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Ein Diagramm der Stoffproduktion im Buchenwald
Von Carl Mar: Méller, D. Miiller und Jorgen Nielsen

Abteilung fiir Forstwissenschaft, Kgl. Veteriniir- und Landwirtschaftliche Hochschule,
Kopenhagen, und Pflanzenphysiologisches Laboratorium der Universitit, Kopenhagen

Eingegangen am 22. Juli 1954

Die Stoffproduktion (Nettoproduktion) der lebenden Organismen
ist gleich der Bruttoproduktion minus Stoffverlust. Diese Gleichung
kann fiir die Stoffproduktion der Biume wie folgt formuliert werden:

Jihrlicher Zuwachs (Stoffproduktion) gleich Bruttoproduktion
minus (Verlust an Wurzeln, Zweigen, Blittern und Friichten plus Ver-
lust durch Atmung in Wurzeln, Stimmen, Zweigen und Bléittern).

Diese Gleichung wurde zuerst von Boysen Jensen im Jahre
1910 (Boysen Jensen, 1932) aufgestellt. Um die einzelnen GroBen
in dieser Stoffproduktionsgleichung anschaulich darzustellen, hat
Méller (1946) Stoffproduktionsdiagramme fiir verschiedene Baum-
arten gezeichnet. Diese sind selbstverstéindlich mit Fehlern behaftet, da
die verschiedenen GroBen nicht mit der gleichen Genauigkeit bestimmt
werden kénnen. In den Jahren 1947—1949 haben wir einige GroBen in
der Stoffproduktionsgleichung fiir die Buche, Fagus silvatica L. — mit
einem Areal von 85 000 ha die wichtigste Holzart in Dédnemark —, ge-
nauer analysiert (M61ler, Miiller und Nielsen, 1954 a und b,
und Miiller, 1954 a).

Diese Analysen sind in Buchenwildern durchgefiihrt worden, wel-
che in der Mitte von Seeland (55° 31" N, 11° 46’ E) liegen. Die vier unter-
suchten Bestinde waren aus gleichaltrigen Buchen (Fagus silvatica ) von
8, 25, 46 und 85 Jahren zusammengesetzt, und ihre Bonitit war nach
Moller (Boniteringstabeller usw., 1933) 2,0, 1,3, 1,5 und 2,0.

Die in der Stoffproduktionsgleichung eingehenden Gréfen sind fiir
jeden dieser Bestinde berechnet, alle pro Hektare und auf die danische
Bonitiit 2,0 bezogen worden. Die diesbeziiglichen Zahlen sind in Ta-
bellen 1 und 3 zusammengestellt. Tabelle 1 enthilt die Holzmassen-
faktoren fiir didnischen Buchenwald, Bonitit 2,0. Die Zahlen in Ta-
belle 3 sind fiir das Stoffproduktionsdiagramm der Buche (Abbildung 1)
zugrunde gelegt worden *.

! Eine allgemeine Schilderung der déinischen Wilder mit ausfiihrlichen Angaben
{iber dinische Forstliteratur ist von Sabroe (1947) gegeben worden.
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: Tabelle 1
Die Holzmassefaktoren fiir diinischen Buchenwald, Bonitiit 2,0 nach Méller (1933).
Stadium zwischen den Durchforstungen. Alle Zahlen pro Hektare

Durchmesser Grundfliche
Al Hoh 5 s Anzahl e Totalmas
in J aiif:en inonl3 m l,i?ynu;nI!-Iuhe der éltz;mme deriit;:gme mi:f; mf;‘qse
25 8,2 7,6 3800 17,7 107
46 16,2 17,6 960 23,2 226
85 25,9 36,1 260 26,9 401

Die Bestinde, die fiur die Beschaffung der Zahlen in Tabelle 3
analysiert wurden, sind in der Abhandlung M61ler, Miiller und
Nielsen, 1954 a, beschrieben. Nur der Bestand von achtjihrigen
Buchen ist nicht darin erwéhnt, und deshalb folgen ein paar Zeilen an
dieser Stelle. :

Der achtjihrige Buchenbestand war ein dichtslehender Aufwuchs unter 120jihri-
gen Uberhiilteren, ungefihr 100 bis 120 m? per Hektare, in Enemirket Skov (550 31’ N,
110 36" E), Soré 2. Skovdistrikt, in der Mitte von Seeland. Die Hohe des Aufwuchses
war 170 cm und die Anzahl der Stimme 510 000 pro Hektare; das Gewicht von Stim-
men und Zweigen betrug 31,6-t Frischgewicht (16,75 t Trockengewicht) pro Hektare:
die Blitter hatten ein Trockengewicht von 2.1 t pro Hektare. Der Verlust an Trocken-
substanz durch die Atmung in Stimmen und Zweigen war im Juli bei 16,10 gleich
0,627 t pro Hektare. Hieraus folgt, daBl der jihrliche Verlust an Trockensubstanz durch
die Atmung in Stimmen und Zweigen 2,27 t pro Hektare oder 13,5 %0 betriigt.

Wurzelmasse, Wurzelverlust und Wurzelatmung. Die Zahlen fiir
diese drei GréBen in Tabellen 2 und 3 beruhen leider auf einer recht
vagen Annahme. Die Wurzelmasse ist zu 2096 der oberirdischen Total-
masse (Stamm -+ Zweige, aber ohne Blitter) angesetzt. Der Stoffverlust
bei der Wurzelatmung ist zur gleichen jahrlichen prozentualen GroBe
angenommen wie bei der Respiration in Stammen und Zweigen '. Beide
Zahlen sind eher zu klein. Endlich ist der Jahrliche Wurzelverlust zu
0,8 %/ der Trockensubstanzmasse der Wurzeln der 46jihrigen Buchen
berechnet, eine GroBe, die dem prozentualen Trockensubstanzverlust

'Eidmann (1943) hat sehr hohe Werte fiir die Atmung von Baumwurzeln
gefunden. Allerdings hat er nur ein- bis vierjihrige Pflanzen untersucht, von Fagus
z.B. nur zweijiihrige. Darnach weisen die Wurzeln von zweijihrigen Buchen eine
durchschnittliche Veratmung von 30 mg CO, (bezogen auf 20°C und 1 g Trocken-
substanz) in 24 Stunden auf. Bei Umrechnung nach der Methode, die bei der Berech-
nung von Trockengewichtsverlusten in Stimmen und Zweigen zur Anwendung kam,
wiirde diese Veratmung in den Wurzeln einem jahrlichen Verlust von 1,27 kg pro
1,00 kg Wurzeltrockensubstanz entsprechen. Diese Respiration ist zirka zehnmal
groBer als diejenige, welche wir fiir Zweige unter 1 cm Durchmesser gefunden haben,
wobei zu beachten ist, daB solche jungen Zweige schon eine bedeutende Respirations-
intensitit besitzen. Aber Eidmanns Zahlen gelten, wie schon erwihnt, fiir das
Waurzelsystem von ganz jungen Pflanzen, welche sehr viele diinne Wurzeln besitzen.
Auch die dicksten Exemplare sind nur einige Millimeter dick und damit viel diinner
als die- dinnsten Zweige. Die groBe Respirationsintensitiit des jungen Wurzelsystems
ist darum verstindlich. '
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der oberirdischen Masse (Stamm + Zweige, ohne Blitter) gleich ist.
Die groBen Wurzeln sind sozusagen «der Stamm der Wurzeln». Da-
durch erhalten wir die Zahlen in Tabelle 2. Diese Zahlen beruhen somit
alle auf einer Schitzung und erscheinen in Tabelle 3 wieder.

Tabelle 2
Geschitzte Zahlen fiir die Wurzelmasse, den Wurzelverlust und den Trockensubstanz-
verlust durch die Wurzelatmung der Buche (Fagus silvatica), Bonitit 2,0.
Alle Zahlen proc Hektare

a b c d
Wurzelmasse Verl Verlust an Jihrlicher pro-
eriust, 2n Trockensubstanz zentualer
Trockensubstanz
t pro Jahr durch |Trockensubstanz-
pro Jahr durch I h
m3 Trocken- el ashist Atmung der verlust dure
stoff Wurzeln Atmung
8jihrige Buchen 6,0 3.4 0,1 0,5 13,5
25jihrige Buchen 21,4 12,2 0,2 0,7 5,8
46jihrige Buchen 45,2 25,8 0,2 0,9 3.5
85jiihrige Buchen 80,2 45,6 0.2 0,9 2,0

Der jdhrliche Verlust an Zweigen in Tabelle 3 ist zu 0,5 bis 1,0t
Trockensubstanz angesetzt. In den Untersuchungen iiber den Verlust an
Zweigen wurde gefunden, daB 45- bis 51 jahrige Buchen jahrlich 1,0t
oder 0,8 %o der oberirdischen Masse, Blatter ausgenommen, an Zweigen
verlieren. Diese Zahl ist giiltig fiir Buchen, dénische Bonitét 1,2 Mol-
ler, Miiller und Nielsen, 1954 b). Wir behaupten nicht, da8
diese Zahl sowohl fiir jiingere als auch fiir dltere Bestinde Gultigkeit
hat. Statt mit einem Verlust von 0,8%0 der oberirdischen Masse zu rech-
nen, haben wir vorgezogen, den Zweigverlust zu 1,0 t Trockensubstanz
pro Jahr fiir 25- bis 85jihrige Buchen zu setzen.

Verlust an Blittern. In Ubereinstimmung mit M éller (1946)
rechnen wir damit, daB 1 ha Buchenwald in Dénemark durchschnittlich
2.7 t Blitter (Trockengewicht) oder 6,8 t Blatter (Frischgewicht) tragen.
Die Buchenblitter enthalten durchschnittlich 49,0 g Trockensubstanz
pro 1 m? Blattfliche (einseitig gemessen) oder 39,7 %v.

Der Trockensubstanzverlust durch die Atmung. Wihrend in der
vorhergehenden Darstellung der jihrliche geschitzte Trockengewichts-
verlust bei der Atmung der Wurzeln erortert wurde, folgen jetzt einige
Angaben iiber die Berechnung des jihrlichen T rockensubstanzverlustes
bei der Atmung in Stimmen, Asten und Blittern.

Die Atmung der Stimme und Aste ist von M dller, Miillerund
Nielsen (1954 q) untersucht worden. Sie fanden, daf der Trocken-
substanzverlust pro Hektare jihrlich folgendes betragt: bei 25jidhrigen
Buchen 5,8°% der Trockensubstanz in Stimmen und Zweigen oder
3,5 t/ha; bei 46jihrigen Buchen 3,5 %o der Trockensubstanz in Stimmen

489



und Zweigen oder 4,5 t/ha und bei 85jihrigen Buchen 2 % der Trocken-
substanz in Stimmen und Zweigen oder 4,6 t/ha.

Tabelle 3
Die einzelnen GroBen in der Stoffproduktionsgleichung fiir ‘den déinischen Buchen-
wald, Bonitit 2,0. Alle Zahlen sind Tonnen Trockenstoff pro Hektare pro Jahr.
Eine t Trockenstoff in Wurzel, Stamm oder Zweigen = 1,75 m3. g entsteht durch
Addition der Zahlen von Kolonnen a bis /

a b c d e i g
Verlust durch Atmung :
Verlust | Verlust | Verlust = Zuwachs Zuwachs | Brutto-
an an an Stéam- unter der iiber der pro-
Wurzeln |Zweigen |Blittern [ygry 1 me; Blittern Erde Erde duktion
Zweigen
Buchen
8jahrige | 0,1 0,5 2,1 0,5 2,3 3,6 0,8 4,0 13,9
25jibrige| 0,2 | 1,0 | 27 | o7 3,5 4,6 1,6 8,0 | 223
46jahrige | 0,2 1,0 2,7 0,9 4,5 4,6 1,6 8,0 23,5
85jahrige | 0,2 1,0 2,7 0,9 4,6 4,6 2 0.2 21,4

Die Atmung der Blitter ist nach den Untersuchungen von Miiller
(1954 a) wie folgt: 1 kg Frischgewicht Buchenblitter (397 g Trocken-
substanz) haben bei der Atmung in der Zeit von der Laubentfaltung bis
zum Laubwurf, d. h. vom 11. Mai bis 21. Oktober, einen Verlust von
683 g Trockensubstanz. Daraus errechnet sich der Trockensubstanzver-
lust von 2,7 (resp. 2,1) t Blatttrockensubstanz zu 4,6 (resp. 3,6) t pro ha.

Das Stoffproduktionsdiagramm fiir Buchen (Figur 1) zeigt folgen-
des: Die oberste kriftig ausgezogene Kurve gibt die Bruttoproduktion
an. Sie erreicht ihren Hohepunkt bei Buchen im Alter von 40 bis 60 Jah-
ren mit 23,5t Trockenstoff pro ha und Jahr. Das Areal zwischen der
obersten und mittleren Kurve (beide kriftig gezeichnet) ist ein Ausdruck
fiir den Stoffverlust, verursacht durch die Atmung und durch den Ab-
wurf der Blitter. Man kann sagen, daB die mittlere kriftig gezeichnete
Kurve die Nettoproduktion der Blitter zeigt. Diese betrigt jiahrlich in
t Trockensubstanz pro ha: 8,2 fiir 8jéhrige, 15,0 fiir 25jihrige, 16,2 fiir
46jiahrige und 14,1 fiir 85jiihrige Buchen (Bonitit 2,0). Die Blitter geben
also pro ha 8,2 bis 16,2 t Trockensubstanz an die Biume ab. Von dieser
Nettoproduktion der Blitter gehen ungefihr 40 % (wenig zunehmend
mit dem Alter) teils bei der Atmung in Wurzeln, Stimmen und Zweigen,
teils durch Wurzel- und Zweigverlust verloren.

Die unterste stark ausgezogene Kurve zeigt den forstlichen Zu-
wachs, sowohl den iiber der Erdoberfliche als auch den unter der Erd-
oberfliche. Es wurde dabei mit einem Zuwachs an Wurzeltrocken-
substanz von 20 %o der Zunahme in der oberirdischen Masse gerechnet.
Der Zuwachs in m?® wurde von M é1ler (1933) entnommen, und die
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30
Tonnen Trockenstoff pro ha pro Jahr

257 :
201 Verlust durch Atmung in Bldttern . |
Blattveriust
151 '
Verlust durch Atmung in Wurzeln, ==
Stimmen und Asten
u Ast -
10 Y Werzelvarios

\ |

Forstl. Zuwachs iber und unter der
Bodenoberflache

0 e 30 . %0 B0 - 80 - F0 N de 96
Alter in Jahren :

: Figur 1
Stoffproduktionsdiagramm der Buche, Fagus silvatica L. Die Zahlen beziehen
sich auf den dinischen Buchenwald, Bonitiat 2,0, vgl Tabelle 3. Ordinate:
t Trockenstoff pro Hektare pro Jahr. Abszisse: Alter in Jahren. Die oberste dick
gezogene Kurve zeigt die Bruttoproduktion. Die mittlere dick gezogene Kurve
zeigt die Nettoproduktion der Blitter. Das Areal zwischen der obersten und
mittleren dick gezogenen Kurve zeigt den Stoffverlust durch die Atmung der
Bliitter und Abwurf der Blitter. Die unterste dick gezogene Kurve zeigt den
forstlichen Zuwachs iiber und unter der Erdoberfliche

Umrechnung in Trockengewicht geschah unter der Annahme, daff 1 m?®
Wurzeln, Stamm und Zweige gleich 0,567 t Trockensubstanz ist.

Von der Bruttoproduktion bleibt als Zuwachs iiber und unter der
Erde nur folgendes zuriick: bei 8jahrigen Buchen 34 %, bei 25jahrigen

Tabelle 4 :
Die einzelnen GroBen in der Stoffproduktionsgleichung fiir den dénischen Buchen-
wald, Bonitit 2,0, in Prozent der Bruttoproduktion ;

a b ¢ d e f
Verlust durch Atmung
in
Verlust | Verlust | Verlust % Zuwachs | Zuwachs
an an an Stim- unter der | iiber der
Wurzeln |Zweigen |Blittern |ywyrzeln mer‘i Bliittern Erde Erde
un
Zweigen

8jiahrige Buchen 0.4 3,6 15,1 3,0 16,5 25,6 5,8 28,8
25jiahrige Buchen 0,9 4,5 121 f 3.1 15,7 20,6 7,2 359
46jihrige Buchen 0,8 4,3 11,5 3,8 19,2 19.6 6,8 34,0
85jihrige Buchen 0,9 4,6 12,6 4,2 2155 21,5 5,6 29.0
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4390, bei 46jihrigen 41 %0 und bei 85jdhrigen Buchen 35%,. Der Rest
der Bruttoproduktion, also ungefdhr 60 %, geht bei der Atmung in
Wurzeln, Stimmen, Zweigen und Blittern wie auch durch Verlust an
Waurzeln und Zweigen verloren.

Diskussion

Mehr als 50 %, der fiir den Stammzuwachs verwendeten Photo-
synthate werden in den Blittern der Kurziriebe gebildet (Miiller,
1954 b). Die Ursache der groBen Bruttoproduktion des Buchenwaldes
ist teils das groBe Blattareal des Waldes, teils die fiinf Monate lange
Arbeitszeit der Blitter. Dagegen ist die Photosynthese bei Buchenblit-
tern pro Arealeinheit je Stunde klein. Es liegen hieriiber Versuche von .
Boysen Jensen (1929 und 1932, S.44) vor, der eine maximale
reelle Photosynthese bei den ausgeprigtesten Lichtblittern der Buche
von 3,5 bis 4,0 mg CO, pro 50 cm? Blattfliche (einseitig gemessen) pro
Stunde bei 20° und 0,228 mm CO.-Druck fand. Der entsprechende Wert
fiir ausgeprigteste Schattenblitter betrug 1,2 mg CO,. Die Werte sind
wahrscheinlich etwas zu niedrig, besonders die fiir Lichtblitter. P ol -
ster (1950) fand eine reelle Photosynthese von 4,9 mg CO, (héchste
Tagesleistung) resp. 3,6 mg CO, (mittlere Tagesleistung) pro 50 cm?
Blattfliche, einseitig gemessen, pro Stunde, bei achtjihrigen freistehen-
den Buchen. '

Das Stoffproduktionsdiagramm zeigt deutlich, daB die Abnahme
der Stoffproduktion in #lteren Bestinden teils ihre Ursache in der Ab-
nahme der Bruttoproduktion, teils in einer geringen Zunahme des Stoff-
verlustes hat. Man sieht, daB die jéhrlichen Stoffverluste in 25 bis 85
Jahre alten Bestinden ansteigen, und zwar mit 12,7 t Trockensubstanz
pro ha fiir 25jahrige Buchen, mit 13,9 t/ha fiir 46jahrige und mit 14,0 t/ha
fiir 85jdhrige Buchen.

Ursache fiir die Abnahme des Zuwachses sind die beiden Faktoren:
zunehmender Stoffverlust und geringere Bruttoproduktion. Die Ab-
nahme der Bruttoproduktion ist auf die verminderte Photosynthese
zuriickzufiihren, welche in #lteren Bestinden durch eine stindig ungiin-
stiger werdende Wasserbilanz bedingt wird. Es ist bekannt, daB eine
giinstige Wasserbilanz eine Voraussetzung fiir eine maximale Photo-
synthese ist. Im Gegensatz dazu ist es wenig wahrscheinlich, daB es
Mangel an Stickstoff oder Aschenbestandteilen ist, welcher die Stoff-
produktion in #lteren Bestinden herabsetzt, weil die Blitter einen Teil
der mineralischen Stoffe von den Blittern des Vorjahres erben. AuBer-
dem sind Stimme und Zweige arm an Stickstoff und Aschenbestand-
teilen, wodurch der Verbrauch an mineralischen Stoffen aus der Erde
fiir éltere Badume herabgesetzt wird.
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Das Stoffproduktionsdiagramm, das M dller (1946) dargestellt
hat, ist an mehreren Stellen reproduziert, u.a. bei Baker (1950),
Polster (1950) und Walter (1951). Wir hoffen, da8 das Dia-
gramm, wie wir es jetzt wiedergeben, das iltere ersetzen wird.

Zusammenfassung

Das Stoffproduktionsdiagramm fiir die Buche (Fagus silvatica L.)
ist untersucht worden durch eine erneute Analyse des Trockensubstanz-
verlustes durch Zweigverlust und durch Atmung in Stamm, Zweigen
und Blittern. Auf dieser Grundlage wurde ein Diagramm der Trocken-
substanzproduktion der Buche, dinische Bonitit 2,0, gezeichnet. Die
Bruttoproduktion erreicht mit 23,5t Trockensubstanz pro ha jahrlich
ihren Hohepunkt bei 40- bis 60jéhrigen Buchen.

Die Nettoproduktion der Blitter ist Bruttoproduktion minus (Blatt-
verlust plus Trockensubstanzverlust bei ‘der Atmung der Blitter). Die
Nettoproduktion der Blitter erreicht mit 16,2t Trockenstoff pro ha
jahrlich ihren Hohepunkt bei 40- bis 60jihrigen Buchen.

Von der Bruttoproduktion gehen, rund gerechnet, 60 °/o durch die
Atmung in Wurzeln, Stamm, Zweigen und Blattern und durch Verlust
von Wurzeln, Zweigen und Blattern verloren. Der Rest der Bruttopro-
duktion ist Zuwachs in Wurzeln, Stamm und Zweigen. '

Die Abnahme der Stoffproduktion in alteren Bestéinden hat ihre
Ursache teils in der Abnahme der Bruttoproduktion, teils in einer gerin-
gen Zunahme des Stoffverlustes.
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