vorliegenden Studie ist die Bestimmung des jahrlichen Kohlenstoftbedarfs zweier
Altbuchenbestinde fiir die Atmung der verholzten Organe. Die Ergebnisse der Berechnung hingen
wesentlich davon ab, wie detailliert die Kenntnisse tiber die zeitliche und rdumliche Variabilitét der
Atmungsrate einzelner Messstellen sind und wie diese bei der Berechnung des saisonalen Verlaufs
und der Hochrechnung auf Bestandesebene berticksichtigt werden.

DAMESIN et al. (2002) ermitteln die Jahressummen der oberirdischen Holzatmung anhand der
unterschiedlichen volumen- und oberflichenbezogenen Atmungsraten von Stimmen und Asten
verschiedenen Durchmessers sowie den entsprechenden Strukturparametern eines 30-jdhrigen
Buchenbestandes. Sie erhalten Werte von 27 mol C m™ Bestandesgrundfliche und Jahr mit volu-
menbezogenen und 32 mol C m?a’ mit oberflachenbezogenen Raten. Weit groBBere Abweichungen
ergeben sich, wenn das unterschiedliche Niveau der Atmungsraten von Asten und Stimmen
vernachléssigt wird und die Bestandesatmung allein {iber die volumen- oder oberflichenbezogene



140 5. Diskussion

Atmungsrate der Stimme auf den Bestand extrapoliert wird. DAMESIN et al. (2002) nennt hierfiir
eine Wertespanne von 17 - 43 mol C m™ a', GRANIER ez al. (2000) geben fiir denselben Bestand
abhingig von der Berechnungsgrundlage Jahreswerte von 17 bis 89 mol C m™ an.

Die im Rahmen der vorliegenden Untersuchung ermittelten Ergebnisse unterscheiden sich ebenfalls
abhingig von dem Mal vereinfachender Annahmen bei der rdumlichen Hochrechnung der
Atmungsraten. In Kap. 4.4.2 erfolgt die Berechnung der Bestandesatmung in einem ersten Ansatz
aus dem Jahresgang der Temperatur und der gemessenen, saisonal variierenden Temperaturantwort
der volumenbezogenen Atmungsraten. Bei der rdumlichen Hochrechnung werden die Tages-
summen der volumenspezifischen Atmungsraten von Asten, Stimmen und Grobwurzeln mit dem
Volumenvorrat des jeweiligen Kompartiments multipliziert und zum jahrlichen Kohlenstoffbedarf
aufsummiert. Dabei werden dem gesamten Reisigvolumen (D < 7 cm) die Atmungsraten der Aste
und dem Derbholzvorrat mit Durchmessern {iber 15 cm die der Stimme zugeordnet. Der Volumen-
anteil des Derbholzes mit Durchmessern zwischen 7 und 15 cm wird mit der aus Stamm- und Astat-
mung gemittelten Rate multipliziert (Kap.3.4.3). In Kap. 4.4.2.2 wird dieses empirische Verfahren
um zusétzliche Informationen hinsichtlich der rdumlichen Variabilitit der Atmung erweitert, indem
fiir die volumenspezifischen Atmungsraten von Asten und Grobwurzeln eine hyperbolische Durch-
messerabhiangigkeit (Abb. 40) beriicksichtigt wird. Die so ermittelte jahrliche Holzatmung ist ca.
40 % hoher als die Jahressumme, die sich aus dem ersten, einfachen Ansatz ergibt. Im Einzelnen
wird fiir die Grobwurzeln eine leicht erhohte Jahressumme berechnet, die Werte fiir den oberir-
dischen C-Bedarf sind um 18 bis 34 % hdher. Besonders bedeutsam ist, dass die jdhrliche Atmung
des Feinreisigs um ein Vielfaches ansteigt, wihrend die Atmung von Derb- und Reisholz zuriick-
geht bzw. sich nur wenig dndert. Diese insbesondere bei einzelnen Durchmesserklassen sehr
ausgeprigten Unterschiede verdeutlichen den groflen Einfluss vereinfachender Annahmen auf die
Ergebnisse der Hochrechnung.

Erweiterung der Berechnungsgrundlagen bei der rdumliche Hochrechung der oberirdischen
Holzatmung

Es ist naheliegend, fiir eine zuverldssige Schitzung der jahrlichen Holzatmung der Buchenbestéinde
alle verfiigbaren Informationen beziiglich der zeitlichen und rdumlichen Variabilitit der spezi-
fischen Atmungsraten in die Berechnungen einflieen zu lassen. In weiter ergénzten Berechnungen
wird die in Kap. 5.4.4 diskutierte Differenzierung der Astatmung durch die Kronenposition der
Blitter des jeweiligen Astes beriicksichtigt und die oberirdische Bestandesatmung tiiber die
volumen- und oberflachenspezifische Atmungsrate der Kompartimente ermittelt. Der so berechnete
Kohlenstoffbedarf fiir die Holzatmung ist unter den Ziffern 1c und 1d in Tab. 22 den Ergebnissen
aus Kap. 4.4.2 (1a) und 4.4.2.2 (1b) gegeniibergestellt.

Zur Beriicksichtigung der Differenzierung der Astatmung in Abhédngigkeit vom Kronenniveau wird
der Volumenvorrat des Reisigs entsprechend der vertikalen Verteilung der Blattflichen (GRIES
2004, in Vorb.) im Verhiltnis 2 : 3 auf das obere und die unteren zwei Kronendrittel verteilt. Die
Anpassung der Atmungsraten an die jeweilige Kronenposition erfolgt analog zu dem in den
Kapiteln 3.4.3 und 4.4.2.2 beschriebenen Verfahren. Das heiflt, aus der mittleren Erhaltungs-
atmungsrate aller Messstellen des oberen bzw. der beiden unteren Kronendrittel (Abb. 43) und der
mittleren Atmungsrate aller Aste eines Standortes wird ein Quotient errechnet, der neben der mitt-
leren Tagessumme der spezifischen Astatmungsrate und dem Reisigvolumenvorrat der jeweiligen
Kronenschicht als Faktor in die Hochrechnung der tdglichen CO,-Abgabe eingeht.
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Bei der rdumlichen Extrapolation {iber die volumenspezifische Atmungsrate (Methode 1¢) wird die
Durchmesserabhingigkeit der Astatmung in der Weise beriicksichtigt, dass in die Berechnung der
in Kap. 4.4.2.2 angegebene Quotient fiir das Feinreisig als zusétzlicher Faktor eingeht. Dem Reis-
holz (D =1 — 7 cm) wird fiir jedes Kronenniveau eine einheitliche volumenspezifische Atmungsrate
zugeordnet. Demgegentiber geht in die Hochrechnung iiber die oberflichenbezogenen Atmungs-
raten (Methode 1d) deren Durchmesserabhingigkeit ein, die iiber lineare Beziehungen der
Atmungsraten der Stimme und der Aste unterschiedlicher Kronenposition beschrieben werden kann
(Abb. 20 und Abb. 43). Eine Ausnahme stellen wiederum die Atmungsraten des Feinreisigs dar, die
nicht dem linearen Verlauf der Regression folgen, sondern ebenso hoch sind wie die der Aste mit
Durchmessern von 2 cm. Dem Feinreisig wird daher die gleiche oberflichenbezogene Atmungsrate
zugeordnet, wie der Durchmesserklasse von 1 bis 3 cm. Die Berechnung der Atmungsrate des
Derbholzes mit Durchmessern von 7 - 15 cm erfolgt mit der mittleren spezifischen Atmung der
Aste des unteren Kronendrittels und der Stimme.

Geht die rdumliche Variabilitit der Astatmung auf diese Weise in die Berechnung der oberirdischen
Holzatmung der Bestdnde ein, ergeben sich fiir den jéhrlichen Kohlenstoffbedarf des Reisigs im
Mittel um 25 % geringere Werte als bei Methode 1b (Kap. 4.4.2.2), die von einer hyperbolischen
Durchmesserabhingigkeit der Astatmung ausgeht. In den geringeren Werten spiegelt sich einerseits
der hohere Volumenanteil wider, der den unteren beiden Kronendritteln zugeordnet wurde, anderer-
seits weichen die spezifischen Atmungsraten der unteren Kronenpositionen stiarker vom jeweiligen
Mittelwert der Messstellen ab, so das die spezifische Atmungsrate insgesamt geringer ist. Die
Verwendung der Atmungsrate des unteren Kronenniveaus hat auf das Ergebnis des respirativen C-
Bedarfs des Derbholzes mit Durchmessern von 7 bis 15 ¢cm nur geringen Einfluss, die Gesamt-
atmung des Derbholzes ist etwas geringer. Erfolgt die Hochrechnung auf Grundlage der ober-
flichenbezogenen Atmungsraten unter Beriicksichtigung der Durchmesserabhingigkeit, ist der
Kohlenstoffbedarf von Derb- und Reisholz noch einmal ca. 10 % geringer als bei der Extrapolation
iber die volumenspezifische Atmung. Die Differenz resultiert vorwiegend aus dem um bis zu 55 %
geringeren Kohlenstoftbedarf des Feinreisigs.

Um zu beurteilen, welche der in Tab. 22 unter der Ziffer 1 aufgefiihrten Ergebnisse der oberir-
dischen Holzatmung als zuverldssige Schitzung zu bewerten sind, sollen die verschiedenen Posi-
tionen und die Ursachen fiir ihre Variabilitdt bei der Hochrechnung noch einmal zusammenfassend
betrachtet werden.

Der Anteil der Atmung der intermediiren Durchmesserklasse mit D =7 — 15 cm

Da die Berechnung der Jahressumme des respirativen Kohlenstoffbedarfs fiir das Derbholz mit
Durchmessern iiber 15 cm bei den Ansédtzen la bis Ic in gleicher Weise erfolgt, ist die gegeniiber
den Ergebnissen von Methode 1a geringere Derbholzatmung auf die niedrige spezifische Atmungs-
rate der Aste zuriickzufiihren. Diese geht zu 50 % in die Atmung der Durchmesserklasse 7 - 15 cm
ein. Trotz des geringen Anteils dieser Durchmesserklasse am Derbholzvolumen (<5 %) macht die
fiir sie berechnete Atmungsrate 30 bzw. 55 % der Derbholzatmung im Solling und Gottinger Wald
aus, wenn, wie bei Methode la, mit einer mittleren Atmungsrate extrapoliert wird, ohne nach
Durchmesser oder Kronenniveau zu differenzieren. Dieser hohe Anteil resultiert aus der hohen
spezifischen Atmungsrate der Aste, deren Zweijahresmittel die Stammatmung im Solling bzw.
Gottinger Wald um das 9- bzw. 24fache iibersteigt. Aus der Verringerung der spezifischen
Atmungsrate um 60 bis 70 % bei den Berechnungen nach Methode 1b und 1c resultiert die in der
Summe 12 bis 35 % geringere Derbholzatmung. Der grofle Einfluss der Astatmung auf die
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Atmungsrate dieser Durchmesserklasse, die auch bei den Ergebnissen nach Ansatz 1b bis 1d noch
18 bis 30 % der Derbholzatmung ausmacht, wirft die Frage auf, ob die lineare Interpolation der
spezifischen Atmungsraten von Stimmen und Asten die Situation im Bestand realistisch
widerspiegelt. Eine Fehleinschitzung der Atmung dieser Durchmesserklasse 1dge dann nahe, wenn
ein grofer Anteil ihres Volumenvorrates aus Stammholz bestiinde, so dass die spezifische
Atmungsrate der Stimme mit stirkerem Gewicht einflieBen miisste. Jedoch spricht schon der
geringe Anteil von Bdumen mit Durchmessern unter 20 cm BHD, bei denen ein wesentlicher Teil
des Stammbholzes auf die betreffende Durchmesserklasse entfillt, gegen diese Vermutung
(Abb. 32). Detaillierte Analysen der Erntedaten (Daten nicht dargestellt) zeigen, dass in beiden
Bestidnden iiber 95 % des Volumens dieser Durchmesserklasse im Kronenraum lokalisiert ist. Fiir
die Atmung kann somit eine intermediire Stellung zwischen Asten und Stimmen angenommen
werden.

Ein Hinweis darauf, dass die spezifische Atmungsrate dennoch vergleichsweise hoch eingeschétzt
wird, ergibt sich aus der Punktmessung vom 13.11.1998. Die dabei im unteren Kronendrittel unter-
suchten Aste mit Durchmessern von 9 bis 14 cm wiesen im Mittel doppelt so hohe volumen-
spezifische Atmungsraten wie die Stamme auf. Geht als Atmung des Derbholzes dieser Durch-
messerklasse die um den Faktor 2 erhohte volumenspezifische Stammatmungsrate in die Berech-
nung der Bestandesatmung ein, ergibt sich im Vergleich zu den Werten von Methode 1c fiir den
Solling eine unverédnderte, fiir den Gottinger Wald eine 17 % geringere Jahressumme fiir die Derb-
holzatmung, dessen gesamte oberirdische Holzatmung dann 4 % geringer ist.

Die Derbholzatmung kann also bei linearer Interpolation der volumenspezifischen Ast- und
Stammatmung stark iiberschétzt werden, wenn die Astatmung nicht entsprechend ihrer Durchmes-
serabhdngigkeit oder dem Kronenniveau differenziert wird. Die gesamte oberirdische Holzatmung
kann allein dadurch gegeniiber dem minimalen Referenzwert (Methode 1d) bei der Methode 1a um
bis zu 25 % hoher sein. Die in Tab. 22 fiir die Methoden 1b bis 1d angegebenen Werte fiir die Derb-
holzatmung konnen aufgrund der Ergebnisse der Punktmessung als oberer Wert einer realistisch
anzusehenden Spanne betrachtet werden, deren untere Grenze etwa 20 % darunter liegt.

Die Bedeutung der Feinreisig-Atmung

Variabler und mit groerem Einfluss auf die berechnete oberirische Holzatmung sind die Ergeb-
nisse der Feinreisigatmung, die gegeniiber denen der Methode la 1.8- bis 6fach hohere Werte
erreicht (Tab. 22). Hohe volumenspezifische Atmungsraten von Buchenidsten und ,,Stimmen* unter
1 cm Durchmesser wurden von verschiedenen Autoren gemessen (GANSERT 1995, DAMESIN et
al. 2002, DAMESIN 2003, D. GRIES pers. Mitteilung) und miissen bei der Extrapolation
berticksichtigt werden. DAMESIN ef al. (2002) ermitteln fiir Sprossachsen bis 5 mm Durchmesser
einen Anteil an der gesamten oberirdischen Holzatmung von 23 bis 31 %. Wird die Feinreisig-
atmung nach Methode 1c oder 1d ermittelt, so liegt ihr Anteil mit Werten von 14 bis 35 % in einer
vergleichbaren Groflenordnung. Bei der Beurteilung der in Tab. 22 zusammengefassten Ergebnisse
muss beachtet werden, dass beide Ansitze, denen die volumenbezogene Atmungsrate zugrunde
liegt, von einer hyperbolischen Durchmesserabhidngigkeit der Atmungsrate ausgehen (Abb. 40).

Da die Funktion im Durchmesserbereich unter 1 ¢cm eine maximale Steigung aufweist, ist der
Quotient, mit dem die mittlere Atmungsrate der Messstellen auf die des Feinreisigs skaliert wird,
besonders sensitiv gegeniiber dem gewéhlten Durchmesser, mit dem die Erhaltungsatmung des
Feinreisigs aus der Durchmesserfunktion ermittelt wird (Abb. 40). Mit Durchmessern, die vom hier
verwendeten Wert (D = 5 mm) um + 2 mm abweichen, ergeben sich fiir den Bestand im Gottinger
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Wald fiir das Jahr 1997 Summen der Feinreisigatmung zwischen 8.5 und 17.8 mol C m™” a™'. Basiert
die Berechnung auf der oberflichenbezogenen Atmung, ist nicht der Quotient, mit dem die
Atmungsrate skaliert wird, sondern die Oberfliche selbst (Kap. 3.3.3) die gegeniiber dem ange-
nommen Durchmesser sensitive Grof3e.

Trotz dieser Unsicherheit stellt allein durch die Beriicksichtigung der hohen Atmungsraten des
Feinreisigs die mit den Methoden Ic und 1d errechnete Feinreisigatmung gegeniiber Methode 1a
die bessere Schitzung dar. Wird der Berechnung der mittlere Durchmesser des Feinreisigs der 1996
vermessenen Buche von 3.2 mm zugrunde gelegt, kann die jahrliche CO,-Abgabe des Feinreisigs
iiber den in Tab. 22 angegebenen Werten liegen.

Die nach Methode 1¢ und 1d berechnete Holzatmung der Bestinde kann als die beste
Schatzung betrachtet werden.

Zusammenfassend sind die in Tab. 22 mit den Methoden 1c und 1d ermittelten Jahressummen der
Atmung als die zuverldssigste Schitzung zu betrachten. Fiir den respirativen Kohlenstoftbedarf des
Derbholzes kann von einer guten Naherung ausgegangen werden. Die Reisholzatmung scheint auf
Grundlage der volumenbezogenen Atmungsrate ohne weitere Differenzierung nach Durchmes-
serklassen dargestellt werden zu konnen, wenn die rdumliche Differenzierung im Kronenraum, die
bislang nur in Ansétzen erfasst ist, berlicksichtig wird. Besonders hervorzuheben ist die grofe
Bedeutung der Feinreisigatmung, die trotz des geringen Volumenanteils von 1 bis 2 % die gleiche
GroBenordnung erreichen kann wie die Reis- und Derbholzatmung und zu 14 bis 35 % an der
respirativen CO,-Produktion der oberirdischen verholzten Organe beteiligt ist. Die Kenntnisse
hinsichtlich des zeitlichen, vor allem aber der rdumlichen Variabilitidt der Feinreisigatmung der
Buche beschrinken sich bislang im wesentlichen auf die Arbeiten von CESCHIA (2001) und
DAMESIN et al. (2003). Ebenso wichtig wie die spezifische Atmungsrate selbst ist die genaue
Kenntnis des Biomassevorrates des Feinreisigs.

Die Bedeutung der zeitlichen Variabilitit des Qo-Wertes

Neben den komplexeren Verfahren sind in Tab. 22 unter den Ziffern 2 und 3 Ergebnisse von
Berechnungen zusammengestellt, bei denen vereinfachende Annahmen hinsichtlich der zeitlichen
und rdumlichen Extrapolation auf die Bestandesebene gemacht werden.

Unter Ziffer 2 sind Ergebnisse zusammengefasst, mit denen der Einfluss des Q;o-Wertes und der
Temperaturantwortkurven auf die Berechnung der oberirdischen Holzatmung abgeschitzt werden
soll. Die rdumliche Hochrechnung entspricht dem Ansatz la. Unter Ziffer 2a erfolgt die zeitliche
Interpolation mit den Jahresmittelwerten der Q;o-Werte aller Messstellen eines Kompartiments
(Abb. 16). Stirker vereinfachend erfolgt die Berechnung bei Methode 2b, bei der die saisonalen
Verldufe mit einem einheitlichen Q;o-Wert von 2 fiir alle Kompartimente ermittelt werden. Im
Ansatz 2¢ schlieBlich werden nicht die fiir die ndchtlichen Atmungsraten bestimmten Temperatur-
beziehungen, sondern die fiir die vollstdndigen Datensdtze verwendeten Temperaturantwortkurven
beriicksichtigt (Kap. 5.1.4).

Aus keiner der vereinfachenden Annahmen resultiert ein nennenswerter Unterschied in der Jahres-
summe der oberirdischen Bestandesatmung. Zu entsprechenden Befunden gelangt auch SPRUGEL
(1990), dessen Resultate unabhédngig davon sind, ob die Atmungsraten mit einem Q;o-Wert von 2
oder 2.3 verrechnet werden. Die geringe zeitliche Variabilitit des Q;o-Wertes ldsst bei der
Bestimmung der Holzatmung der Buchenbestéinde ein deutlich vereinfachtes Verfahren der zeit-
lichen Interpolation zu. Der Einfluss der im saisonalen Verlauf kurzfristig variierenden Temperatur-
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antwort wird in der Jahressumme nivelliert, die saisonale Variabilitit der temperaturnormierten
Atmungsrate iiberdeckt die kurzfristige Temperaturwirkung.

Tab. 22: Vergleich der Ergebnisse der Jahressummen oberirdischer Holzatmung, bei
deren Berechnung die rdumliche Variabilitit der volumen- (la-c,3a,3b) oder
oberflachenspezifischen (1d, 3¢, 3d) Atmungsraten sowie die Variabilitit des Q;o-Wertes
(2a-c) in unterschiedlicher Weise beriicksichtigt wurde (Erlduterungen im Text).

Solling Gottinger Wald
IMethode 1997 1998 1997 1998
2 1 Derbholz
mol CO, m™ a .
Reisholz
(%) Feinrois
einreisig
11.0 10.2 15.6 11.5
1a 20.3 7.9 15.6 4.6 36.7 17.9 26.0 12.3
1.4 0.8 3.2 2.2
8.9 9.0 10.0 7.6
1b 27.2 .1 19.6 5.3 43.5 16.7 30.7 115
(34) ' (26) ' (19) ' (18) '
9.1 5.3 16.8 11.6
8.7 8.8 9.5 7.2
1c 23.0 6.6 17.2 3.9 33.1 12.9 23.5 8.4
(13) ' (10) ' (-10) ' (-9) '
7.7 45 11.5 7.9
. A . .
1d 17.3 g 2 13.5 2 4 25.2 18066 17.9 3 ?
(-15) ' (-14) ' (-31) ) (-31) '
3.2 1.9 6.0 4.0
209 11.4 16.0 10.4 374 15.9 27.3 12.0
2a 8.0 4.7 18.2 13.0
(3) (2) (2) ()
1.4 0.8 3.3 2.3
203 11.2 15.7 10.3 36.8 15.8 278 12.1
2b 7.7 4.6 17.9 13.3
0) (1 0) (7)
1.4 0.8 3.2 2.4
) 19.7 10.8 15.4 10.3 35.2 15.1 5.6 11.3
c (_3) 7-6 (_1) 4.4 (_4) 17-0 (_1) 12-2
1.4 0.8 3.0 2.2
s |23 S0 s %3 [ae 12 g9 108
(39) ' (31) ' (34) : (34) :
10.7 6.2 19.7 13.6
7. A4 7. 7
3b 8.5 0 s 9.3 g 8 8.0 0 ? 6.3 g 5
(-98) ' (-41) ' (-78) ' (-76) '
0.1 0.1 0.1 0.1
7.4 7.7 6.6 5.6
3¢ 8.1 0.6 8.5 0.7 7.3 0.6 6.2 0.5
(-60) ' (-46) ' (-80) ' (-76) '
0.1 0.1 0.1 0.1
3d 24.2 3; 25.4 170'62 25.7 170'73 1.8 2'2
(19) ' (63) ' (-30) ' (-16) '
7.3 7.6 7.7 6.6
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Der Einfluss vereinfachender Annahmen bei der riumlichen Hochrechnung der ober-
irdischen Holzatmung

Unter Ziffer 3 sind Ergebnisse zusammengefasst, deren Berechnung die rdumliche Variabilitdt der
spezifischen Atmungsraten in unterschiedlicher Weise vereinfachend berticksichtigt. Die zeitliche
Extrapolation erfolgt wie unter Ziffer 1. In Ansatz 3a wird analog zu Methode 1b eine hyperbo-
lische Funktion fiir die Durchmesserabhéingigkeit der volumenbezogenen Atmungsraten zugrunde
gelegt. Bei der Berechnung der Funktion werden aber nicht nur die Atmungsraten der Aste
(Methode 1b, Abb.40) sondern auch die des Derbholzes beriicksichtigt. Somit erfolgt eine
Korrektur der Atmungsraten aller sieben Durchmesserklassen. Hieraus resultiert eine jdhrliche
Bestandesatmung der verholzten Organe, die fiir beide Standorte und Untersuchungsjahre die Werte
aller anderen Berechnungen iibersteigt. Neben den hohen Werten fiir die Feinreisigatmung, deren
Ursachen bereits diskutiert wurden, ergeben sich aufgrund eines hoheren Kohlenstoffbedarfs der
Durchmesserklassen 3 und 4 (25 > D > 7 cm) gegeniiber den Referenzwerten der Methoden 1¢ und
1d im Géttinger Wald deutlich hohere Raten fiir die Stammatmung.

In die Berechnungen der Ergebnisse 3b bis 3d gehen ausschlieBlich die Atmungsraten der Stimme
ein. Dabei wird die Bestandesatmung als Produkt von volumenbezogener Atmungsrate und
Bestandesvolumen (3b) oder als Produkt von Holzoberfliche und oberflichenspezifischer
Atmungsrate ermittelt (3¢). Letzteres wird entsprechend der Durchmesserabhéngigkeit der Stamm-
atmung korrigiert (Abb. 20). Die unter 3d genannten Werte entsprechen - bezugnehmend auf den
Befund, dass die oberflichenspezifischen Atmungsraten verschiedener Kompartimente am
wenigsten variieren (Abb. 22) - dem Produkt von oberflichenspezifischer Stammatmung und der
Holzoberflache der Bestinde.

Die groBe Bedeutung der Reisholz- und Feinreisigatmung ist in den vorangegangen Abschnitten
deutlich geworden, so dass die oberirische Holzatmung erwartungsgeméif geringer ist, wenn die
Berechnung allein auf Messungen der Stammatmung basiert. Die Atmungsraten des Derbholzes
werden leicht, die des Reisigs (D < 7 cm) jedoch um das 10- bis 36fache unterschétzt, so dass die
Jahressummen 32 bis 78 % unter den Werten der Berechnungsansétze 1c und 1d liegen. Die
geringste Abweichung von diesen Referenzwerten ergibt sich unter Vernachldssigung jeder
Durchmesserbeziehung aus dem Produkt von gesamter Holzoberfliche und oberflichenbezogener
Stammatmung. Der hohe Wert fiir den Solling 1998 spiegelt aber die Problematik der unkritischen
Verwendung dieses Ansatzes wider, der die hohe interannuelle Variabilitit der Atmung des
Astholzes nicht berlicksichtigt und bei dessen Anwendung Abweichungen vom Referenzwert
moglich sind, die mit bis zu 12 mol m™ a”' fast die gleiche GroBenordnung erreichen wie die
Kohlenstoffmenge im jahrlichen Stammzuwachs des Bestandes im Solling.

5.5.3 Die Holzatmung als Teil der Kohlenstoffbilanz

Vergleich der oberirdischen und gesamten Holzatmung mit Angaben in der Literatur

Der jahrliche Kohlenstoffbedarf fiir die oberirdische Holzatmung liegt entsprechend der im voran-
gegangnen Kapitel als beste Schitzung eingestuften Berechnung zwischen 13.5 und 23.5 mol C m™
im Solling und zwischen 17.8 und 33.1 mol C m™ im Géttinger Wald. Das Reisholz, das rund 10 %
des Volumenvorrates ausmacht, ist mit 40 bis 70 % an der jihrlichen CO,-Abgabe beteiligt. Diese
Werte stimmen gut mit der Spanne iiberein, die DAMESIN ef al. (2002) mit 27.2 bis 32.2 und
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CESCHIA (2001) mit 20.4 und 24.1 mol C m™ a™ fiir einen 30-jahrigen Buchenbestand ermitteln.
Auch bei den jiingeren Buchen sind die Aste, auf die nur ein kleiner Teil der Reisholzfraktion
entfillt, zu mindestens 40 % an der oberirdischen Holzatmung beteiligt.

Die Ergebnisse fiir diese Buchenwilder liegen deutlich iiber der Holzatmung, die fiir verschiedene
Koniferenbestinde der borealen Zone mit 2.2 und 7.92 mol C m™? a” (RYAN et al. 1997) und der
gemiBigten Klimate mit 8.09 und 4.5 mol C m™ a’ (RYAN & WARING 1992, Pinus contorta,
LAW et al. 1999, Pinus ponderosa) angegeben werden. Andere Untersuchungen nennen fiir die
Holzatmung von Koniferenwéldern den Altbuchenbestinden dhnliche z. T. aber auch deutlich
hohere Werte. So geben z. B. XU et al. (2001) fiir einen 8-jéhrigen Pinus ponderosa Bestand einen
Wert von 17 mol C m? a™' an, LAVIGNE et al. (1996) beziffern allein die Erhaltungsatmung von
Abies balsamea mit 10 bis 40 mol C m™ a™. RYAN et al. (1996) messen in unterschiedlich wasser-
und stickstoffversorgten Pinus radiata-Bestinden eine Holzatmung von 31 bis 61 mol C m™ a™.
KINERSON (1975) schlielich gibt in seiner Studie an Pinus taeda einen Jahreswert von
104 mol C m™ a™ fiir die oberirdische Holzatmung an.

Auch die Spanne der fiir Laubwilder angegebenen Werte der Holzatmung, die aus
Kiivettenmessungen auf den Bestand hochgerechnet wurde, ist gro3. Sie reicht von 6.5 bis
10.3 mol C m™ a™ fiir Populus tremuloides-Bestinde in der borealen Zone (RYAN et al. 1997) bis
130 mol C m™ a™' fiir tropische Regenwilder (YODA 1967). Laubwilder der gemaBigten Klimate
weisen einen dhnlichen Kohlenstoffbedarf fiir die Holzatmung wie die Altbuchenbestinde auf.
EDWARDS & HANSON (1996) beziffern die oberirdische Holzatmung eines Eichenmischwaldes
mit 12.4 bis 17 mol C m™ a™'. Fiir einen 50-jéhrigen Bestand von Liriodendron tulipifera und einen
Eichen-Kiefernmischwald sind die Angaben mit 55 und 35 - 46 mol C m™ a™' hoher als die fiir die
hier untersuchten Buchenbestinde (WOODWELL & BOTKIN 1970, EDWARDS et al. 1980). Die
Holzatmung eines tropischen Regenwaldes von 18.3 bis 30 mol C m™ a™' zeigt mit den Altbuchen
iibereinstimmende Werte (RYAN et al. 1994a).

Seit Beginn des vergangenen Jahrzehnts wird zur Ermittlung der Kohlenstoftbilanz von Wildern
vermehrt der CO,-Austausch zwischen den Waldbestinden und der Atmosphédre mit der Eddy-
Kovarianz-Methode erfasst. Die Atmung der oberirdischen Organe wird dabei als Differenz
zwischen der Gesamtatmung des Bestandes und der mit Kiivettensystemen bestimmten Boden-
atmung berechnet. Die Holzatmung kann bei laubwerfenden Bdumen (unter Vernachldssigung der
Atmung des Unterwuchses) dann nur wihrend der Vegetationsruhe ermittelt werden. Die in der
Vegetationsperiode gemessene oberirdische Atmung beinhaltet auch die Blattatmung, die hinsicht-
lich des saisonalen Verlaufs der Wachstumsatmung und der Bedeutung anderer sie beeinflussender
Faktoren (Transport- und Reparaturprozesse, Seneszenz) deutlich von der Holzatmung abweichen
kann. Fiir verschiedene Buchenwilder Europas liegt die mit der Eddy-Kovarianz-Methode
bestimmte oberirdischen Atmung zwischen 6.5 und 54 mol C m™ a™ (LONGDOZ et al. 2000). Die
Summe der hier untersuchten Altbuchenbestinde aus oberirdischer Holzatmung und Blattatmung,
die GRIES (2004) auf Grundlage von Kiivettenmessungen auf die Bestandesebene extrapoliert,
reicht von 40 bis 56 mol C m™? a” und zeigt so eine gute Ubereinstimmung mit den Werten eines
80-jahrigen Buchenbestandes in Danemark (PILEGAARD et al. 2001) und den fiir 1998 genannten
Werten 30-jdhriger Buchen in Frankreich (LONGDOZ et al. 2000).

Die unterirdische Holzatmung geht bislang erst bei wenigen Untersuchungen als separat gemessene
GroBe in die Ermittlung der Kohlenstoffbilanz ein. Der auf die Bestandesgrundfliche bezogene
C-Bedarf fiir die Grobwurzelatmung der Altbuchen betréigt 8.6 bis 13.3 mol C m?a™ und stimmt
mit den Angaben von RYAN et al. (1997) fiir Populus tremuloides und Picea mariana (10 mol Cm®
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a’) ebenso iiberein wie mit der Grobwurzelatmung von Pinus radiata, die RYAN et al. (1996) mit
6.7 bis 16.5 mol C m™ a' angeben.

Sind die Angaben zur Atmung verholzter Organe auf Bestandesebene vergleichbar?

Die Bestandesatmung der verholzten Organe integriert eine Vielzahl verschiedener Faktoren, wie
Bestandesalter, -struktur und -dichte, Biomassevorrite und -zuwachs, die klimatischen Bedin-
gungen und schlieflich art- und zum Teil organspezifische Atmungsraten, so dass die moglichen
Ursachen fiir die grofe Variabilitidt der jahrlichen Holzatmung der Waldbestinde vielfaltig sind.
Zudem wird der Vergleich der Ergebnisse dadurch erschwert, dass, wie im vorangegangenen
Kapitel dargestellt, unterschiedliche Datengrundlagen und Extrapolationsverfahren die Resultate
malgeblich beeinflussen konnen. RYAN et al. (1994a) weisen in einem Vergleich der Kohlen-
stoffumsitze verschiedener tropischer Regenwilder darauf hin, dass auch unter Beriicksichtigung
aller Unsicherheiten bei der Bestimmung von Biomasse und Kohlenstofffliissen vor allem solche
Untersuchungen besonders hohe Werte fiir die jdhrliche Holzatmung nennen, bei denen die Hoch-
rechnung iiber die oberflichenbezogene Atmungsrate und die Oberflache der verholzten Biomasse
erfolgt. Dass dieses Verfahren zu sehr hohen Werten fithren kann, zeigen die Ergebnisse von
GRANIER et al. (2000) sehr deutlich (Kap.5.5.2). Demgegeniiber liefert die Hochrechnung tiber die
oberflichenbezogenen Atmungsraten der Stimme bei den hier untersuchten Altbuchen eine recht
gute Schitzung der jahrlichen Holzatmung (Tab. 22, Methode 3d). Dies zeigt, dass dieses Verfahren
nicht generell zu tiberhdhten Werten fiihrt.

Wird die Holzatmung iiber die volumenspezifischen Atmungsraten extrapoliert, sind bei der Buche
die im Vergleich zum Stammholz hohen volumenspezifischen Atmungsraten von Asten und Grob-
wurzeln von wesentlicher Bedeutung fiir das Resultat. Aus der Berechnung der jéhrlichen Holz-
atmung allein auf Grundlage der volumenspezifischen Stammatmung resultieren hingegen die
niedrigsten Jahressummen. Zwar unterscheidet sich die volumenspezifische Astatmung bei Pinus
strobus (VOSE & RYAN 2002) und Eucalyptus saligna (RYAN et al. 2004) nicht von der
Stammatmung und bei Nothofagus truncata stimmen volumenbezogene Grobwurzel- und
Stammatmung iiberein (BENECKE 1985), so dass bei diesen Arten die Ubertragung der
(splintholz-)volumenbezogenen Stammatmung auf die Volumenvorrdte von Reisholz und
Grobwurzeln moglich erscheint. Bei anderen Baumarten jedoch, werden iibereinstimmend mit den
Ergebnissen der vorliegenden Studie gegeniiber der Stammatmung deutlich héhere volumen-
spezifische Raten bei den Asten (NEGISI 1974, BENECKE 1985, SPRUGEL 1990, RYAN et al.
1996, REDDIG & GRIES 1999, CESCHIA 2001, BOSC et al. 2003) und bei den Grobwurzeln
(LINDER & TROENG 1981, RYAN et al. 1996, RYAN et al. 1997, REDDIG & GRIES 1999,
VOSE & RYAN 2002) angegeben, so dass bei diesen Arten die verbreitete Methode zur Ermittlung
der Bestandesatmung allein auf Grundlage von Atmungsmessungen an Stimmen und einer
Hochrechnung iiber das gesamte (Splint-) Holzvolumen die Holzatmung deutlich unterschitzen
kann. Insofern ist es bemerkenswert, dass die niedrigsten der o. g. Angaben fiir die oberirdische
Holzatmung aus solchen Untersuchungen stammen, bei denen die Astatmung nicht separat ermittelt
wurde (RYAN & WARING 1992, RYAN et al. 1994a, RYAN et al. 1997, LAW et al. 1999), und
dass solche Studien, die die Ast- und/oder Grobwurzelatmung separat einbeziehen, mittlere bis
hohe Werte fiir die oberirdische (RYAN et al. 1996, LAW et al. 1999, CESCHIA 2001, DAMESIN
et al. 2002) bzw. gesamte Holzatmung (RYAN et al. 1997) angeben.

Das Verhiltnis zwischen den Jahresummen der Holzatmung von Solling und Géttinger Wald ist in
beiden Untersuchungsjahren etwa gleich. Die hohere Holzatmung im Gottinger Wald ist im
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Wesentlichen auf die unterschiedlichen Biomassevorrdte und auf die im Mittel hoheren volumen-
spezifischen Atmungsraten der Aste zuriickzufiihren. Die vergleichbaren Werte des jiingeren
Buchenbestandes in Frankreich, dessen Biomasse nur etwa ein Fiinftel der Altbuchenbestinde
betrdgt, resultieren aus den im Mittel deutlich hoheren spezifischen Atmungsraten (DAMESIN et
al. 2002). Weil das Stammbholz der jiingeren Biume hohere volumenspezifische Atmungsraten
aufweist, finden auch RYAN et al. (1997) bei einem Vergleich von 14- und 65-jdhrigen Pinus
banksiana Bestidnden trotz unterschiedlicher Biomassevorrite vergleichbare Jahressummen fiir die
oberirdische Holzatmung.

Der Anteil des Kohlenstoffbedarfs der Holzatmung am Kohlenstoffgewinn

Die Bedeutung der oberirdischen bzw. gesamten Holzatmung (Rwoodae bzZW. Rwood) fiir die
Kohlenstoftbilanz der Waldokosysteme ldsst sich aus ihrer Relation zu anderen Kohlenstofffliissen
abschétzen. In der Literatur werden die Verhiltnisse zwischen Ry,q und Bruttophotosynthese GPP,
Nettophotosynthese Apero (definiert als Summe der Nettophotosynthese am Tag: Ajeto = GPP —
Ri caf,daytime), Bestandesatmung Rgiang oder der autotrophen Atmung Ry angegeben.

Wie die absoluten Werte fiir die jdhrliche Holzatmung sind auch die Angaben fiir ihre Anteile an
der Bruttopriméirproduktion in der Literatur mit einer Spanne von 2.5 bis 50 % recht uneinheitlich.
Nach RYAN et al. (1997) und LAW et al. (1999) ist die oberirdische Holzatmung gegeniiber der
des Bodens und der Blitter mit Abstand die kleinste Komponente. Fiir sie werden 2.5 bis 9 bzw.
6 % der GPP aufgewendet, wihrend die Blattatmung ca. 17 % und die Bodenatmung bis zu 70 %
der GPP verbrauchen. Ein geringer Kohlenstoffbedarf fiir die oberirdische Holzatmung wird mit
6 % von Apeo (EDWARDS & HANSON 1996) auch fiir sommergriine Laubwélder geméaBigter
Breiten und mit 8 bis 13 % der GPP (RYAN et al. 1994a) fiir tropische Regenwilder angegeben.
XU et al. (2001) ermitteln fiir Pinus ponderosa ein Rwood,ag : Rstand -Verhdltnis von 0.1 und nach
GOULDEN et al. (1996b) macht die Holzatmung eines Laubmischwaldes knapp 5 % der Bestan-
desatmung aus. Bei einem 80-jdhrigen Buchenbestand in Belgien werden GPP und Rgng mit der
Eddy-Kovarianz-Methode (VALENTINI et al. 2000) und die Bodenatmung durch Kiivetten-
messungen bestimmt (LONGDOZ et al. 2000). Danach ergibt sich fiir die gesamte oberirdische
Atmung (inklusive Blattatmung!) ein Anteil von 5% an der Bruttoprimirproduktion. Diesen
Untersuchungen zufolge ist die oberirdische Holzatmung selbst in Waldbestdnden mit hohen
Kohlenstoffumsitzen, wie Jungbestinden (XU et al. 2001) oder Regenwéldern (RYAN et al
1994a), mit maximal 13 % und im Mittel um 6 % der GPP eine fiir die Kohlenstoffbilanz fast zu
vernachlédssigende Position.

Diesen Ergebnissen stehen die Resultate élterer Studien gegeniiber, die den Kohlenstoffbedarf der
Atmung von Stimmen und Asten deutlich hdher einschitzen. Fiir tropische Regenwilder geben
KIRA & SHIDEI (1967) 26 %, MULLER & NIELSEN 50 % (1965, zitiert in RYAN et al. 1994a)
der GPP an. Nach WOODWELL & BOTKIN (1970) und EDWARDS et al. (1980) betrdgt der
Anteil von Rwoodag @n Aperro in sommergriinen Laubwéldern 30 bis 36 %. RYAN et al. (1994b)
geben in ihrer Ubersicht fiir verschiedene Kiefernarten Werte zwischen 8 und 33 %, im Mittel 20 %
an (Rwoodag © Anetto). Auch eine Anzahl neuerer Untersuchungen kommen zu dem Befund, dass die
oberirdische Holzatmung stirker am Kohlenstoffumsatz beteiligt ist. Wahrend DAMESIN ef al.
(2002) fiir einen 30-jéhrigen Buchenwald mit 26 bis 31 % der von GRANIER et al. (2000) mit der
Eddy-Kovarianz-Methode ermittelten GPP ebenso hohe Werte wie z. B. EWARDS et al. (1980)
angeben, liegen die meisten Werte in einem Bereich zwischen 12 und 23 % (RYAN & WARING
1992, 12 bis 15 %, RYAN et al. 1996, 15-21 %, CESCHIA 2001, 20-23 %). Der respirative
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Kohlenstoffbedarf der Stimme und Aste der Altbuchen stimmt mit 11 bis 16 % und 13 bis 20 % der
GPP von Solling und Géttinger Wald gut mit diesen Angaben iiberein. Auch der Anteil der
gesamten Holzatmung an der Bruttoprimédrproduktion von 18 bis 28 % entspricht Ergebnissen
solcher Untersuchungen, die auch die Grobwurzelatmung durch Kiivettenmessungen erfassen
(Tab. 23). So betrdgt das Verhiltnis von Rwe.q : GPP eines Pinus radiata- Bestandes 0.19 bis 0.27
(RYAN et al. 1996), das in Schwarzfichten- und Espenwéldern der borealen Zone um 0.20 (RYAN
et al. 1997).

Wie bei den absoluten Werten der Bestandesatmung ist auch der Vergleich der Verhéltnisse von
Holzatmung zu Kohlenstoffgewinn nur sehr begrenzt moglich, da die Verwendung
unterschiedlicher Verfahren bei der Bestimmung der Holzatmung und des Kohlenstoffgewinns von
Waldbestinden z. T. erhebliche Unsicherheiten beinhalten. Beispielsweise kann das Rweod,ag : GPP—
Verhiltnis der hier untersuchten Altbuchen abhidngig davon, welche Methode bei der Hochrechnung
der Holzatmung Anwendung findet (Tab. 22), Werte zwischen 0.043 und 0.29 annehmen und so
nahezu die gesamte in der Literatur angegebene Spanne umfassen. Bei der Bestimmung der GPP ist
ebenfalls je nach Methode eine erhebliche Variabilitit moglich. So zeigen GOULDEN et al.
(1996b), LAVIGNE et al. (1997) und LAW et al. (1999), dass die mit der Eddy-Kovarianz-
Methode gemessene Atmung z. T. deutlich unter den mit Kiivetten gemessenen Werten liegt. Diese
in der Nacht gemessene und fiir den Tag berechnete Bestandesatmung und die daraus ermittelte
GPP kann daher tendenziell zu geringe Werte liefern, aus denen schlieBlich erh6hte Ryooq : GPP
Verhiéltnisse resultieren. GRANIER ef al. (2000) erhalten fiir den 30-jdhrigen Buchenbestand mit
Eddy-Kovarianz einen Bruttokohlenstoffgewinn von 103 mol C m™ a'. Auf Bestandesebene
extrapolierte Photosynthesemessungen an einzelnen Blittern liefern sehr dhnliche Werte (109 mol
C m™ a™). Die Summe aus Bestandesatmung (Eddy-Kovarianz) und Biomassezuwachs (aus allome-
trischen Beziehungen und Stammzuwachsmessungen) abziiglich der heterotrophen Bodenatmung
ergibt eine GPP von 117 mol C m™ a™'. Messungen mit ,,Branchbags* liefern fiir das gleiche Jahr
Werte zwischen 153 und 175 mol C m™ a™

Die GPP der Buchenbestidnde in Solling und Gottinger Wald ermittelt GRIES (2004, in Vorb.) auf
Grundlage von Photosynthesemessungen an Einzelblidttern. Da in seiner modellierenden Extra-
polation eine potenzielle Hemmung der mitochondrialen Atmung der Blétter im Licht (BROOKS &
FARQUHAR 1985, VILLAR et al. 1995) unberiicksichtigt bleibt, kann die in Tab. 23 genannte
GPP iiberhoht sein. Dieser Fehler ist jedoch als gering einzuschdtzen, da die indirekte Bestimmung
ergab, dass die Dunkelatmung der Blétter bei einer Lichtstirke von PAR = 800 pE ungefihr 80 %
des bei Dunkelheit gemessenen Wertes erreicht.

Auch wenn diese Unsicherheiten beriicksichtigt werden, ist bemerkenswert, dass sich besonders
geringe Anteile fiir die Holzatmung an Rgyng oder GPP wiederum bei solchen Untersuchungen
ergeben, bei denen die Holzatmung fiir die einzelnen Kompartimente ermittelt und extrapoliert
wird. Wie bei RYAN et al. (1994a) basiert die Berechnung der oberirdischen Holzatmung von
GOULDEN et al. (1996), RYAN et al. (1997) und LAW et al. (1999) ausschlieBlich auf
Messungen der Stammatmung, die liber das Splintholz- oder Gesamtvolumen auf den Bestand
extrapoliert werden. Allerdings zeigen RYAN et al. (2004) fiir rasch wachsende Eucalyptus
saligna-Bdume auf Hawaii auch, dass sich bei dieser Art die volumenspezifischen Atmungsraten
von Stimmen und Asten nicht unterscheiden und geben fiir 7-jihrige Biume den Anteil der ober-
irdischen Holzatmung an der GPP mit 7 % an. Solange die Untersuchungen der rdumliche Variabi-
litdit der Holzatmung nicht auch die Variabilitit in der Baumkrone und des Wurzelholzes einbe-
ziehen, ist es nur bedingt sinnvoll, den Anteil der Holzatmung fiir die Kohlenstoffbilanz abzu-
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schitzen und die Bedeutung der Holzatmung zwischen den Bestinden einer oder verschiedener
Arten oder in unterschiedlichen Klimaten zu vergleichen.

Die Problematik der hohen methodisch bedingten Variabilitit muss auch bei dem Vergleich der
Ergebnisse verschiedener Buchenwélder beriicksichtigt werden. Den bisherigen Ausfiithrungen
zufolge scheint der Anteil von Rweeaae an der GPP in Abhéngigkeit vom Standort, der
Bestandesdichte und dem Alter iiber einen weiten Bereich zu variieren, wenn das fiir den Solling
ermittelte Minimum von 11 % dem von DAMESIN et al. (2002) angegebenen Maximalwert von
31 % fiir den 30-jahrigen Buchenbestand in Frankreich gegeniibergestellt wird. Die Spanne der
Werte flir den Buchenwald in Frankreich ergibt sich jedoch allein aus den abweichenden Angaben,
die DAMESIN et al. (2002) und CESCHIA (2001) fiir die oberirdische Holzatmung des gleichen
Bestandes und das Jahr 1997 machen, so dass die Variabilitdt auf unterschiedliche Datengrundlagen
und Extrapolationsverfahren zuriickzufiihren ist. Die Variabilitit der GPP ist darin noch
unberiicksichtigt. Die Angaben zur Holzatmung der Altbuchenbestinde in Tab. 23 wvariieren
ebenfalls aufgrund verschiedener Extrapolationsverfahren, weil die Wertespanne fiir jeden Standort
und jedes Jahr den Ergebnissen der Methoden 1d und lc entspricht. Werden die methodischen
Unterschiede durch die Festlegung auf ein Verfahren, im Folgenden auf die Methode 1c¢ (Tab. 22),
ausgeschlossen, ist eine weitergehende Analyse moglich. Die Variation der absoluten und relativen
Werte spiegelt dann im Wesentlichen die rdumliche und interannuelle Variabilitdt der Holzatmung
wider.

Tab. 23: Vergleich der Jahressummen der oberirdischen und unterirdischen Holzatmung mit
der autotrophen Bestandesatmung, der im Holzzuwachs festgelegten Kohlenstoffmenge,
der Rindenphotosynthese und der Bruttoprimirproduktion. Die Daten fiir GPP, fiir die
Feinwurzel- und Blattatmung aus GRIES (2004, in Vorb.). Die Rindenphotosynthese aus
relativer Reduktion der nach Methode 1c berechneten oberirdische Holzatmung (vgl. Kap
4.4.2.3). In Klammern: die gesamte Rindenphotosynthese bei Annahme einer Reduktion der
jahrlichen Feinreisigatmung um 40 % nach Ergebnissen fiir einjahrige Triebe (DAMESIN

2003).
Solling Gottinger Wald
Komponenten der
Kohlenstofffliisse 1997 1998 1997 1998
molCm™ a
Oberirdische Holzatmung
(Methode 1d — 1 ¢, vergl. Tab. 22) 17.3-23.0 135-172 25.2-331 17.9-23.5
Grobwurzelatmung 13.3 8.6 13.0 8.0
Autotrophe Atmung 83 68 89 76
Oberirdischer Holzzuwachs 15.2 15.0 26.3 26.8
Grobwurzelzuwachs 2.0 2.0 2.7 2.7
Rindenphotosynthese 0.9 0.7 3.2 23
und CO,- Transport im Xylemsaft (3.7) (2.3) (6.5) (4.5)
Bruttoprimarproduktion
der Blatter 142 122 167 138

Die Auftragung von Rwoodag bZW. Rwooa gegen die GPP der Altbuchenbestinde zeigt, dass die
Holzatmung eng an den Kohlenstoffgewinn gekoppelt ist. Die Variabilitdt der Atmung ldsst sich zu
mehr als 96 % mit der Variation der GPP erkldren. Nach JANSSENS et al. (2001) ergibt sich fiir
die mit Kiivetten gemessene Bodenatmung und die durch Eddy-Kovarianz ermittelte Bestandes-
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atmung fiir verschiedene Wilder in Europa ebenfalls eine enge Abhédngigkeit von der GPP (r = 0.76
fiir Rsoy und 12=0.54 fiir Rstang). Die in Abb. 45 dargestellte Beziehung ist schon deshalb
bemerkenswert, weil Rwood bZW. Rwoodag Und GPP unabhingig voneinander aus Kiivettenmes-
sungen der CO,-Umsitze von Bléttern und Holz zeitlich und rdumlich auf Bestandeswerte extra-
poliert wurden. Wéhrend bei der Holzatmung einzig die Luft- und Bodentemperatur als Klima-
variable in die Berechnung eingeht, wird die Photosynthese hauptséchlich vom Strahlungsklima,
d.h. der PAR als Klimavariable beeinflusst. Auch wenn PAR und Lufttemperatur im saisonalen
Verlauf ihrerseits aneinander gekoppelt sind und so die Hochrechnung von GPP und Atmung
gleichsinnig beeinflussen konnen, kann bei der Atmung nicht von einem reinen Temperatureffekt
ausgegangen werden. In Kapitel 5.2. wurde gezeigt, dass die saisonale Variabilitidt der Holzatmung
nur zum Teil durch die Temperatur zu erkldren ist und wesentlich vom Verlauf der Wachstums-
aktivitét beeinflusst wird.

® Total woody respiration, Apb. 45: Bezichung Z\y‘iscl.len oberir-
50 | * adj. = 0.97, P = 0.0096 discher und gesamter Jghr}1cher quz—

A Above ground woody respiration atmung und Bruttoprimirproduktion
c r? adj. = 0.96, P = 0.01 von Solling (gefiillte Symbole) und
2 Gottinger Wald (offene  Symbole).
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Ausgehend davon, dass Atmungs- und Wachstumsaktivitit eng zusammenhingen, kann die
Beziehung zwischen GPP und Atmung als direkte Wirkung des Substratangebots auf die Wachs-
tums- und Atmungsaktivitidt der verholzten Organe interpretiert werden. Dabei zeigt die Atmung
von Asten und Grobwurzeln eine stirkere interannuelle Variabilitit als die der Stimme (Tab. 22),
so dass auch deren Zuwachsaktivitdt starker von der Variabilitit der GPP abhingig sein konnte. Ein
direkter Nachweis hierfiir konnte wegen der unvollstdndigen Zuwachsmessungen in 1997 nicht
erbracht werden. Es gibt jedoch Hinweise darauf, dass der Zuwachs der Aste im ersten Unter-
suchungsjahr hoher gewesen ist (Kap. 4.4.1.1). Neben der Kopplung der Wachstumsaktivitét an die
GPP kann ein hohes Substratangebot auch im Zusammenhang mit dem Stoffumsatz in den
Kohlenhydratspeichern zu einer gesteigerten Atmungsaktivitdt fithren (Kap. 5.2). Auch hier kann
die Variation des Substratangebots stirker auf die Atmung von Asten und Grobwurzeln wirken, da
deren spezifische Speicherkapazitit hoher ist als die des Stammbholzes (KORNER 2003). AuBerdem
zeigen die hier untersuchten Grobwurzeln einen Anstieg der temperaturnormierten Atmungsraten
wiahrend der Sommermonate, die nicht mit der Wachstumsaktivitit, sondern mit der sommerlichen
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Substratzufuhr synchronisiert war. Fiir eine hohere Bedeutung des C-Umsatzes im Speicher des
jlingeren, aktiveren Holzes spricht schlieBlich auch der hohere Wachstumskoeffizient der Aste
(Kap. 4.4.1.1). Somit wére bei diesen Organen eine hohe Atmungsaktivitit weniger eng an deren
hohe Wachstumsraten gebunden, wéhrend dennoch eine enge Beziehung zur GPP besteht.

Auch die relativen Anteile der Holzatmung an der GPP sind an den Bruttokohlenstoffgewinn
gekoppelt. Zwar ist die Beziehung weniger eng als bei den absoluten Werten, doch ldsst sich auch
die geringe Variabilitit von Rwood,ag bZW. Rwood : GPP zu 92 und 97 % mit der GPP erklédren (P =
0.03 und 0.04). Die allgemein formulierte Annahme von Ryan et al. (2004), dass die Kohlenstoft-
investition in die Holzatmung unabhidngig von Bestandesalter, -dichte oder der mittleren Tempe-
ratur des Standortes den gleichen Anteil an der GPP ausmacht, kann in diesem engen Sinne fiir die
Ergebnisse der vorliegenden Studie nicht bestdtigt werden. Der hohere Anteil der Holzatmung bei
steigender GPP ist vielmehr ein Hinweis darauf, dass eine verstirkte Kohlenstoffallokation in das
Holzparenchym dann erfolgt, wenn der Bedarf anderer Kohlenstoffsenken, wie Blattautbau und -
entwicklung, Léngenwachstum der Jahrestriecbe oder die Erneuerung der Feinwurzeln und
moglicherweise ein basaler Bedarf der Kohlenhydratspeicher gedeckt ist. Dass die Variation der
anteiligen Holzatmung beim Vergleich verschiedener Buchenbestinden unterschiedlichen Alters
dennoch sehr gering ist, wird im folgenden Abschnitt dargestellt.

Ist die Holzatmung die Ursache fiir den Riickgang der Produktivitit von Wildern mit
zunehmendem Bestandesalter?

Die verschiedenen Ergebnisse fiir den Anteil des Kohlenstoftbedarfs fiir die Holzatmung am
Kohlenstoffgewinn von Waldbestédnden fiihren bei zentralen Fragen der Wachstumsdynamik von
Waldokosystemen zu unterschiedlichen Schlussfolgerungen. So sehen KIRA & SHIDEI (1967) in
dem hohen respirativen Kohlenstoffbedarf der oberirdischen Holzatmung in sommergriinen Laub-
wéldern und tropischen Regenwildern die Hauptursache fiir den Riickgang der Produktivitit von
Wildern mit zunehmendem Bestandesalter. Sie gehen davon aus, dass LAI und Kohlenstoffgewinn
gleichaltriger Waldbestdnde bis zum vollstdndigen Kronenschluss auf einen Maximalwert ansteigen
und in der weiteren Bestandesentwicklung ein leicht unter dem Maximum liegenden Gleich-
gewichtswert erreichen, der mit weiter steigendem Bestandesalter nahezu unveridndert bleibt.
Wihrend auch die Blattatmung eng dem zeitlichen Verlauf des LAI folgt und nach Kronenschluss
konstant bleibt, nimmt der Kohlenstoffbedarf der Atmung der nicht photosynthetisch aktiven
Gewebe mit zunehmender Biomasse zu und limitiert schliefSlich die fiir den Zuwachs verbleibende
Kohlenstoffmenge. Diese ,,Atmungstheorie” findet weitgehende Akzeptanz, so dass bis heute die
Verschiebung des Verhiltnisses zwischen Holz- und Blattbiomasse als wesentliche, z. T. als einzige
Ursache fiir den Riickgang der Produktivitit von Wéldern mit zunehmendem Alter betrachtet wird
(LONG & SMITH 1992, BARNES et al. 1998). Nach LARCHER (1994, S. 135) wird das
Verhiltnis zwischen griinen und nichtgriinen Geweben um so ungiinstiger, je grofer die Baume
werden, was dazu fiihrt, dass ,,der Ertrag der Photosynthese nur noch fiir die Lauberneuerung und
die Atmung der enorm angewachsenen Spross- und Wurzelmasse ausreicht™ und ,,der Holzzuwachs
zum Stehen“ kommt ,,wenn der Laubanteil unter 1 % der Gesamtmasse abnimmt*.

Der Hypothese liegt die Annahme zugrunde, dass vor allem die Erhaltungsatmung proportional mit
der im Bestand akkumulierenden Biomasse zunimmt. RYAN & WARING (1992) zeigen fiir einen
245-jahrigen Pinus contorta-Bestand, dass dessen Erhaltungsatmung kaum hoher ist als die eines
40-jahriger Bestandes, weil sich weder splintholzvolumenspezifische Atmungsrate noch Splintholz-
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vorrat wesentlich unterscheiden. Der Unterschied der Produktivitit von 3 zu 14 mol C m™ a™ ldsst
sich mit der geringen Differenz der Erhaltungsatmung nicht erkldren. Die Autoren zeigen, dass die
Blattleitfahigkeit der Altbdume geringer ist und stellen der ,,Atmungstheorie” die Hypothese gegen-
iiber, dass der Riickgang der Produktivitdt das Resultat einer geringeren Assimilation, d.h. einer
Abnahme der GPP in dlteren Bestidnden bei hydraulischer Limitierung ist.

Die vorliegende Studie ist zwar nicht darauthin angelegt, die Hypothese von KIRA & SHIDEI
(1967) fiir die Buche zu priifen, jedoch deutet schon der Befund, dass der deutlich geringere Holz-
zuwachs im Solling gegeniiber dem des Bestandes im Gottinger Wald nicht mit einer entspre-
chenden Differenz der Erhaltungsatmung zu erkliren ist, gegen die Atmungshypothese. Dariiber
hinaus kann mit dem Vergleich von Ergebnissen verschieden alter Buchenbestinde eine falsche
Zeitreihe darauf hin gepriift werden, ob die aus der Atmungstheorie abzuleitende Erwartung
bestitigt werden kann, dass der Anteil der Holzatmung an der GPP in élteren Bestdnde mit hohem
Vorrat nicht assimilierender Biomasse zunimmt. STICKAN et al. (1994) berechnen die Kohlen-
stoffbilanz einer Buche, die reprisentativ fiir die Individuen eines 10-jahrigen Dickichts ist, das sich
in der Windwurfliicke eines Altbestandes nahe der B1-Flidche im Solling entwickelt hat. In einem
dreijdhrigen Untersuchungszeitraum verbraucht die oberirdische Sprossatmung 13 bis 19 % der
jéhrlichen Nettophotosynthese, die sich aus den Tagessummen der wihrend der Hellphasen ermit-
telten Nettophotosynthese errechnet. Wird die Sprossatmung mit der der Hauptwurzel der Jung-
buchen als Aquivalent zur Holzatmung Rywooq Zusammengefasst, macht diese 23 bis 31 % der
Nettophotosynthese aus. Die entsprechenden Werte der hier untersuchten Altbdume zeigen mit 13
bis 22 % fiir die oberirdische Holzatmung und 21 bis 33 % fiir die gesamte Holzatmung im
Vergleich zu den 10-jihrigen Buchen eine hohe Ubereinstimmung.

Im vorangegangenen Abschnitt wurden die Anteile des respirativen Kohlenstoffumsatzes der
Altbestinde der GPP denen eines 30-jahrigen Buchenbestandes gegeniibergestellt. Es wurde
gezeigt, dass der von CESCHIA (2001) und DAMESIN et al. (2002) untersuchte Bestand trotz des
deutlich geringeren Biomassevorrates einen hoheren Anteil der GPP in die oberirdische
Holzatmung investiert. Werden die Atmungsraten der jiingeren Buchen auf die mit ,,Branchbag*-
Messungen ermittelte Spanne der GPP bezogen (153 - 176 mol C m™ a™, GRANIER et al. 2000),
so ergibt sich fiir die oberirdische Holzatmung der 30-jdahrigen Buchen ein Anteil an der GPP von
12 bis 21 %, der sich ebenfalls nicht von den entsprechenden Werten der 120-jdhrigen Buchen des
Gottinger Waldes (17 - 20 %) und 150-jdhrigen Bdume im Solling (14 - 16 %) unterscheidet.

Es zeigt sich also, dass der Anteil des Kohlenstoffgewinns, den die Buchen in die Holzatmung
investieren, bei Bestdnden sehr verschiedener Altersstufen kaum variiert und Unterschiede in der
Produktivitit, wie sie z. B. auch zwischen dem 30-jdhrigen Bestand in Frankreich und dem Bestand
im Solling bestehen, nicht auf eine hhere Holzatmung der Solling-Buchen zuriickzufiihren ist.

Um die Beziehung zwischen Holzatmung und GPP fiir diese falsche Zeitreihe zu untersuchen,
konnen fiir die Berechnung der GPP des Buchendickichts aus den Angaben von STICKAN et al.
(1994) folgende Annahmen gemacht werden:

1. Das Verhéltnis zwischen den Jahressummen der mitochondrialen Atmung der Blétter in den
Tagesstunden steht bei den Jungbuchen im gleichen Verhéltnis zur Nachtatmung wie bei
den Altbdumen am gleichen Standort (Faktor 2.7, GRIES 2004, in Vorb.)

2. Die Bestandesdichte des Dickichts betrdgt 4.8 Bdume pro Quadratmeter (die Angaben
verschiedener Untersuchungen reichen von 3 bis 6.6, STICKAN et al. 1994, GANSERT
1995).
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Bei der Auftragung der oberirdischen Holzatmung gegen die GPP verschieden alter
Buchenbestinde ergibt sich eine lineare Beziehung, die zeigt, dass die Substratversorgung fiir die
Holzatmung bedeutender ist als Standort, Bestandesstruktur und -alter (Abb. 46).

40 Abb. 46:Bezichung zwischen der jahrlichen
¢ 10years oberirdischen Holzatmung von vier
: ?goyiizjs %OSti'acrj:V') verschiedenen Buchenbestinden unterschied-
y . lichen Alters und der GPP. Fiir den 30-jéhrigen
Buchenbestand wurden alle Angaben, die fiir
das Jahr 1997 zu Rwoodae (CESCHIA 2001,
DAMESIN et al. 2002) und zur GPP
(GRANIER ef al. 2000) gemacht wurden,
gemittelt.
Rwood,ae = GPP x 0.208 — 4.3,
1* adj. = 0.95, P < 0.0001.
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5.54 Die Bedeutung der Rindenphotosynthese fiir die Kohlenstoffbilanz der
Buchenwalder

Obwohl eine Vielzahl von Untersuchungen fiir verschiedene Baumarten gezeigt haben, dass die
instantane respirative CO,-Abgabe von Asten und Stimmen durch die photosynthetische
Refixierung des CO; in der Rinde deutlich reduziert sein kann (Kap.5.1.3) und auch beachtliche
Anteile der tdglichen CO,-Abgabe refixiert werden konnen (Kap. 4.4.2.3), liegen bislang keine
Schitzungen des jahrlichen Anteils am Kohlenstoffumsatz ganzer Bdume oder Baumbesténde vor.
Fiir die modellierende Extrapolation sind, wie bei der Holzatmung selbst, detaillierte Kenntnisse
iiber die raum-zeitliche Variabilitdt der Rindenphotosynthese und ihre Abhéngigkeit von Klima-
faktoren, wie Licht und Temperatur, sowie der Einfluss endogener Faktoren, z. B. der Holzatmung
und Transmissivitdt der Rinde, erforderlich. Dariiber hinaus muss das Lichtklima an der Oberfldache
von Asten und Stimmen hinreichend genau beschrieben werden.

Die Bedeutung der Rindenphotosynthese fiir die Kohlenstoftbilanz ganzer Bdume oder Baum-
bestdnde ist weitgehend unklar. RYAN et al. (1997) vermuten aber, dass die im Vergleich zu drei
Koniferenarten hohe Effizienz, mit der Populus tremuloides den Kohlenstoffgewinn in der Bio-
masse festlegt, zumindest teilweise auf eine hohe Kapazitit ihrer Rindenphotosynthese zuriick-
zufiihren ist. CESCHIA (2001) sieht seine vergleichsweise hohen Werte fiir die Holzatmung darin
begriindet, dass bei seinen Messungen mit lichtundurchldssigen Kiivetten die CO,-Refixierung
durch die Rinde unterbunden wird.

DAMESIN (2003) fiihrt eine umfassende Untersuchung iiber den Zuwachs, die Atmung und die
Rindenphotosynthese diesjédhriger Buchenzweige durch. Von der innerhalb eines Jahres durch
Atmung gebildeten CO,-Menge dieser Aste werden 40 % durch Rindenphotosynthese refixiert.

Im Rahmen der vorliegenden Untersuchung wird die tdgliche Rindenphotosynthese aus der
Differenz zwischen der berechneten Tagessumme der Bruttoatmung und der gemessenen



5. Diskussion 155

Tagessumme der CO,-Abgabe berechnet und mit der tdglichen (24 h) Bruttoatmung ins Verhiltnis
gesetzt. Die Anteile, um die die CO,-Abgabe durch die Rindenphotosynthese und den Transport
von CO, mit dem Xylemsaft der Bruttoatmung abweichen, werden fiir jeden Standort und jedes
Kompartiment iiber alle Messungen des Winterhalbjahres und des Sommerhalbjahres gemittelt. In
der Annahme, dass diese Anteile fiir den jeweils betrachteten Zeitraum, den Standort und das
Kompartiment représentativ sind, kann die Jahressumme der Rindenphotosynthese (sowie des CO,-
Abtransportes) berechnet werden, indem in die Hochrechung nur der Anteil der tiglichen Brutto-
atmung eingeht, der nicht tiber die Oberflache abgegeben wird. In Tab. 23 sind die nach Methode
l¢ berechneten Jahressummen der Rindenphotosynthese (inkl. CO,-Abtransport) angegeben.
Entsprechend dieser Schitzung werden zwischen 3.9 und 9.8 % der jdhrlichen oberirdischen Holz-
atmung im Solling und im Goéttinger Wald durch die Rindenphotosynthese lokal und nach dem
CO,-Transport in den Bléttern refixiert. Erreichte die Rindenphotosynthese des Feinreisigs im
Mittel den hohen Anteil, den DAMESIN (2003) fiir die Jahrestriebe von Jungbuchen angibt,
wiirden in der Summe 13 bis 20 % des durch Holzatmung freigesetzten CO, refixiert (Tab. 23, in
Klammern). Diese als maximale Schitzung einzustufenden Werte iibersteigen die im Biomasse-
zuwachs der Aste und Grobwurzeln festgelegte Kohlenstoffmenge immerhin um das Doppelte.
Bezogen auf den jahrlichen Kohlenstoffgewinn der Altbuchen ist der Anteil von 2 bis 4 % aber von
relativ geringer Bedeutung fiir die Kohlenstoftbilanz des Bestandes.
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6 Zusammenfassung

Im Rahmen der vorliegenden Studie wurde die Atmung der ober- und unterirdischen verholzten
Sprossachsen von Altbuchen in einem Kalk- und einem Sauerhumusbuchenwald an den Standorten
Gottinger Wald und Solling untersucht. Ziel war die Bilanzierung der damit verbundenen
Kohlenstofffliisse. Dabei wurde der Frage nachgegangen, in welchem Zusammenhang die zeitliche
und rdumliche Variabilitit der Atmung mit der Variation endogener Prozesse und den Verldufen der
Witterung steht und wie diese Zusammenhédnge der extrapolierenden Modellierung zur Berechnung
der Holzatmung auf Bestandesebene dienen konnen.

Zur Messung der Atmungsaktivitit wurde die CO,-Abgabe der verholzten Organe mit einem
Infrarot-Gasanalysator im offenen System an einer Mehrkanal-Kiivetten-Messanlage erfasst. An
jedem Standort waren jeweils sechs Aste, Stimme und Grobwurzeln an einer Position und ein
weiterer Stamm an 6 Positionen in unterschiedlicher Hohe und Orientierung mit Messkiivetten
versehen, in denen zeitgleich mit der CO,-Abgabe die oberflichennahe Xylemtemperatur gemessen
wurde. In den Jahren 1997 und 1998 erfolgte etwa einmal monatlich an jedem der Kompartimente
die Aufzeichnung von 2 bis 14 Tagesginge von Atmung und Temperatur sowie die Messung des
Umfangzuwachses nahe den Kiivetten. Im Anschluss an den zweijdhrigen Zeitraum wurden die
untersuchten Sprossachsen auf ihren Gehalt an Stickstoff, 16slichem Protein und den TTC-Umsatz
der lebenden Zellen analysiert

Die Atmungsraten der Stimme lagen im Winterhalbjahr im Mittel bei 2 pmol C m™ s und stiegen
wihrend der Vegetationsperiode auf maximale Werte zwischen 7 und 11.5 pmol C m™ s an. Bei
den Asten und Grobwurzeln reichte die Spanne von 20 pmol C m™ s™ wihrend der Vegetationsruhe
bis 416 umol m™ s™' im Sommer.

Im Tagesgang verlief die CO,-Abgabe oft parallel zur Temperatur, jedoch konnten regelméfig auch
zeitverzogerte, ganz von der Temperatur unabhdngige oder sogar zur Temperatur gegenldufige
Tagesginge der Atmung beobachtet werden. Die wéhrend der Nacht gemessene Atmungsrate war
stets eng mit der Temperatur korreliert, wobei sich fiir die Stdmme geringere Temperatur-
koeffizienten (Qio = 1.9) ergaben als fiir die Aste (2.45) und Grobwurzeln (2.7). Dies konnte in
einem Modell allein mit dem Effekt der unterschiedlichen Wiarmekapazitdt auf den zirkadianen
Verlauf der Holztemperaturen erkldart werden. Die Entkopplung der CO,-Abgabe vom
Temperaturverlauf am Tage ist darauf zuriickzufiihren, dass an einer gegebenen Messstelle
zusétzlich zum lokal durch Atmung gebildeten CO, auch mit dem Xylemsaft antransportiertes CO,
austreten kann und Atmungs-CO, durch Rindenphotosynthese refixiert oder mit dem Xylemsaft
abtransportiert werden kann.

Dabei erreichte die Rindenphotosynthese maximale Raten von 10.2 pmol C m™ s™. Durch den An-
oder Abransport im Xylemsaft wurde bis zu 1 pmol CO, m™ s™ mehr oder weniger iiber die Rinde
abgegeben. Gegeniiber der vermutlich wahren lokalen Atmungsrate konnte die aktuelle CO»-
Abgabe liber die Oberfliche durch Rindenphotosynthese um mehr als 80 % vermindert sein und
30 % des CO, mit dem Xylemsaft an- oder abtransportiert werden. Uber das Winterhalbjahr
bilanziert lag der Anteil des durch Rindenphotosynthese refixierten CO, an der Bruttoatmung von
Stimmen und Asten im Mittel bei 2 bzw. 15 %. Wihrend der Vegetationsperiode wurden bei
Wurzeln im Mittel 1.5 % des abgegebenen CO, mit dem Xylemsaft antransportiert. Bei Stimmen
und Asten war die CO,-Abgabe bei einer Kombination der Prozesse Rindenphotosynthese und
CO,-Transport im Mittel um 3.2 bzw. 7 % reduziert.
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Der Anstieg der Atmungsraten wihrend der Vegetationsperiode um das 3- bis 18fache der im
Winterhalbjahr gemessenen Werte l4sst sich nicht allein mit der fiir die Tagesginge gefundenen
Temperaturabhéngigkeit der Atmung erkldren. Auf der Zeitskala des Jahresgangs waren die
Atmungsraten weniger eng mit der Temperatur korreliert und die Temperaturkoeffizienten lagen
mit Werten zwischen 2.4 bis 5.06 deutlich liber den Q;o-Werten der Temperaturantwortkurven der
Tagesginge. Die bei Stimmen und Asten ausgeprigten und bei den Grobwurzeln in Ansitzen
beobachteten Jahresgénge der temperaturnormierten Atmungsraten verdeutlichen die weit {iber den
direkten Temperatureinfluss hinausgehende Steigerung der Atmungskapazitit und/oder -Aktivitét
wihrend der Vegetationsperiode. Diese Steigerung steht vor allem im Zusammenhang mit einem
erhohten Energiebedarf fiir den Aufbau neuer Biomasse. Nach der ,mature tissue*-Methode
ergaben sich fiir Stamm- und Astholz mittlere Wachstumskoeffizienten von 0.23 bzw.
0.43 mol Cyeratmet pro mol Czywachs.

Die auf Grundlage der fiir das Winterhalbjahr gefundenen Temperaturbeziehungen berechnete,
volumenbezogene 10 °C-Erhaltungsatmung nimmt bei dem Vergleich der Messstellen aller
Kompartimente hyperbolisch mit zunehmendem Durchmesser der Sprossachsen ab. Stickstoft-
gehalte und TTC-Umsétze deuten darauf hin, dass dieser Riickgang auf eine abnehmende Konzen-
tration und Aktivitat lebender Zellen in den Parenchymen zuriickgeht.

Die oberflichenbezogenen Atmungsraten von Asten und Grobwurzeln unterscheiden sich nicht von
denen der Stimme. Der Vergleich der volumenbezogenen Atmungsraten innerhalb einzelner Kom-
partimente zeigt, dass die oberirdischen Sprossachsen in die drei Gruppen Stammholz, Aste der
Schattenkrone und Aste der Sonnenkrone unterschieden werden kdnnen, deren volumenbezogene
Erhaltungsatmung sich jeweils nicht mit dem Durchmesser dndert und bei Bezug auf die Oberfliche
linear ansteigt. Innerhalb dieser Gruppen steigt auch der absolute Biomassezuwachs mit dem
Durchmesser, der relative Biomassezuwachs jedoch nicht.

Zwischen den Gruppen nimmt der relative Durchmesserzwachs in der genannten Reihenfolge zu, so
dass die Variabilitit des Biomassezuwachses die Unterschiede der volumenbezogenen
Atmungsraten zwischen den verschiedenen Gruppen ebenso erkldrt, wie die fehlende
Durchmesserabhidngigkeit innerhalb der Gruppen.

Die bestandesflichenbezogenen C-Fliisse der Holzatmung wurden berechnet auf Basis:

- der saisonal variierenden Temperaturbeziehungen der gemessenen Atmungsraten von Stimmen,
Asten und Grobwurzeln, die ausschlieBlich an nichtliche Messwerte angepasst wurden,

- der Holzvorriate in 7 Durchmesserklassen, die aus einer Kombination forstlicher Standardver-
fahren zur Schétzung des Derbholzvolumens mit differenzierten Biomasseschdtzungen in fein
aufgelosten Durchmesserklassen auf der Grundlage vollstindiger Baumernten ermittelt wurden.
Die Vorrite von Feinreisig und Asten wurden zusitzlich anteilig zwei Kronenhdhenbereichen,
der Sonnen- und Schattenkrone, zugeordnet,

- einer nach Durchmesser und Kronenhohenbereich vorgenommenen Zuordnung der ermittelten
Atmungsraten von Feinreisig und Asten in Sonnen- und Schattenkrone, Stimmen und
Grobwurzeln auf die Vorrite der 7 Durchmesserklassen und des Grobwurzelvolumens.

- der kontinuierlich gemessenen Vertikalprofile von Luft- und Bodentemperaturen.

Der jédhrliche Kohlenstoffbedarf fiir die Holzatmung der Bestdnde in Solling und Gottinger Wald
lag 1997 bei 36.1 und 46.1 mol C m™ a™'. Davon entfielen auf Grobwurzeln, die nur 11 % Anteil am
Holzvolumen hatten, 30 bzw. 36 % und auf Reisholz, das nur 8.5 % des Holzvolumens ausmacht,
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40 bis 50%. Die standortlichen Unterschiede waren bei gleichen spezifischen Atmungsraten auf die
unterschiedlichen Holzvolumenvorréte der beiden Bestdnde zuriickzufiihren.

1998 lag die Holzatmung bei geringerer Substratversorgung aus der Blattphotosynthese und
geringerem Holzzuwachs um 30 % unter den Vorjahreswerten. Der Riickgang war bei Grobwurzeln
und Reisig stirker ausgepragt als beim Stammbholz.

Auf Bestandesebene war die Atmung der verholzten Sprossachsen ein- bis zweimal so hoch wie die
Blattatmung und zwei- bis vierfach hoher als die Feinwurzelatmung. Der Anteil der Holzatmung
am jdhrlichen Bruttokohlenstoffgewinn (GPP) der Blitter lag zwischen 21 und 28 %. Eine enge
Beziehung zwischen den standortlichen und interannuellen Variationen von GPP und Holzatmung
deutet darauf hin, dass der Kohlenstoftbedarf fiir die Holzatmung der Bestéinde nur kurzfristig von
der Temperatur, langfristig tiber die Substratversorgung und das Wachstum reguliert wird.



7. Summary 159

7 Summary

In this work the respiration of woody organs above and below ground in mature beech on one
calcareous and one acid location was investigated. The studied stands were located at Gottinger
Wald and at Solling, southern Lower Saxony.

The aim of the study was to investigate the net carbon flux and to search for interrelations between
temporal and spatial variations of respiration on one hand and endogenous processes and climate on
the other. These relations were further used for modelling respiration of woody organs at stand
level.

The respiratory activity was measured as CO,-efflux from woody organs with a multi-channel-
cuvette device. The superficial xylem temperature was recorded simultaneously. Perspex chambers
were installed on six branches, stems and coarse roots in each stand. On one additional stem in each
stand, chambers were installed at three stem heights and in two orientations at each height. Between
two and 14 daily courses of respiration and temperature as well as the circumference increments
close to each cuvette were recorded monthly in each compartment during 1997 and 1998.
Subsequent to the two-year measurement period the sampled tissues were harvested and analysed
for N, soluble proteins and the TTC-conversion capacity of living cells.

Respiration rates of stems were around 2 umol C m™ s™ during the winter, increasing to maximum
values between 7 and 11.5 umol C m™ s™' during the growing seasons. Branches and coarse roots
showed rates from 20 pmol C m™~ s™' in the winter to 416 pmol C m™ s in the summer. Daily
courses of CO,-flux usually paralleled those of temperature. However, delayed, seemingly inverted
or temperature independent CO,-flux curves occurred. Respiratory rates were generally closer
correlated with temperature during night than at day time. Furthermore, stems showed a lower mean
temperature coefficient (Q;o=1.9) than branches (Q;¢=2.45) and coarse roots (Q;o=2.7). A simple
mechanistic model explained the latter result as possibly due to the different thermal capacities
affecting the circadian rhythms of wood temperature.

Temperature-independent variation of CO, release during the day is probably caused by
simultaneous release of allochtonous CO, from, or difusion of local respiratory CO; into the xylem
sap as well as re-fixation of respiratory CO, by corticular photosynthesis.

Maximal corticular photosynthesis was 10.2 pmol m™ s™', and maximal CO, release and absorption
by xylem sap were both about 1 pmol m™ s”'. Compared to the presumed true respiration rate,
actual CO, release rates were reduced by corticular photosynthesis by up to 80 %, and by xylem
transport by up to 30 %. Total refixation of respiratory CO, by corticular photosynthesis during the
leafless period was estimated as 2 % of gross respiration in stems and 15 % in branches. About
1.5 % of the total CO, released by coarse roots over the vegetation period originated from the xylem
sap, not from local respiration. In stems and branches, the combined effect of corticular photo-
synthesis and xylem transport reduced total vegetation period CO2 release by 3.2 and 7 %,
respectively.

Respiration rates increased 3- to 18-fold during the vegetation period compared to winter values.
This increase can not solely be ascribed to warmer summer temperatures, based on short-term
temperature sensitivities exhibited in daily courses.

On an annual time scale, respiration rates were less closely correlated to tissue temperature than in
daily courses. Long term Qjo values of 2.4 to 5.06 exceeded the coefficients found for the
temperature response in daily courses. The annual course of the 10° C respiration rates, which was
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more pronounced for stems and branches than for coarse roots, clearly shows the increase of
respiratory capacity and activity during the growing period due to the higher energy requirements
for growing tissues. The mean growth coefficients according to the ,, mature tissue “~-method were
0.23 mol Ciegpired per mol Cgrowtn for wood of stems and 0.43 mol Cregpirea per mol Cgrowtn for
branches.

The volume-based 10 °C maintenance respiration calculated from the temperature dependence of
respiration observed during winter decreased hyperbolically with increasing sample diameter across
all compartments . The nitrogen concentrations and TTC-conversion data suggest, that this might be
a result of a decreasing fraction of live cell volume and activity in the parenchyma of larger organs.
The area-based respiration rate of branches and coarse roots was similar to that of stems.
Comparing respiration rates within and among compartments revealed that the above ground organs
could be differentiated into the following three groups: stem wood, shadow branches, and sun
branches. Within each of these groups volume-based respiration rate did not change with organ
diameter, but area-based rates linearly increased with diameter. Accordingly, within each of the
three groups the absolute biomass increment was correlated with diameter, but the relative
increment was not. Across the three groups, the relative diameter increment increased from stems to
shade branches and to sun branches.

In conclusion, this emphasizes the importance of relative biomass increment, as its variance across
the three groups explains the variance among their respiration rates, while its constancy within each
group explains the absence of a diameter dependence of volume-based respiration.

Stand level C-fluxes of woody tissue respiration were calculated based on:

- seasonally varying temperature relationships of stems, brances and coarse roots derived from
respiration rates and temperatures measured half-hourly during several-day courses at least once
a month. Confounding effects of xylem transport and corticular photosynthesis on respiratory
CO2 release were avoided by using only night time measurements.

- wood stores in seven diameter classes, that were determined using a combination of standard
forestry methods for determining coarse wood volume and relationships between stem diameter
and wood volume fractions in seven diameter classes that were derived from complete harvests
of 30 trees.

- Twigs and branches were additionally defined as sun- or shade canopy. Assigning parameters of
temperature-respiration relationships obtained from twigs, shade and sun branches, stems and
coarse roots to woody tissue in the seven diameter classes according to sample diameter and
canopy height

- continuously measured vertical profiles of air and soil temperatures

In 1997, annual carbon demand for woody tissue respiration at stand level was 36.1 mol C m™ a™ at
Solling and 46.1 mol C m™ a' at Géttinger Wald. 30 and 36 % of this was consumed by coarse
roots alone, which represent only 11 % of the total wood volume. Twigs and branches, which
represent 8.5 % of the total wood, consumed 40 to 50 %. Differences between stands could be
ascribed to differences in stocks of wood and not to different specific respiration rates.

The respiration of woody organs was 30 % lower in 1998 than in the year before. This might be a
result of the lower photosynthetic carbon supply and diameter increment. This inter-annual
difference was more pronounced in coarse roots and branches than in stems.
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At stand level, respiration of woody organs was equal to, or up to twice as high as leaf respiration,
and between two and four-fold higher than fine root respiration.

Total woody tissue respiration consumed 21 to 28 % of annual gross primary production (GPP). A
close correlation between the inter-site and interannual variations of GPP and annual total woody
tissue respiration suggests that the respiratory carbon demand is directly influenced by temperature
only in the short term, but is primarily regulated by carbon supply and growth on longer time scales.
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Anhang

Anhang

Daten

A-Tab.

1:

Vergleich der oberflichen- und volumenbezogenen 10 °C-

Atmungsraten der Punktmessungen mit den 10 °C-Erhaltungsatmungsraten der
Dauermessungen (Kap: 4.2.1, Abb. 20) (Mittelwerte = Standardabweichung)

Kompar- Oberflache Volumen
timent Messkampagne pmol m?s™ pmol m3s™
Dauermessung 0.23 = 0.09 1.90 + 0.65 10
Stimme 13.11.98 0.24 + 0.12 471 + 425 14
18.12.98 0.08 = 0.03 0.93 + 0.32 10
28.12.98 0.07 = 0.04 0.87 + 0.30 33
. Dauermessung 0.38 = 0.27 33.00 £ 16.97 6
Aste 13.11.98 0.12 + 0.06 429 + 148 9

A-Tab. 2: Vergleich der 10 °C Erhaltungsatmung aller kompartimente und Standorte bezogen auf
Oberfldche, Volumen, TTC-Umsatz, Stickstoff- und Proteingehalt. Angegeben ist der Mittelwert +
relative Standardabweichung.

::::: Oberflachen Volumen n [TTF-Umsatz n |[Stickstoff n |Protein n

Standort | Organ _|umol CO, m?s™ |umol CO,™* s  |umol CO, gTTF"'s”  |umol CO, mol N s™'|umol CO, gProt’ 5™
so Aste| 0,37£57% 6 27+54% 6| 0,066+ 34% 6| 0,22+52% 6 2,8 2
Stimme| 0,34+55% 8 2,9+ 52% 8| 0,034+64% 8| 0,052+53% 8 0,87 2
Grobwurzel 0,21+26% 6 33t74% 6| 0,11+94% 6| 0,18t40% 6 4,7 2
Go-Wald Aste| 0,38+70% 6 33t51% 6| 0,059+44% 6| 0,23+56% 6 6,5+ 65% 6
Staimme| 0,23£57% 8 1,8£54% 8| 0,011£59% 8| 0,031£52% 8| 0,82+55% 8
Grobwurzel 0,23+44% 6 29+ 74% 6| 0,21£72% 6| 0,17+44% 6 8,8+ 56% 5
Aste| 0.38% 64% 12| 30+ 54% 12| 0.063+ 39% 12| 0.22+ 54% 12 56t 75% 8
seooe .| stimme| 028+ 58% 16| 24% 57%16 0.022: 79% 16| 0.042+ 57% 16 0.83: 53% 10
Grobwurzell 0.22% 37% 12 31: 74%12 016+ 88% 12| 0.18: 42% 12| 7.6 63% 7
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Anhang

A-Tab. 3: Verteilungsfunktionen, Bestimmtheitsmal}, Irrtumswahrscheinlichkeit und Funktions-
Parameter fiir die Beschreibung der Beziehung zwischen rel. Volumen der Holzdurchmesserklassen
am Gesamtvolumen und dem BHD einer Buche (vgl. Abb. 30)

Name

Funktion

Logarithmische
Normal-

—0.5%

2
ln[ij
x0
b

verteilung x=y0+axe
1 1-c 1 el x—xo{c;l]%( ol
Weibull - . e o elye Jx=x0 fe=lyep  f 0 bl e
Verteilung y=ifjxsa b[ c j ,yO,y0+ax[ c j T +( ¢ ] ¢
Gaussche- _0,5(“60)2
Verteilung y=y0+axe b
Inverses —
Polynom y=y0+—
Exponentieller y=y0+a xe
Zerfall
Durchmesser- Parameter
Klasse Funktion r’ P a b c x0 YO0
DKI. 2 Logarithmische
402D >25cm Normalverteilung 0.99 0.0088 71.73 0.1835 37.31 5.072
DKI. 3 Weibull Verteilung
25>D > 15 cm 0.89 0.0001 58.12 1232 2112 22.38 5.281
DKI. 4 Weibull Verteilung o5 . 0001 7406 8270 2065 11.96 7.672
15=2D>7cm
DKI. 5 Gaussche
7>D>3cm Verteilung 0.96 <0.0001 75.83 2.334 5233 5.933
DKI. 6 Inverses
3>D>1cm  Polynom 0.73 <0.0001 90.59 0.3230
DKI. 7 Exponentieller
1>D Zerfall 0.74 <0.0001 8.9351 0.0951 1.3322
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a) Respiration rates plotted against air and xylem temperature at 5 different wood
depths in stem no. 4. Temperature curves were calculated for all data or
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Fig. 11:

Fig. 12:
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Fig. 14:

Fig. 15:

Fig. 16:

Fig. 17:

Respiration rates plotted against temperature and daily courses of measured and
calculated respiration rates of a) coarse root no. 4 and b) branch no. 4 (Gottinger

Wald). Three temperature response curves were calculated for each sample: for

all data with and without time lag (TL) and exclusively for the night time data.

These curves were further used for calculating respiration rates based on daily
temperature courses. Residuals were calculated as the difference between

calculated and measured respiration rates. The residualsof the night-time-based
respiration rates correspond to the CO,-transport by xylem sap in the coarse root

and to the combined effect of CO, transport and corticular photosynthesis in the
branch. Only four daily courses are shown for branch respiration, whereas the

functions are based on all eight daily courses recorded............ccceevvverireviienieenieennennen. 49
a) Temperature dependence of night time respiration rates and temperature

functions for measurement in light transparent (light grey) and covered (black)
cuvettes. r*-values within parentheses correspond to temperature functions of

complete 24-h-data (functions not shown). b) Daily courses of respiration in light
transparent (22.07.98) and covered cuvettes (27.07.98). The residues can be used

as an estimate of the bark photosynthesis and the CO,-transport rate. Xylem- and

air temperatures are shown additionally. The table shows the daily means or sums

of temperature, PAR and VPD, as well as the calculated daily sums of gross

respiration and the proportion of the residuals of Ryrytto. oovveeveerveeiieenieeieiniienieeiieene. 52
Two-year curves of mean respiration rate and xylem temperature of branches,

stems and coarse roots in the Solling and Goéttinger Wald. Each point corresponds
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Respiration rates plotted against xylem-temperature. Means + standard errors for

each of the six sites during each measurement period. The Arrhenius parameters

for the values of the temperature function of the two years, r* and the temperature
coefficient Qo (solid black line) are given additionally. Black symbols and

dashed line: 1997, gray symbols and dashed line: 1998, filled symbols:
November-April, open symbols: May-OCtODer. ........c..cccueerrieriieniieiiieiieeie e eieeieees 58
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point corresponds to mean =+ standard error of the temperature normalized
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Annual-curves of the Q10-values of woody tissue respiration. Each point
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Comparison of a) area- and b) volume-based 10 °C-maintenance respiration. Six
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Relationship between diameter of woody organs and area- (a) or volume-based
(b) 10 °C-maintenance respiration. Only significant functions are shown (P <
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Relationship between a) area- and b) volume-based 10 °C-maintenance
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extracted TTF per volume, as well as the nitrogen concentration. The regressions
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Radial distribution of the mean volume-based TTC-conversion and nitrogen
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Volume-based 10 °C maintenance respiration rate of one stem in the Solling and
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increment data for Gottinger Wald stem lost due to accident ?). North and south

sides were sampled at each height. ..........ccoeviiiiiiiiiiiiic e 78
Stem respiration varies more between tree individuals than between different

sampling points along one individual stem. Distribution of r2 values of all linear
relationships among 10 °C-respiration rates of different sampling points along
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6). Linear regressions between 10 °C-respiration rates were calculated for all
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data from the entire observation period. ...........ccccveeeiieeiiieeciee e e 78
10 °C maintenance respiration of the branches of both sites plotted (left) vs.

estimated canopy volume occupied by the leaf area the branch supports (in

classes from 1-3), or (center) vs. canopy level of leaf area supported by the

branch, or (right) by a combination of both............ccceeviieriiiiiiiiiicicccee e 79
Relationship between wood volume fraction (with bark) in different diameter

classes (DKI) and stem diameter at 1.3 m (dbh). Based on complete harvests of

30 trees for DKI 1-6 and 50 trees for DKI 7. Equations and parameters are given

in Tab. A3. Shaded bars: dbh distribution in the two stands. .........ccccocerveriincnieneenne. 80
Relationship between log coarse root biomass and stem diameter at 1.3 m of four

trees harvested at Solling in 1968 (HELLER & GOTTSCHE 1986). .......c.ccceevvvueunn.n 81
Distribution of stem diameters at 1.3 m (dbh) and tree heights as well as

relationship between tree height and dbh for the two stands, according to a survey

by the Niedersichsische Forstliche Versuchsanstalt, January 1996 at Solling,
September 1996 at GOttinger Wald..........ccooocvieiiiiiiiiieeieeeceee e 82
Relationship between annual diameter increment and stem diameter at 1.3 m

(dbh) for trees representative of the stem diameter distribution of each stand.

Diameter increments of 20 (1996) or 27 trees (1997/98) were measured using
high-resolution increment tapes (this study, and F. SCHIPKA, pers. comm.).............. 83
Volume stores of above ground wood in seven diameter classes, and volume

increment during the two study years. White areas of bars for Gottinger Wald

represent total wood volume of tree species other than beech...........cccocecvvveeiieennennee. 83
(Left) Temperature response functions of all 1997 respiration data sets, and of
maintenance respiration, for a branch, a stem and a coarse root. (Right) Annual

course of total and maintenance respiration calculated from these functions and
measured temperatures with an hourly time step. For deriving temperature

functions of maintenance respiration (Ry,), the four to five functions with the

lowest basal respiration rate and low to intermediate Qo values obtained in the
non-growing season were averaged. Lines and symobls: Total respiration; gray

line: Maintenance respiration; gray circles: measured rates. ..........cccceeeveveeveneeneennenne 85

Fig. 36 a and b: Comparison of the three methods used for measuring circumference

increment of branches. (b) A plot of growth coefficients (C respired/C in new

growth) vs. annual circumference increment clearly shows the resolution limit of

the methods. For samples with circumference increments smaller than 1 mm,
underestimation of circumference increments caused overestimation of growth
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Annual course of the cumulative circumference increment of three branches at
Gottinger Wald obtained with high resolution tape dendrometers, which were

installed at the beginning of June 1997. .........cccooiiiiiiiiiii e 89
Annual sums of respiration plotted against biomass increment in stems and

branches 1998. Regressions are based on data from both locations. Filled

symbols: Solling, open symbols: Gottinger Wald...........ccceeviiiiiiiiiiniiiiiiiiieieeee 89
Biennial courses of total, maintenance and growth respiration per unit ground

area of the two beech stands at Solling and at Géttinger Wald. Stacked areas

represent branch, stem and coarse root respiration, respectively. To demonstrate

the distribution of carbon fluxes between above- and belowground fractions,

coarse root respiration is plotted in downward y-direction below the x-axis. Daily
means of air and soil temperatures are shown in the center panel. ..........c..cccceevenienncn. 92
Relationship of 10 °C maintenance respiration and diameter of branches and

coarse roots; data from this study and from several authors. (X) rates calculated

for mean class diameters using the exponential function shown. (0) mean

respiration rates and diameters of branches and coarse roots sampled in this
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Biennial courses of growth respiration and growth rates of branches and stems at
Gottinger Wald and at Solling. Growth respiration was calculated as the

difference between total and maintenance respiration calculated from temperature
response functions shown in Fig. 35 with an hourly time step. Growth respiration

rates were then averaged over the intervals between circumference
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Graph supporting the view that most respiratory activity is concentrated in the

cortex and youngest xylem layers. (a) Open symbols: Diameter depencende of
measured volume-based respiration rates of all compartments. Filled symbols are
volume-based rates calculated from sample volumes and surface areas, assuming

that all compartments have surface-area-based respiration rates like those

measured for stems. (b) graph of rates calculated as in (a) versus measured rates...... 124
Diameter dependence of (a) surface area-based and (b) volume-based respiration

rates of branches in three different canopy heights.Values for surface area-based
respiration rates of branches with D < 2.5 cm (gray points) are from Gansert

(1995 and Damesin et al. (2002) and are referred to in connection with the
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Center and lower thirds: Rjgoca =0.024 x D - 0.011, rzadj. =0.79,P=0.20............... 130
Relationship between 10 °C maintenance respiration and relative growth rate of
branches and stems: (a) of 30 year-old beech (calculated based on data in
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Fig. 46: Relationship between annual aboveground woody tissue respiration and GPP of
four beech stands of different age. Rwood,ag and GPP shown for the 30 year-old
beech stand are averages of various values given for 1997 in CESCHIA 2001,
DAMESIN et al. 2002, and GRANIER et al. 2000, respectively........ccccveercveeenneennne.



Anhang IX

Index of tables

Tab.

Tab.

Tab.

Tab.
Tab.

Tab.

Tab.

Tab.

Tab.

Tab.

Tab.

Tab.

Tab.

Tab.

Tab.

1:

10:

11:

12:

13:

14:

15:
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rates of corticular photosynthesis and CO,-transport are calculated for 24 h

measurementsof n daily courses. Rates of photosynthesis and CO,-transport are

maximum values at single sampling POINES. ........cceecvieriieiiierieeiieie e 98
Tab. 16: Annual totals of Cfluxes per m* ground area calculated separately for different

fractions of woody organs. Deviations of fluxes from values in Tab. 12 that are

caused by corticular photosynthesis and CO,-transport are shown as percentages
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or on local respiratory CO; release if CO, efflux was reduced by CO, transport. ...... 106
Tab. 19: Corticular photosynthesis, sum of corticular photosynthesis and CO,-transport, or

COs-transport, relative to the daily totals of CO,-release by woody organs. .............. 108
Tab. 20: Comparison of daily sums of respiratory CO, release calculated with different

temperature response functions. Response functions were calculated from data

sets including either (1) only night time data measured between 20 and 6 hours,

thus excluding corticular photosynthesis and CO, xylem transport, or (2) all data,

with or without correction for an assumed time lag (TL), or (3) only day time data

measured between 6 and 20 hOUTS. ......cooeiiiiiiiiiiii e 110
Tab. 21: Compilation of literature data on volume-based respiration rates of various tree

species and compartments. Annual minimum and maximum values at ambient

temperature as well as the observed range of rates normalized to 10 °C were

obtained directly or after recalculation from the source data. ............c.cccevvevveriienennn. 112
Tab. 22: Comparison of annual sums of aboveground woody tissue respiration calculated

with different assumptions about the spatial variability of volume-based (1a-

¢, 3a, 3b) or surface area-based (1d, 3¢, 3d) respiration rates and about the

temporal variability of Q¢ values.

In detail, the following assumptions were made:

1 a) assignment of volume-based respiration rates to diameter classes according

to equation (12) but otherwise no diameter dependence was considered

1 b) for diameter-classes 4 - 7, diameter dependence of branch respiration rates

(Fig. 40) was considered according to equation (13).

1 ¢) volume-based branch respriation rates and volume stores for diameter classes

4 — 7 are differentiated between shadow and sun crown (see Fig. 43 b).

1 d) calculated using the surface area-based respiration rates considering diameter

dependence and spatial variation as shown in Figures 20 a) and 43 a)

2 Assignment of rates to diameter classes as in 1 a) but seasonal variation of
temperature coefficients was simplified by using a) the annual course of mean
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Qo for each compartment (Fig. 16), b) the annual mean of Q;o-values (numbers

in Fig. 16) and c¢) a constant Q;o = 2 for all compartments.
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classes according to a hyperbolic function (Fig. 42 a filled symbols),
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was calculated as a product of (b) volume-based respiration and the total above

ground wood volume, or (c and d) of surface area based respiration and the total

above ground wood surface area. For c), diameter dependence of surface area

based stem respiration (Fig. 20) was considered, whereas for d) it was not................ 144
Comparison of annual sums of above- and belowground woody tissue respiration

with total autotrophic stand respiration, with the amount of carbon fixed annually

in wood growth, with corticular photosynthesis, and with gross primary
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