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Zum winterlichen Gaswechsel
unbelaubter Sprossachsen

Oxf.: 161.2 : 161.32 : 161.16
Von Th. Keller und H. Beda-Puta

Eidg. Anstalt fiir das forstliche Versuchswesen, Birmensdorf

1. Einleitung

Immer wieder taucht die Frage auf, ob die Forstpflanzen auch im Win-
ter zur Stoffproduktion befihigt seien. Es betrifft dies vor allem immergriine
Arten (Nadelbdume). Das Thema ist in der Schweiz bereits 1929 von Gut
erstmals bearbeitet worden. In der Zwischenzeit haben sich zahlreiche Unter-
suchungen damit befasst (vgl. Kozlowski und Keller, 1966). Langfristige
Untersuchungen iiber den Gewichtsverlauf von Koniferensimlingen im Win-
ter an der norwegischen Kiiste (Golfstrom) liegen von Hagem (1947, 1962)
vor, und im (relativ milden) Winter von Nordkarolina (USA) mass Perry
(1971) an Pinus taeda-Sémlingen eine Gewichtszunahme um 68 /o in der
Periode vom 20. Dezember bis 25. Mirz.

Das in der Rinde vorhandene Chlorophyll soll sogar unbelaubte Sprosse
befahigen, im Winter photosynthetisch aktiv zu sein. Schaedle und Foote
(1971) zitieren Arbeiten, wonach die Photosynthese der Rinde gar die Aspe
befdhigen soll, an klimatisch ungiinstigen Standorten auszuharren, und nach
diesen Autoren soll die Rinden-Photosynthese vor allem im Friihjahr und
Herbst einen signifikanten Beitrag zum Kohlehydratstoffwechsel der Aspe
leisten. Perry (1971) stellte an unbelaubten Sdmlingen von Liquidambar
styraciflua sogar eine 42prozentige Gewichtszunahme im Zeitraum vom
20. Dezember bis 1. April fest.

Aufgrund unserer Untersuchungen an Nadelbaumarten (Keller, 1965,
1970) war zu bezweifeln, dass die klimatischen Verhiltnisse des schweize-
rischen Mittellandes eine derartige Stoffproduktion erlauben wiirden. Da je-
doch keinerlei Untersuchungsergebnisse fiir winterkahle Arten aus klima-
tisch gleichartigen Verhiltnissen vorlagen, entschlossen wir uns zur vorlie-
genden Arbeit. Insbesondere galt es, allfdllige Stoffgewinne durch Photo-
synthese in Beziehung zu setzen zur Atmung von Spross und Wurzelwerk.
Ausserdem sollte der winterliche Wasserverlust (Rindentranspiration) ver-
folgt werden, der zur Vertrocknung der Triebe fiihren kann. Diese Rinden-
transpiration war mit der Transpiration immergriiner Koniferen zu ver-
gleichen.
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2. Material und Methodik

Im November 1971 wurden die Versuchspflanzen im Verschulgarten
ausgehoben. Nachdem das Wurzelwerk sauber gewaschen worden war, wur-
den die Pflanzen in mit reinem Quarzsand gefiillte PVC-Topfe (Wurzel-

kiivetten; vgl. Keller, 1968) vertopft. Es wurden folgende Pflanzen ver-
wendet:

20 3jahrige (1/2) Sudetenldarchen (die Endtriebe mussten um etwa 25 cm ge-
kiirzt werden),

40 1jahrige Aspenpfropflinge (je 2 Pflanzen/Topf), auf etwa 80 cm Lange
gekiirzt,

80 1jahrige Sédmlinge der amerikanischen Esche (Fraxinus americana) (je
4 Pflanzen/Topf).

Tabelle 1
Spross Jahrestriebe Sprossachse Rinde
(Trockengewicht) (Trocken- (Trocken-

Art gewicht) gewicht)

Liinge 0) g g ohne Rinde g

cm cm 1970 1971 g

Lirche 67,4 - 18,7 10,6 - -
Aspe 81,3 0,69 — 37,6 232 144
Esche 31,6 0,11 — 4,9 2,6 9.4

Tabelle 1 enthdlt charakteristische Durchschnittszahlen der Versuchs-
pflanzen (nach Versuchsabschluss ermittelt).

Fiir die vergleichenden Transpirationsmessungen wurden verwendet:
10 3jahrige Sudetenlédrchen (1/2), etwa 75 cm hoch,
10 8jdhrige Arven (2/6), etwa 25 cm hoch,
10 5jdhrige Bergfohren (2/3), etwa 17 cm hoch.

Die Pflanzen waren wihrend der Versuchsperiode (Dezember 1971 bis
Ende Mirz 1972) in einem offenen, ungeheizten Glashaus untergebracht
(Schutz vor Niederschldgen). Sie wurden am Vorabend vor einer Messung
jeweils ins Labor verbracht, so dass sie vor der Gaswechselmessung minde-
stens 16 h bei 4+ 16 °C (£ 2 °C) gestanden hatten. Dies gewihrleistete eini-
germassen einheitliche Ausgangsbedingungen (unabhangig von den Aussen-
temperaturen). Da die Aussentemperaturen — 8 °C nicht unterschritten,
diirfte diese Verweilzeit in der Wiarme geniigen, um die Rindenzellen zu
aktivieren. Perry (1971) vermochte an Laubbaumzweigen, welche Nacht-
temperaturen von —7 °C ausgesetzt gewesen waren, schon nach wenigen
Stunden im Labor aktive Photosynthese zu messen. Nach Schwarz (1971)
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benotigen Koniferen etwas langere Aktivierungszeiten (je nach Temperatur-
minimum).

Jeweils Mitte Dezember, Januar, Februar und Mirz wurden von den
Versuchspflanzen Wurzelatmung, Sprossatmung und «Nettoassimilation» so-
wie Transpiration bei 10 und 40 kLux (~ 0,1 bzw. 0,4 cal - cm2 - min -1)
gemessen. Die vergleichenden Transpirationsmessungen an Immergriinen
(Dunkelheit und 40 kLux) wurden am 29.2./1.3. durchgefiihrt. Bei der
Mirzmessung begannen die Lédrchen bereits zu treiben (2 bis 3 mm lange
Nadeln), wogegen Aspe und Esche dusserlich noch im Ruhezustand ver-
harrten.

Die Gaswechselmessung erfolgte mit URAS-Gasanalysatoren nach der
frither beschriebenen Methodik (Keller, 1966, 1968). Die Hohe der Spross-
kiivetten (Plastiksack mit 0,05 mm Wandstdarke) wurde der Pflanzengrosse
angepasst und schwankte zwischen 50 und 100 cm. Dementsprechend wurde
der Luftdurchsatz zwischen 3 und 4 I/min variiert. Die Wurzelkiivetten wur-
den mit befeuchteter Luft (6 I/min) durchgespiilt, bis die CO2-Konzentration
im Messbereich lag. Die Messung der Wurzelatmung erfolgte bei einem
Luftdurchsatz von 2 bis 4 I/min und bei Temperaturen von 14,5 bis 17 °C
(je nach Messdatum). Die Lufttemperatur in den Sprosskiivetten betrug bei
Dunkelheit 18 bis 21,5 °C, bei 40 kLux 22 bis 29 °C (Extremwerte aller
Messdaten). Als Lichtquelle diente eine Osram-Xenon-Hochdrucklampe
(6000 Watt). Samtliche Transpirationswerte bei 40 kLux wurden auf ein
Dampfdruckséttigungsdefizit (DDSD) von 20 mm Hg bezogen (Keller, 1968).
Die Chlorophyllbestimmung erfolgte in 80 /¢ Aceton nach Ziegler und Egle
(1965).

3. Resultate

3.1 COz-Gaswechsel des Sprosses

In Tabelle 2 sind die ermittelten Werte zusammengestellt, und zwar
handelte es sich durchweg um CO2-Abgabe. Die Atmung iiberwog stets, das
heisst, der Kompensationspunkt (Assimilation = Atmung) wurde niemals
iiberschritten, sondern nur von der Esche im Januar bei 10 kLux erreicht.
Mit A (0/40) wird die Assimilationsleistung berechnet, unter der Annahme,
die Lichtatmung entspreche der Dunkelatmung. Es kam jedoch in keinem
Fall zu einer Netto-Assimilation, also zu einem CO2:-Gewinn.

Zu diesen Ergebnissen ist zu bemerken, dass sie unter giinstigeren
Temperaturbedingungen erzielt wurden als jeweils im Freiland herrschten.
Im Freiland wiren die Resultate somit vermutlich eher noch ungiinstiger
(beziiglich COs-Bilanz) ausgefallen. Allerdings ist zuzugeben, dass bei er-
hohten Temperaturen auch die Atmung zunimmt (etwa Verdoppelung mit
Temperaturzunahme um 10 °C). Immerhin ist zu bemerken, dass Perry
(1971) unter dhnlichen Bedingungen (25 °C; 0,12 cal - cm-2 - min-!) dennoch
Nettoassimilation von Borken zu messen vermochte.
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Tabelle 2. CO:-Gaswechsel (COz-Abgabe) der Sprosse im Winter
(mg CO: - h-! pro Pflanze)

Dezember Januar Februar Mairz
Art Lichtstdirke
mg-ht s mg-h' % mg-h' 0y mg-hlt 9
Larche 0 kLux 5,65 100 6:15 100 3,30 100 11,00 100
10 1,45 26 1,35 22 2,45 74 6,10 56
40 0,90 16 1,25 20 0,45 14 6,10 56
A (0/40) 4,75 84 4,90 80 2,85 86 4,90 44
Aspe 0 6,65 100 5,85 100 - 7,60 100
10 4,15 63 3,90 67 — 525 69
40 2,15 32 1,65 28 — 3,45 45
A (0/40) 4,50 68 4,20 72 — 4,15 55
Esche 0 — 305 100 3,00 100 335 100
10 — 0,00 0 0,55 18 0,75 22
40 — 0,10 3 0,40 13 0,35 10
A (0/40) — 2,95 97 2,60 87 3,00 90

Abbildung 1. Einfluss der Lichtintensitat auf die relative Atmung unbelaubter Spross-
achsen im Winter. (Die Signaturen fiir Larix und Populus sind verwechselt worden.)
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In Abbildung 1 wird fiir drei Wintermonate die durchschnittliche COz-
Abgabe im Licht in Prozenten der Dunkelatmung ausgedriickt (Lérche: De-
zember bis Februar, da der Mairzwert bereits durch das Austreiben der
Knospen beeinflusst war; Aspe: Dezember, Januar, Marz, weil die Februar-
messung ausfiel; Esche: Januar bis Mirz, weil die Dezembermessung ausge-
fallen war). Die Differenz zur Dunkelatmung gibt einen groben Anhalts-
punkt, wieviel CO:z im Licht reassimiliert wurde (wodurch der Stoffverlust
vermindert wurde). Aus Abbildung 1 geht hervor, dass die Aspe von den
drei untersuchten Arten die geringste Fahigkeit aufwies, die COz2-Abgabe zu
drosseln. Auch im Bereich relativ schwachen Lichtes (10 kLux), mit noch
geringer Erwdarmung (1 bis 4 °C) gegeniiber Dunkelheit, sank die Atmung
bei der Aspe nur um einen Drittel, bei der Larche dagegen um 60 °/y und
bei der amerikanischen Esche gar um mehr als 4/5. Diese Unterschiede kon-
nen iibrigens nicht auf unterschiedliche Chlorophyllgehalte der Rinde zu-
riickgefiihrt werden, denn die Aspe besass mit 1,24 mg/g Rinde mit Abstand
am meisten Chlorophyll (Esche: 0,74 mg/g Rinde; Lérche: 0,49 mg/g Rinde
+ Holz). Die Ursache konnte dagegen anatomisch-histologisch bedingt sein,
da ein Korkgewebe mit relativ geringer Lichtdurchldssigkeit iiber dem
chlorophyllhaltigen Parenchym liegt. Ubrigens fanden Schaedle und Foote
(1971), dass auch bei der amerikanischen Aspe die Rindenatmung die Assi-
milation im Bereich 10 bis 35 °C und 0 bis 3000 ftc (~ 0 bis 30 kLux) stets
wesentlich {iibertraf. Der Liarche seien Resultate von Ludlow und Jarvis
(1971) gegeniibergestellt. Diese Autoren stellten an entnadelten Sitkafichten-
samlingen im Oktober fest, dass die Atmung bis in den Bereich mittleren
Lichtes (150 W - m-2) iiberwog.

Der starke Anstieg der Larchenatmung im Mairz (Tabelle 2) diirfte auf
den Knospenaustrieb zuriickzufiihren sein. An anderen Nadelbaumarten war
festgestellt worden, dass im Zeitpunkt des Knospenaustriebs voriibergehend
eine starke Atmungssteigerung auftritt (Neuwirth, 1959; Keller, 1966).

Die relativ geringe Atmungsintensitdt pro g Rinde bei der Aspe (0,44 mg
- h-1 gegeniiber 1,39 mg - h-! bei der Esche), ldsst sich damit erkldren, dass
die Aspenrinde durch schweres, aber physiologisch inaktives Gewebe be-
schwert ist. So fanden sich gut ausgebildete Sklereiden vor*.

Im Gegensatz zu den winterkahlen Arten vermochten die immergriinen
Arten Arve und Bergfohre bei der Vergleichsmessung Anfang Mirz
(40 kLux, ~ 0,4 cal - cm'2 - min-1) beachtliche CO2-Mengen zu assimilieren:
Liarche — 0,14 mg COz - g1 - ht
Arve + 1,77 mg CO: - g1 - ht|

. auf Nadelgewicht bezogen.
Bergfohre + 1,50 mg CO; - g1 - ht I

* Wir danken Herrn Dr. F. Schweingruber fiir die mikroskopischen Praparate.
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Die hohere Assimilationsleistung der Arve hédngt moglicherweise mit
ihrem hoheren (im Vergleich zur Bergfohre) Chlorophyllgehalt der Nadeln
Zusammen:

Arve 2,40 mg Chlorophyll - g1 (Trockensubstanz)
Bergfohre 2,21 mg Chlorophyll - g-1 (Trockensubstanz)

Die Koniferennadeln besassen somit pro g Trockensubstanz gerade etwa
doppelt soviel Chlorophyll wie Aspenrinde, etwa dreimal soviel wie Eschen-
rinde und etwa 4- bis 5mal soviel wie Larchentriebe.

3.2 Wurzelatmung

Aus Tabelle 3 geht hervor, dass sich die drei Arten in ihrer Wurzel-
atmung wesentlich unterschieden. Bei Larche (und Aspe) fiel die Wurzel-
atmung vom Dezember zum Februar stark ab und nahm dann wieder etwas
zu. Die Zunahme diirfte mit der Neubildung von Wurzelspitzen kurz vor
dem Austreiben zusammenhidngen. Demgegeniiber blieb die Wurzelatmung
der Esche ziemlich konstant, treibt diese Art doch im Vergleich zu den
beiden anderen Arten recht spét aus.

Tabelle 3. Wurzelatmung (mg COz) pro Pflanze im Dunkeln (Stundendurchschnitt)

Art Dezember Januar Februar Mirz
Liarche 9,05 8,15 5,05 6,45
Aspe 16,15 15,50 — 12,45
Esche - 2,05 1,80 1,85

Bei der Esche war die Wurzelatmung durchweg etwas geringer als die
Sprossatmung (Tabelle 2), im Gegensatz zur Aspe mit etwa doppelter Wur-
zelatmung (im Vergleich zur Sprossatmung). Auch bei der Lérche iibertraf
die Wurzelatmung die Sprossatmung, ausgenommen im Mirz, dem Zeit-
punkt des Knospenaustriebs.

Soll die Rindenassimilation zu einem Stoffgewinn fiihren, wie er von
Perry (1971) festgestellt wurde, so muss sie einen tiichtigen Uberschuss iiber
die eigene Atmung erarbeiten. Es ist ja zu beriicksichtigen, dass die Wurzel-
atmung tags und nachts Reservestoffe verbraucht. Allerdings ist zuzugeben,
dass die Wurzelatmung durch die relativ hohe Bodentemperatur (14,5 bis
17 °C) stimuliert wurde.

3.3 Transpiration

In Tabelle 4 sind die Transpirationswerte pro g Trockensubstanz bei
40 kLux zusammengestellt. Daraus geht hervor, dass die Esche relativ trans-
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pirationsfreudig war, wogegen die Aspe eine sehr geringe Transpiration auf-
wies. Dies diirfte mit der Rindenanatomie und einer gutausgebildeten Wachs-
schicht zusammenhéngen. Die Lidrche verhielt sich intermedidr, bis mit dem
Knospenaustrieb die Transpiration sprunghaft anstieg.

Tabelle 4. Transpiration bei 40 kLux (mg H=0 - g - h-1), DDSD 20 mm Hg

Art Januar Februar Vergleichs- Miirz h
messung
Lirche 4,0 4,6 — 10,1 89
Aspe 1,8 2,8 — 2,7 230
Esche 6,3 8,2 — 15,1 56
Lirche - — 6,0 - - 96
Arve — - 101,0 — 55
Bergfohre — — 135,0 — 4,0

Die Vergleichsmessung zeigt, dass die immergriinen Arten erwartungs-
gemaiss ein Vielfaches der winterkahlen Arten transpirieren. Die Kolonne h
von Tabelle 4 gibt an, wie viele Stunden die Transpiration mit der gemesse-
nen Intensitdt aufrechterhalten werden konnte, bis der gesamte im Spross
(Holz, Rinde und Nadeln) vorhandene Wasservorrat vollig erschopft wire.
Diese theoretische Zahl zeigt den Unterschied zwischen Immergriinen und
unbelaubten Sprossen sehr drastisch.

4. Zusammenfassung und Schlussfolgerungen

1. Vertopfte Larchen, Aspen und amerikanische Eschen wurden im win-
terkahlen Zustand (Dezember bis Mirz) wiederholt im Labor auf ihren Gas-
wechsel (Assimilation, Transpiration, Wurzel- und Sprossatmung) unter-
sucht und Ende Februar mit vertopften Arven und Bergféhren verglichen.
Zwischen den Messungen waren die Pflanzen in einem offenen Gewachshaus
Freilandtemperaturen ausgesetzt.

2. Zu keinem Messzeitpunkt konnte weder in Stark- noch in Schwach-
licht eine Nettoassimilation der winterkahlen Pflanzen gemessen werden
(Tabelle 2). Nur bei der Esche wurde der Kompensationspunkt (Assimilation
= Atmung) beinahe erreicht, das heisst bei 40 kLux sank die Sprossatmung
auf etwa 10 9/p der Dunkelatmung (bei Léarche auf etwa 15 9/y, bei Aspe auf
etwa 35 9/o) (Abbildung 1).

3. Bei Liarche und Aspe ist die Wurzelatmung grosser als die Spross-
atmung, bei Esche etwas kleiner, so dass die CO2-Bilanz mit einem weiteren
Negativposten belastet wird.
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4. Aufgrund dieser Resultate ist nicht anzunehmen, dass unter den
klimatischen Bedingungen des schweizerischen Mittellandes diese winter-
kahlen Baumarten (im Gegensatz zu Immergriinen) an giinstigen Tagen
wihrend der Vegetationsruhe eine positive COz-Bilanz erreichen konnen.

Ein Gewichtszuwachs wiahrend der unbelaubten Zeit liegt vollends ausser
Betracht.

5. Die Transpirationsverluste der winterkahlen Arten sind ebenfalls sehr

bescheiden, ganz besonders im Vergleich zu immergriinen Koniferen (Ta-
belle 4).

Abschliessend danken wir allen, die uns bei dieser Arbeit unterstiitzt

haben, insbesondere Herrn S. Marjanovic, fiir die Betreuung der Gaswechsel-
messungen.

Résumé

L’échange gazeux hivernal des pousses nues

L’échange gazeux (assimilation, transpiration, respiration des racines et des
pousses) de mélézes, de trembles et de frénes américains en pots a I’état hivernal
nu (décembre—mars) a été mesuré en laboratoire a plusieurs reprises et, a fin
février, comparé avec celui d’aroles et de pins de montagne. Entre les mesurages,
les plantes se trouvaient en serre froide ouverte aux températures extérieures.

A aucun moment, au cours de ces mesurages, une assimilation nette des
plantes nues n’a pu étre enregistrée, soit sous un fort éclairage, soit sous une
lumiere faible (tabl. 2). Seul le fréne atteignit presque le point de compensation
(assimilation = respiration), c’est-a-dire que sous 40 k-lux la respiration des
pousses baissa jusqu’a prés de 109/, de la respiration nocturne (méléze environ
15 9/y, tremble environ 35 9/y) (fig. 1).

La respiration des racines du méléze et du tremble est plus forte que celle
des pousses, chez le fréne légérement moindre; par conséquent, le bilan COz: est
grevé d’un poste négatif de plus.

En raison de ces résultats, il n’est pas probable que dans les conditions clima-
tiques du plateau suisse, ces espéces dénudées en hiver (au contraire des plantes
a feuilles persistantes) puissent atteindre par temps favorable un bilan CO:2 positif
pendant la période de repos hivernal. Une augmentation de poids alors que les
plantes sont dénudées est tout a fait hors de considération.

Les pertes d’eau, par transpiration, des especes dépouillées de feuilles en
hiver sont également trés modestes, tout particulierement en comparaison des
coniféres a verdure persistante. Traduction: S. Kobert
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