2.4 Die optimale stomatiire Leitfihigkeit

Nachdem in Abschnitt 2.2 und 2.3 Gleichungen fiir die Bestimmung der Transpiration
Tr und der Nettoassimilation Ain Abhéngigkeit von der stomataren Leitfahigkeit u§©2 und

den treibenden Wettervariablen w hergeleitet und verifiziert wurden, soll nun mit Hilfe des
Optimierugskonzepts der Minimierung des Tageswasserverbrauchs bei vorgegebener Ta-

gesassimilation, das in 2.1 entwickelt wurde, der optimale Verlauf von u§92 berechnet
werden. Wie in 2.2 diskutiert, setzt sich der Widerstand gegeniiber dem Wasserdampf bzw.

CO,-Austausch zwischen dem Interzellularraum und der Umgebung des Blattes, 1/ug02,
aus dem stomatiren Widerstand, 1/u§C2, und einem windgeschwindigkeitsabhingigen
Grenzschichtwiderstand, 1/ufoz, zusammen. Der Ubersichtlichkeit halber wird in diesem
Abschnitt die Gesamtleitfahigkeit u§ 2 optimiert. Bei bekannter Windgeschwindigkeit v
ist ein Riickrechnen auf den optimalen ug,OZ-Wcrt leicht moglich. Fiir die Rechnungen des

nachsten Abschnitts wird als Wertebereich fiir die zu optimierende Leitfahigkeit = 0
angenommen.

2.4.1 Die optimale Stomasteuerung bei vernachliissigbarer Temperatur-
abhiingigkeit der Assimilation

Als erstes soll uS©2 fiir solche Falle optimiert werden, in denen der EinfluB der

Blattemperatur auf die Assimilationsrate vernachlassigbar ist (siehe 2.3.4). Wenn weiterhin
der Kiihlungseffekt der Transpiration klein gegeniiber den Energiefllissen des Strahlungs-
austauschs und der Konvektion ist (Naherung 2.2.2. C), gelten folgende Formeln:

ﬂ(u§01,1> = ugoz.g(’_*’); gw) = 1,59 - (p[eB(_,_v)]_ by - P(9A)) (2.53)

co
_ug 2 py (Ipyp) (2.54)
Cco )
ug 2+6-p1 (IPAR)

und A(u‘fo2 ) g) =¥

Die partiellen Ableitungen nach ugoz lauten:

aTr
(8(¢)
aug 2

= g(w) (2.55)
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dA P% (Ipagr) (2.56)

—
co, =Y co 2
g (ug 2+ 9 'PI(IPAR))

und

Einsetzen von Gleichung (2.55) und (2.56) in Gleichung (2.6) und auflésen nach ugoz fuhrt
schlieBlich auf:

(2.57)

opt -
Uog W) =

2(w) 5

0 sonst

pl(ImR)-( x-*—'g-a) fir gw) < -

Man erkennt, daB die optimale stomatére Leitfahigkeit mit p, ansteigt und mit zunehmen-
den Wasserdampfdichtedefiziten abnimmt. Dieses Ergebnis quantifiziert die intuitive
Annahme tiber einen moglichst sparsamen Wasserverbrauch bei vorgegebener Gesamtas-
similation. Zu einem dhnlichen Resultat gelangen auch Hari et al. (1987) in ihrer Unter-
suchung zur optimalen stomatéren Steuerung fiir trage Stomata, obwohl sie von einem noch
weiter vereinfachten Ansatz fiir die Nettoassimilation in Abhéngigkeit von der CO,-Innen-
konzentration der Form F, ~ C, ausgehen.

Eine analytische Bestimmung des optimalen stomatiren Widerstandes ist ebenfalls

noch mdglich, wenn man die Transpirationskiihlung in der linearen Naherung fiir p(6)
beriicksichtigt, was, wie in Abschnitt 2.2.3 gezeigt wurde, den Effekt hinreichend genau
beschreibt:

€0, ; (2.58)
Tr(ug% W) = . 1 {p(8) +5-= [~y - p(B,)
g L co a
1+1,59-s-(—1-ug 2
€0
- : co 8
1+1,59-5-=-45%

mit: s = (ég) ;
- )

A
a =2'kc'\/‘_)+8'83'0'ei
und ¢=<D—2-eB-0-6:.

Die Ableitung dieser genaueren Transpirationsformel nach uS2 liefert:
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aTr g(w] (2.59)

=

CO. 2
aut%
s (l+1,59-s-£-u§02)
a

Setzt man nun Gleichung (2.56) und Gleichung (2.59) in Gleichung (2.6) ein, ergibt sich
folgendender Ausdruck fiir die optimale Stomasteuerung;:

’ ‘0 .60
PI(IPAR)'( )»-:;@- ) (2.60)
filr g(w) < )"—6X
opt
Upg (W) = L "
1I‘Pl(IPAR)'1,59-s-a-( xi@)
0 sonst

Bis auf den Nenner erhalt man eine identische Form fiir wie in Gleichung (2.56). Ist der
zweite Summand im Nenner klein gegentiber 1, geht Gleichung (2.60) in Gleichung (2.56)
iiber. Dies geschieht, wie zu erwarten, fiir die Vernachlassigung der Transpirationskiihlung,
alsoL— 0.

Um die Gro8e der Korrektur gegeniiber der optimalen Steuerung unter Vernachlassi-
gung des Transpirationskiihlungseffekts abzuschétzen, kann man Gleichung (2.60) fiir den
Fall ungleich O folgendermaBen umschreiben:

opt
opt ok () 1)

umx(ﬁ) =
1-1,59-508,)- - ("3‘1'(' (w)+0-p, (Ip,m))

L
a(eA )

Folgende kleine Tabelle zeigt den Bereich der Werte, die s - L/ot annimmt:

0alv 0,5 m/s 1,5m/s 2,5 m/s
5°C 10,1 6,2 4,9
15°C 31,2 19,2 15,2
25°C 51,6 32,0 25,4
35°C 71,3 44,5 35,4

Wiéhlt man fiir die Wetterparameter v = 1,5 m/s und 85 = 25°C und schatzt & und den
Maximalwert der Leitfahigkeit formel u%/ jeweils mit 4 m s™! ab, kann man die Korrektur
in Gleichung (2.61) gegeniiber Gleichung (2.56) in Abhingigkeit von der Phasenlage von
p; gegeniiber u2% bestimmen. Fiir %% — 0 und p; — 0 (z.B. friih morgens) fiihren beide
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Modelle zu gleichen Ergebnissen; ist dagegen p; = 1 (z.B. starke Mittagsdepression), erhalt
man bei Beriicksichtigung der Transpirationskiihlung einen um 25% gréBeren Wert. Die
groBte Korrektur von +70% ergibt sich, wenn maximale Leitfahigkeit und Lichsattigung
gleichzeitig auftreten (z.B. mittagliches Leitfahigkeitsmaximum). Diese Betrachtungen
kennzeichnen den moglichen Maximaleffekt, wobei man zusétzlich in Betracht ziehen
muB, daB nur die Unterschiede in der Korrektur wéhrend des Tageslaufs von Bedeutung
sind, da die absolute Erhohung des Resultats durch Veranderung des Parameters A ausge-
glichen wird (nach Gleichung (2.7))

SchiieBlich bleibt zu untersuchen, wie es sich auf die optimale Steuerung auswirkt,
wenn sich die Diffusionswiderstéande gegeniiber Wasserdampf und CO, nicht nur durch

einen Faktor unterscheiden, sondern zusétzlich durch den Summanden 1/u$%2, der den
Widerstand zwischen Interzellularraum und dem Ort der Assimilation beschreibt. Hierzu
benétigt man die Ableitung von Gleichung (2.42) nach ugoz:

2
dA Pi (Upag) (2.62)
= A-B-
310 2
(4 co CO2
ug t+ 6-11 +—3—CO -P1 UpsR)
u 2

Z

Verwendet man anstatt Gleichung (2.56) den obigen Ausdruck erhalt man mit den Glei-
chungen (2.55) und (2.6) folgende Formel:

21 Up) . x-———*’ﬁ -8| fiir gw) = Aoy (@83)
O g(w) 0
opt (_) — <]."';"pl (IPAR)

Uoky o

0 sonst

8

Es zeigt sich, daB im Falle von Lichtséttigung kein Unterschied in der funktionalen
Abhéngigkeit von w gegeniiber Gleichung (2.56) besteht. Bei kleineren Lichtleistungen
erhdlt man allerdings gegeniiber der vorher linearen Abhéngigkeit von p; nun einen
Michaelis-Menten-formigen Anstieg.

2.4.2 Die optimale Stomasteuerung bei temperaturabhiingiger
Assimilation

Im Falle der Vernachléssigung der Transpirationskiihlung (Néherung 2.2.2 C) bleibt die
Auswertung von Gleichung (2.6) auch bei Beriicksichtigung der Blattemperaturabhangig-
keit der Assimilation leicht mdglich, da in diesem Fall 8g = Og(w) gilt, also keine
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zusitzliche u-Abhangigkeit in der Assimilationsformel auftritt. Die im vorangegangenen
Abschnitt hergeleiteten Gleichungen (2.56) und (2.63) kénnen also bis auf die Ersetzung

von p;(Ipar) durch p(Ipar, ) ibernommen werden und man erhélt:

: Y0 Ay 84

0 sonst

opt =
ug (W =

—6) fiir g(w) < }—51 (2.85)

P Upsp»6p) ( k-l;—b-

o
bzw: ulg, (w) = 11+Z'P(IPAR’OB)

L0 sonst

Geht man bei (2.60) genauso vor, ist die Bestimmung der Blattemperatur nicht ganz
konsistent, da fiir die Berechnung der Transpiration der Kiihlungseffekt beriicksichtigt
wird, wahrend fiir die Bestimmung der Assimilation vom ungekiihlten Blatt ausgegangen
wird. Diese Naherung beschreibt bei vorhandenem Einfluf der Blattemperatur auf die
Assimilation die Situation allerdings besser als die vollige Vernachlassigung dieses Effek-
tes. Man erhilt:

-0
p(IPAR’eB)'( l‘g_(,_v)“—ﬁ) (2.66)
uopt(!g)=< Y furg@‘ B
ok l—p(IPAR,eB)'l,59'S'§'( A.‘Y(—-_)—)
s\
0 sonst

Fiir die konsistente Behandlung der Blattemperatur im Sinne von 8 = 8g(u, w) sowohl
fiir die Transpiration, als auch fiir die Assimilation ist die Situation komplizierter, da sich
dann die u-Abhangigkeit der Assimilation verdndert (es gilt A = A(u, Ipag, Og[u, w]) ).

Leider ist fiir diesen Fall, der alle Riickkopplungen im Rahmen der durchgefiihrten
Betrachtung beriicksichtigt, die Angabe einer geschlossenen Formel fiir die optimale
stomatire Leitfahigkeit, uS©2 (w), nicht mehr méglich. Die folgenden Schritte fithren auf
eine numerisch zu l6sende algebraische Gleichung.

Fiir die partielle Ableitung nach ugoz erhalt man nun anstatt Gleichung (2.56) den
Ausdruck:
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2 (dp 2.67
C co 2 -
0 pi(Ipsr) 'P%[BB(E’ ugoz)] + ("g 2\) | ( duCOZ) @
oA g

co, =V "PrUpaR)* 2

g
co co

mit (siehe Gleichung (2.48) und (2.27)):

dpz 8p2 dBB apz -L- g-a (2.68)
co, = T ) 2
dug 1 Mg dug * g (a +1,59-5-L- ugoz)

Fiir aT'/augoz erhilt man wieder das Ergebnis aus Gleichung (2.59). Nach Einsetzen der
Ausdriicke (2.59) und (2.67) in die allgemeine Losung der Optimieriungsaufgabe (2.6)
erhilt man eine algebraische Gleichung fiir uecxoz, deren Wurzeln mit einem einfachen

Intervallschachtelungsverfahren (siehe z.B. Stummel und Hainer, 1971) bestimmt werden
konnen.

24.3 Qualitatives Verhalten der optimalen stomatiiren Leitfahigkeit

Bevor die hergeleiteten Gleichungen fiir die stomatére Leitfahigkeit mit unterschiedli-
chen Messungen verglichen werden, sollen die qualitativen Eigenschaften des optimalen
Tagesgangs von u®P unter Verwendung glatter Verlaufe der treibenden Variablen betrachtet
werden. Dies erlaubt die komplexeren Eigenschaften der optimalen Steuerung zu untersu-
chen, die bei komplizierten Wetterverlaufen oft durch einfache Reaktionsmuster, wie etwa
das SchlieBen der Stomata bei durch voriiberziehende Wolken bedingten Lichteinbriichen,
iiberdeckt werden.

Die wesentlichen Charakteristika des Verlaufs der optimalen stomatéaren Leitfahigkeit
lassen sich schon an Gleichung (2.56), die unter Vernachlassigung der Transpirationskiih-
lung und des Effektes der Blattemperatur auf die Assimilation gewonnen wurde, verdeut-
lichen. Als erstes sollen hierzu Annahmen iiber den Verlauf von Ips p(t) und g(w(t)) wahrend
des Lichttages gemacht werden. Die Inspektion einer Vielzahl von Tagesgéngen dieser
GroBen zeigt, daB an wolkenfreien Tagen Ip,p(t) und g(w(t)) etwa gleichphasig mit einem
Maximum um die Mittagszeit verlaufen. Das Maximum von g liegt iiblicherwcise etwas
spater, da die Temperatur, diec im wesentlichen g bestimmt, dem Licht leicht nachhinkt (um
0 - 2h).

Als erstes sollen die Bedingungen fiir das Auftreten eines relativen Minimums der
stomatdren Leitfahigkeit um die Mittagszeit herum, die sogenannte Mittagsdepression,
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diskutiert werden. Die leichte Phasenverschiebung zwischen Ipagr(t) und g(w(t)) wird
hierzu zunachst auBer acht gelassen. Man erwartet zu Beginn des Tages ein Ansteigen von
uZ¥ mit Ipsr, dem jedoch das Abfallen des Wertes des Klammerausdrucks mit steigendem
g entgegenwirkt. Um festzustellen, ob Gleichung (2.56) die in Messungen beobachtete Ein-
und Zweigipfligkeit des Verlaufs der stomatéren Leitfahigkeit (Schulze et al., 1972b) zu
beschreiben vermag, soll daB Mittagsextremum (t = t,) von uZ¥ untersucht werden. Dessen
Existenz folgt aus der Annahme des simultanen Verschwindens der ersten Ableitung von
Ipar(t) und g(t) zur Zeit t;,, wie aus der ersten Ableitung von ug% nach der Zeit zu ersehen

duzll,{‘= apq .dipAR. 1 Y'ﬁ—ﬁ _1 m - 1 dg (2.69)
L gw) 2 Vg 4

Da beide Summanden auf der rechten Seite von Gleichung (2.69) die ersten Ableitungen
der treibenden Variablen als Faktoren enthalten, verschwindet der ganze Ausdruck fiirt =
tn. Handelt es sich nun bei diesem Extremum um ein relatives Maximum, liegt ein
eingipfliger Verlauf der stomatéren Leitfahigkeit vor. Im Falle eines relativen Minimums
beschreibt Gleichung (2.56) einen zweigipfligen Tagesgang. Durch Untersuchung der
zweiten Ableitung nach der Zeit von (2.56) zum Zeitpunkt t = t, erhdlt man folgende
Bedingung fiir einen eingipfligen Verlauf (keine Mittagsdepression):

ist:

, (2.70)
opy/alpsp gty -5\ 1 _dgd
i & g(tm) 11 - > 2 :

pl (o )\,-‘Y dZIPAR/dtz -

Zunéachst sieht man, daB der Klammerausdruck auf der linken Seite fiir die Falle, in denen
die Losung des Variationsproblems nicht abgeschnitten wird, also fiir g+ 8 <A -y (siehe
Gleichung (2.56)), immer positiv bleibt. Dies gilt damit fiir die ganze linke Seite. Ist
g 0 s\ ynicht erfiillt, wird u%% = 0 gesetzt und es handelt sich damit automatisch um
einen zweigipfligen Verlauf. Auch die rechte Seite ist wegen der Annahme, daB sowohl bei
Ipar(}) als auch bei g(t) ein relatives Maximum vorliegt, positiv.

Daraus folgt, daB bei vollstandiger mittéglicher Lichtsattigung, d. h. dp,/dlpyz =0, und
nichtverschwindender Knimmung von g(t), d. h. g(t) = const, kein eingipfliger Verlauf der
optimalen Stomasteuerung zu erwarten ist. Fiir dp;/dlpy g > 0 sind eingipflige Verlaufe bei
grofen A-Werten, also groBen vorgegebenen Tagesassimilationen, zu erwarten, da hier-

durch der Klammerausdruck auf der linken Seite vergroBert wird. Ebenso wird nur die linke
Seite von Beziehung (2.70) vergréBert, wenn hohe Absolutwerte des Wasserdampfdichte-
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defizits vorliegen. Die rechte Seite gibt das Verhéltnis der Kriimmungen von g und Ipag
zur Mittagszeit an. Bei geringen Kriimmungen des g-Verlaufs bei relativ spitzen Ipyg-Ver-
laufen wird mit einem eingipfligen Tagesverlauf der optimalen stomatéren Leitfahigkeit
zu rechnen sein.

Um nun im Falle eines iibersichtlichen Tagesverlaufs von Ipy i und g im Sinne der oben
gemachten Annahmen die Bedingung (2.70) auch quantitativ auswerten zu konnen, sollen
folgende naherungsweisen Beschreibungen verwendet werden:

Y T @)
Iar(®) = 73 [€e-12°-L7] _

wobei I, die maximale Lichtleistung zur Mittagszeit und L die halbe Lichttageslange
beschreibt, und

Ag 2.72
g(t)=F-[(t—12)2—Lz]+gﬂ (272)

mit den Dampfdichtedefiziten gq und Ag + gy zum Sonnenaufgang bzw. zur Mittagszeit.
Mit diesen Gleichungen und Gleichung (2.45) wird aus Bedingung (2.70):

Ag + .
g + 8p . 1 (Ag +gp) 0 o 1 bg (2.73)
1+0c-1 )W V" aa 2

Diese Bedingung erlaubt nun nach Festlegung des Wetterverlaufs durch Ag, g, und I,
sowie der Assimilatiosparameter 8,+y, k und v die Beurteilung des qualitativen Tagesgangs
der optimalen Steuerung in Abhéngigkeit von der Wahl von A.

Am Beispiel der in Abschnitt 2.3.4 gewonnenen Photosyntheseparameter f{iir Fagus
silvatica wird in Abbildung 2.25 der Einflu8 von A, und damit der vorgegebenen Tagesas-
similation 4 (siehe Gleichung (2.7)) auf den Verlauf der stomatiren Leitfahigkeit betrach-

tet. Der Verlauf der treibenden Variablen, wie auf der linken Seite der Abbildung dargestellt,
wurde wie folgt festgelegt:

Jo Ag Im L
0,005 kgm™=| 0,01 kgm= | 160 Wm™= 6h

Auf der rechten Seite von Abb. 2.25 sind die fiir die A-Werte 80, 160, 360 und 600
resultierenden optimalen Steuerungen dargestellt. In Einklang mit Gleichung (2.73) mar-
kiert der Verlauf fiir A = 360 die Grenze zwischen ein- und zweigipfliger Charakteristik.
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opt

"l ear g u o«
W/ (m*m) [kg/(m*m*m)l [{m/s] n=
200 0.016 0.003 —
10-014 4 6025}
150} 10.012
lo.01  0.002F
100} 10.008 0.0015}
{o.006 |
50+ 10.004
joo2 000 )7
%76 8 10 12 14 16 18 20 076 & 10 12 14 16 18 20
Tageszeit [h] Tageszeit [h]

Abb. 2.25: Linkes Bild: treibende Wettervariablen. Rechtes Bild: Resultierende optimale Stoma-

steuerungen fiir unterschiedliche \-Werte (Photosyntheseeigenschaften nach Fagus sil-
vatica)

Fir groBe vorgegebene Tagesassimilationen (hier entsprechend A >360) ist also die
Strategie des mittéglichen SchlieBens der Stomata nicht mehr die Wassersparendste.

Der EinfluB der Wettervariablen wird in Abbildung 2.26 dargestellt. Mit den Parametern
fiir Fagus silvatica, A = 500 und L = 6h wird in der ersten Zeile der Abbildung die Wirkung
von Ag, in der zweiten die von gg und in der dritten Zeile der EinfluB von I, betrachtet.
Folgende Klimaparameter wurden verwendet:

Zeile do Ag Im
1 0,005 kgm=
0,01 kgm=3| 0,015 kgm3 160 Wm™2
0,05 kgm=3
2 0,001 kgm™
0,018 kgm>| 0,005 kgm= 190 Wm*=2
0,05 kgm™3
3 100 Wm=2
0,005 kgm=3| 0,01 kgm™ 164 Wm2
400 Wm2

Auf der linken Seite von Abbildung 2.26 sind die Klimaverldufe dargestellt, auf der
rechten die daraus resultierenden Verlaufe der stomatiren Leitfahigkeit, wobei in jeder
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opt

L oar J U ok
W/ (m*m)] kg/(m*m*m)l fm/sl
200 : 0.06 0.0025
10.05 B
50l 0.002
10.04
0.0015}
100 10.03
0.001}
10.02
20 A ooy 0.0005f
‘ IPAR\\:‘.:
076 8 70 12 14 16 18 20 0

4 6 8 10 12 14 16 18 20

200 e 0.06 0.006
NS T 0.005}
150}
0.004}
100} 0.003}
0.002}
5OF 3
0.00 1}
946 8 10 12 14 16 18 20 % 6 8
400 0.02  0.004
300} 10.015 0.003}
! par )
200} y \ 10.01  0.002}
100} 10.005 0.001}
046 & 10 12 14 16 18 20 06 8 10 12 14 16 18 20
Tageszeit [h] Tageszeit |hl

Abb. 2.26: Linke Spalte: treibende Wettervariblen. Rechte Spalte: resultierende optimale Steuerun-
gen. Der Strichtyp ordnet die Resultate dem Verlauf der treibenden Variablen zu, wobei
die punktierte Kurve in den linken Abbildungen fiir jeweils alle drei Rechnungen benutzt

wurde.
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Zeile Wetterverlauf und zugehoriger Steuerungsverlauf im gleichen Strichtyp dargestellt
sind. Die mittlere der jeweils drei Steuerungen stellt den Ubergang von der Ein- zur
Zweigipfligkeit dar. Das errechnete Verhalten stimmt in allen Fallen mit dem nach Glei-
chung (2.70) bzw. Gleichung (2.73) erwarteten iiberein.

Ingesamt 148t sich sagen, daB die gemessene Ein- und Zweigipfligkeit der Verlaufe der
stomatiren Leitfdhigkeit qualitativ durch das Optimierungsmodell reproduziert wird,
wobei die Entscheidung fiir den einen oder anderen Verlauf nach Gleichung (2.73) sowohl
von den Photosynthesecharakteristika als auch von den Wettervariblen abhéngt.

Eine weitere, oft aufiretende Eigenschaft der gemessenen stomatéren Leitfahigkeit ist
die Abnahme der Leitfahigkeit im Laufe des Tages. Bei zweigipfligen Vetldufen ist der
Vormittagsgipfel sehr oft hoher als der Nachmittagsgipfel. Wie in Abbildurig 2.27 gezeigt
wird, ist auch diese typische Eigenschaft im Einklang mit der dptimierungshypothesc,
wenn man die leichte Phasenverschiebung At zwischen Ipar(t) und g(t) beriicksichtigt. Fiir
die Parametrisierung des g(t)-Verlaufs soll nun gelten:

g() = - %f - [(z ~12-Ar -Lzl +8 (2.74)

In Abbildung 2.27, linke Seite sind drei g(t)-Verlaufe mit L = 6h, Ag = gy = 0.01 kgm™>

und Phasenverschiebungen Atvon 0 h, 1 hund 2,4 h (At enispricht etwa den Verhaltnissen,
wie sie in Abbildung 2.10 und 2.12 vorliegen), sowie der Lichtverlauf mit I, = 300 Wm?,

l opt
PAR 9 U ok
W/ (m*m))] lkg/(m*m*m)] [m/s]
350 0.025 0.0012
of A
230r o.0008f |
200f 10-0%5 [
0.0006F | \
150+ . | \.‘
ol /17 0.0004} A
50* i.:}_l '-.':.: b 0.005 0.0002 L
{. 1 1 L 1 A "‘ A s L A 1 !
Of 6 & 10 12 14 16 18 28 946 8 10 12 12 16 18 20
Tageszeit [h] Tageszeit [h]

Abb. 2.27: Linkes Bild: treibende Wettervariblen. Rechtes Bild: resultierende optimale Steuerungen.
Der Strichtyp ordnet die Resultate dem Verlauf der treibenden Variablen zu, wobei der
Lichtverlauf (punktierte Kurve in der linken Abbildung) fiir alle drei Rechnungen benutzt

wurde.
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dargestellt. Auf der rechten Seite finden sich die zugehérigen optimalen stomatiren
Leitfahigkeiten (A = 120, Fagus silvatica) im gleichen Strichtyp. Man erkennt, dal die
optimale Steuerung mit zunehmendem At immer asymmetrischer wird, der Vormittagspeak
sich gegeniiber dem Naéhnﬁttagspeak vergroBert und schlieBlich fiir At = 2,4 h ein nahezu
monoton abfallender Verlauf optimal ist.

Als néchstes soll der EinfluB der Berticksichtigung der Blattemperaturschwankungen

durch Transpirationskiihlung auf die Transpirationsrate allein (uf,% , Gleichung (2.60),

sowie auf Transpirations- und Assimilationsrate (ufxoz) untersucht werden. Hierzu wird in
Abbildung 2.28, linke Seite ein w(t)-Verlauf dargestellt, der fiir t = 12°° das in Abbildung
2.19, erste Zeile verwendete Wetter reproduziert. Nach Vorgabe des 8,-Verlaufs wurde

ha (1) aus der Bedingung konstanter absoluter Luftfeuchte, p,ps = p(04(12°°)) - h4(12°°),
bestimmt:

Pabs (2.75)

Die Windgeschwindigkeit wurde konstant auf v = 0.5 ms™ gehalten. Auf der rechten
Seite der Abbildung ist die resultierende optimale Steuerung fiir Fagus silvatica nach den

Gleichungen (2.63) und (2.66) sowie der numerisch bestimmte Verlauf von uf:;oz darge-
stellt. Die zu erreichende Tagesassimilation wurde auf 4 = 7.4 g CO, festgelegt, was auf
A-Werte von 2350, 1260 und 1000 fiihrte. Vergleicht man zunéchst den - mit dem

opt
hA eA Is u
(°c) W/(m*m)l  [m/s]
1, 36 1000  0.008 ~
0.8} 32} 1800 4 06l
0.6( 28} 41600
0.004
0.4+ 24} 1400
0.2} 20} {200  400Z[ , 7
. ok~
16 1 L 1 L e L i3 0 o 1 4 4 I 1 3 1
4 6 8 10 12 14 16 18 20 4 6 8 10 12 14 16 18 20
Tageszeit |h] Tageszeit |h]

Abb. 2.28: Linkes Bild: treibende Wettervariblen. Rechtes Bild: resultierende optimale Steuerung
in verschiedenen Niherungen.
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uS22-Verlauf, erkennt man im Einklang mit der in Abschnitt 2.4.1 vorgenommen Abschit-
zung, daB die maximale Abweichung bei etwa 25% liegt. Zur Zeit der Mittagsdepression
liegt u$%2 leicht unterhalb u$P2, was méglich ist, da hier 4 anstelle von A konstant gehalten

wurde. Insgesamt zeigt uf;:% eine groBere Amplitude, was aufgrund des geringeren An-

stiegs der Transpiration bei Beriicksichtigung der Kiihlungswirkung (siche Abbildung 2.8)

mit der Erh6hung von u auch zu erwarten ist.

Interessant ist nun, da8 bei Hinzunahme der 8g(u)-Abhéngigkeit der Assimilation eine
deutliche Verringerung der Amplitude auftritt, die Mittagsdepression von u$92 am gering-
sten ausgeprégt ist. Der minimale Tageswasserverbrauch bei vorgegebener Tagesassimila-
tion wird hier also erreicht, indem auf Kosten einer erhohten Transpiration zur heiBesten
Tageszeit die Assimilationsorgane gekiihlt werden, um sie néher an der Optimumstempe-
ratur der Photosynthese zu halten. Den betrachtlichen Assimilationsgewinn, der durch
erhdhte Leitfahigkeit zu erzielen ist (per Blattkiihlung), ist fiir t = 12°° aus der Differenz
der beiden Kurven in Abbildung 2.19, erste Zeile, rechtes Bild, zu ersehen.

Zusammenfassend 148t sich nach dieser qualitativen Untersuchung also sagen, daB:

1. aus der Optimierungshypothese keinesfalls folgt, daB an heiBen Tagen mit groBen
Wasserdampfdichtedefiziten eine Mittagsdepression der Leitféhigkeit auftreten mus8,
sondern, im Rahmen der beschrieben Wechselwirkung zwischen Photosynthese- und
Wettercharakteristika sowie der zu erzielenden Tagesassimilation ebenso eingipflige
und asymmetrische Verldufe optimal sein kdnnen, und damit das ganze qualitative
Spektrum der beobachteten Tagesgénge der Leitféhigkeit erklart werden kann.

2. die haufig kritisierte zu groBe Amplitude (Mooney et al., 1983) der aus einfachen
Optimierungsmodellen gewonnenen Leitfahigkeit gegeniiber den oft glatteren gemes-
senen Verlaufen unter bestimmten Bedingungen durch Beriicksichtigung von kompli-
zierteren Riickkopplungen verringert wird.

244 Vergleich der optimalen stomatiiren Leitfiihigkeit mit gemessen
Tagesgiingen

Fiir die in Abschnitt 2.3.4 untersuchten Feldexperimente sollen nun die in verschiede-
nen Naherungen berechneten optimalen stomatéren Leitfahigkeiten mit den gemessenen

Werten verglichen werden. Zur Bestimmung von 2% bzw. u%% wurden die Gleichungen

(2.63) und (2.66) verwendet. Zur Berechnung der exakten Losung, u%’, wurde das in
Abschnitt 2.4.2 beschriebene Verfahren angewandt. Neben den aus 2.3.4 bekannten Para-
metern, die die Assimilation in Abhéngigkeit von stomatérer Leitfahigkeit und Wetterva-
riablen charakterisieren, enthalten diese Gleichungen den Parameter A, mit dessen Hilfe
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Experiment/ | a [uf' (0] [» [w@K (1, 2] 'ugﬁé-ugoelg A % (1), 4] :

opt _ , CO. co,
; Ugh — g2 2 max(ug-2)
Spezies

4

kgm’ ms’') ms’') [ms')

Prunus armen. 1,6- 103 276,3 24 - 104 260,3 2,4 - 104 32- 103

Fagussilv. 13.7. 18 4.108| 594,00 46104 4865 52-104] 36102
Fagussilv., 14.7- 1g 4. 103| 614,00 82104 4630/ 94-10% 50103
Fagus silv., 9.8. 55-10° 275,0 83104 232,5 9,1-10% 29-103
Vitis vinifera 1,9-103 136,0 50-10% 97,5 55104 22-10°
Citrufius.ool. 42-102[ 4000 19-10%| 2670 24-108| 92 103

die Losung des Optimierungsproblems an die Nebenbedingung einer vorgegebenen Tages-
produktion A angepaBt werden kann (siehe Gleichung (2.7)). Zunachst wurde 4 als
Tagesintegral der in Abschnitt 2.3.4 modellierten Assimilationsraten bestimmt und dann A
so gewdhlt, da8 die mit den jeweiligen optimalen Steuerungen gebildeten Tagesassimila-
tionsintegrale dem Wert von 4 entsprachen. In der folgenden Tabelle sind die Werte fiir 2,
A und die Abweichung der Modellergebnisse von den gemessenen Werten dargestellt. In
der letzten Spalte ist der maximale ugOZ-Wcrt, der im Verlauf des Experiments gemessen

wurde, angegeben. Es zeigte sich, daB fiir die Wetterverlaufe der vorliegenden Feldexpe-
rimente die Beriicksichtigung des Transpirationskiihlungseffekts auf die Blattemperatur

bei der Berechnung der Assimilation (u2’) keine Veranderung des optimalen Steuerungs-

verlaufs gegeniiber uZf hervorrief. Aus diesem Grund ist 4% in der Tabelle nicht gesondert

aufgefiihrt.

Die Abbildungen 2.29 und 2.30 zeigen beispielhaft die detaillierten Verlaufe der jeweils
optimalen Steuerungen (untere Graphen) im Vergleich mit den gemessenen Werten und die
verwendeten Modellinput-Variablen (obere Graphen) fiir die ersten zwei Experimente in
der Tabelle. In der Rechnung fiir Prunus armeniaca (Abbildung 2.29) erkennt man, daB das
vollstandige SchlieBen der Stomata wéhrend der groBen Mittagshitze, das der optimalen
Steuerung entsprache, von der Pflanze nicht realisiert wird. Ebenso ist die nachmittagliche
Erhéhung der Leitfahigkeit geringer ausgeprégt als es die strikte Minimierung des Wasser-
verbrauchs erwarten lieBe. Zum ersten Effekt wurde in Abschnitt 2.1, Gleichung (2.9),
gezeigt, daB bei der Einfiihrung einer minimalen stomatéren Leitfahigkeit die Losung nicht
beeintrachtigt wird, solange u’” = u,;, gilt. Zusammen mit dieser zusatzlichen Nebenbe-
dingung bleibt eine endliche stomatére Leitfahigkeit um die Mittagszeit mit der Optimie-
rungshypothese vertraglich. Allerdings weist der aus den Messungen gewonnene Verlauf
anstelle eines konstanten up;, -Wertes wihrend der Mittagsdepression einen leichen Abfall
auf. Dies kann damit erkldrt werden, daB die nach Gleichung (2.34) bestimmten Leitfahig-
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Abb. 2.29: Oberes Bild: treibende Wettervariablen. Unteres Bild: Berechnete optimale Steuerung
in unterschiedlichen Niherungen im Vergleich zum gemessenen Tagesverlauf an Prunus
armeniaca (Schulze, 1972b).
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silvatica,13.7 (Schulze, 1970).
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keiten an trockenen Standorten die tatsdchlichen Werte untérsch'atzen, da hier die Naherung
hg =~ 1 nicht mehr iiber den ganzen Tag giiltig bleibt.

Entsprechend wére auch der Nachmittagspeak der tatsdchlichen stomatéren Leitfahig-
keit groBer, als es in Abbildung 2.29 dargestellt ist. Hierfiir spricht auch der deutliche
Anstieg der Assimilation am Nachmittag, der im Rahmen des hier verwendeten Assimila-
tionsmodells mit den aus Gleichung (2.34) gewonnenen stomatéren Leitfahigkeiten nicht
in dieser Hohe zu reproduzieren ist.

In diesem und in allen anderen untersuchten Feldexperimenten ist der EinfluB der
unterschiedlichen Néaherungen bei der Bestimmung der optimalen Leitfahigkeit minimal.
DaB dies nicht im Allgemeinen so ist, wurde im Abschnitt 2.4.3 gezeigt.

In Abbildung 2.30, in der ein Tagesverlauf aus der MeBreihe an Fagus silvatica
dargestellt ist, reproduziert das Optimierungsmodell sowohl den groben Verlauf als auch
nahezu alle relativen Maxima und Minima des gemessenenen Verlaufs der stomatéren
Leitfahigkeit. Auch hier sind allerdings die Schwankungen der optimalen Steuerung etwas
starker als die von der Pflanze realisierten. Um ein besseres MaB dafiir zu erhalten, wie
»optimal® im Bezug auf die Wasserverbrauchsminimierung sich eine Pflanze verhélt, als
dies der direkte Vergleich der Verlaufe der stomatéren Leitfahigkeiten ist, wird in der
folgenden Tabelle die Tagestranspiration 77, die von den Pflanzen realisiert wird, mit der
optimalen Tagestranspiration verglichen, also mit dem minimalen Wasserverbrauch bei der
gemessenen Tagesassimilation. In der letzten Spalte der Tabelle ist 77 fiir eine hypothetische
»hicht steuernde Pflanze mit u = konst angegeben. Der konstante u-Wert wurde so
bestimmt, daB das Tagesintegral iiber A(u,w(t)) wieder 4 lieferte.

Experiment/ | fug0x(9) | R () w[uggln] | = konst
Spezies kemd tamd [ ka3

Prunus armen. 0,536 0,304 0,302 1,256
Fagus, 13.7. 1,559 1,507 1,504 1,626
Fagus, 14.7. 1,230 1,141 1,141 4,309
Fagus, 9.8. 0,582 0,486 0,485 0,596
Vitis vinifera 0,530 0,170 0,168 0,816
Citrullus col. 7,264 7,060 7,054 7,308

Zunachst zeigen die Werte in dieser Tabelle, daB sémtliche hier untersuchten Pflanzen
einen geringeren Wasserverbrauch aufweisen als die hypothetische nicht stevernde, ,,pas-
sive* Pflanze mit u = konst. Dies ist insofern nicht selbstverstandlich, als es jeweils beliebig

ZUF-Bericht 21 77



viele stomatire Steuerungen gibt, die alle Nebenbedingungen erfiillen und zu einem
gréBeren Wasserverbrauch als dem fiir u = konst fiihren. Dies ist ein empirischer Hinweis
darauf, daB die stomatiire Steuerung tatséchlich primar mit dem Wasserverbrauchsaspekt
korreliert ist. Der Fall, daB der tatsdchliche Wasserverbrauch geringer als der optimale
ware, ist nach der Modellkonstruktion nicht méglich und wiirde auf einen Rechenfehler
bei der Losung der Optimierungsaufgabe hinweisen.

Quantitativ ergibt sich, daB die realisierte Tagestranspiration in der Mitte zwischen dem
minimalem und dem ungesteuertem Verbrauch liegt, auBer bei Prunus armeniaca, deren
Wert deutlich niher am Optimum liegt, und Citrullus colocynthis, dessen Steuerung nur
geringe Wasserersparnis gegeniiber dem ungesteuerten Fall liefert. Es zeigt sich weiterhin,
daB die mogliche relative Wassersparnis durch Stomasteuerung fiir humide Standorte
(Fagus silvatica, Citrullus colocynthis, bewassert) geringer ist als unter ariden Bedingun-
gen.

Fiir die ersten beiden MeBreihen der Tabelle sind in Abbildung 2.31 und 2.32 die
detaillierten Tagesverlaufe der Transpirations- und Assimilationsraten fiir die diskutierten
Falle dargestellt. Bei Prunus armeniaca (Abbildung 2.31), deren Wasserverbrauch deutlich
naher beim Optimum als beim ungesteuerten Fall liegt, erkennt man deutlich, wie fiir
u = konst um die Mittagszeit, wéhrend der wegen der hohen Blattemperatur die Assimila-
tion unterdriickt ist, unnotig viel Wasser verbraucht wird. Die verbleibende Transpiration
der steuernden Pflanze wéhrend der Mittagsdepression ist nicht durch den Vorteil, den die
damit verbundene leichte Kiihlung der Assimilationsorgane fiir die Assimilationsrate

bedeutet, zu erkldren, da dies durch u%2* hitte reproduziert werden miissen, sondern durch

eine anatomisch bedingte, endliche minimale Leitfahigkeit. Selbst bei vélligem Stoma-
schluB verbleibt die cuticuldre Leitfahigkeit, die bei mesischen Laubblattern im Bereich
zwischen 1+ 10 und 2,5-10* ms'l, fiir xeromorphe Blatter zwischen 2,5 - 10 und
1-10 ms! liegt.

Abbildung 2.32 mit einer MeBreihe fiir Fagus silvatica zeigt, daB auch bei Pflanzen,
die an humide Bedingungen angepaBt sind, die stomatére Steuerung an Wasserverbrauchs-
minimierung orientiert ist. Zur Zeit der groBten Transpirationsraten vollzieht die Pflanze
relativ gut die, die Schwankungen der Transpiration kompensierende, optimale Steuerung
nach, wenn man sie mit der ,,passiven Pflanze vergleicht.

Zusammenfassend 148t sich sagen, daB der aus der optimalen Steuerung folgende

Wasserverbrauch als untere Grenze, die allerdings meist nicht exakt erreicht wird, zu

betrachten ist. Als obere Grenze des Verbrauchs kann nach den vorliegenden Messun-

gen die nicht steuvernde Pflanze betrachtet werden. Damit ist aus der These, daB der

Mechanismus der Stomasteuerung an der Wasserverbrauchsminimierung orientiert ist,

das Intervall fiir mdgliche Werte der Wassernutzungseffizienz, 4/7r, zu bestimmen.
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Abb. 2.31: Oberes Bild: Vergleich der von Prunus armeniaca (Schulze, 1972b) tatsdchlich realisier-
ten Transpirationsrate mit dem berechneten optimalen Verlauf und einer hypothetischen,

nicht steuerenden Pflanze. Unteres Bild: wie oben, jedoch fiir die Assimilationsrate.
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Abb. 2.32: Oberes Bild: Vergleich der von Fagus silvatica, 13.7 (Schulze, 1970) tatséichlich
realisierten Transpirationsrate mit dem berechneten optimalen Verlauf und einer hypo-
thetischen, nicht steuerenden Pflanze. Unteres Bild: wie oben, jedoch fiir die Assimilati-
onsrate.
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2.4.5 Assimilation und Transpiration der wasserverbrauchs-
minimierenden Pflanze

Wie im vorangegangenen Abschnitt gezeigt wurde, stellt in vielen Féllen die Berech-
nung der optimalen Steuerung nach Gleichung (2.63) eine hinreichende Néherung an die

wassersparendste Strategie dar. Durch Einsetzen von formel uf,?z(_\i) in die Ausdriicke
A@S%(w), w), Gleichung (2.54), bzw. Tr(uS%(w), w), Gleichung (2.53), erhilt man
Formeln fiir die optimale Nettoassimilations- und Transpirationsrate, A°P' und Tr°P!, die
nun nur noch von den treibenden Wettervariablen w abhéngen. Solange g(w) < A - y/0 ist,
gilt:

APW) = p(lpsp: 0p) - (y - VB @) 2.76)
Tr(w) = pIpsg, Op) - (\/7'\/6 -y - Vgw) - & -g@)) @.77)
mi: 8w = 1,59 (p[ﬂs(vx)] ~hy p(tm)

andernfalls gilt A°P'(w) = TroP{(w) = 0.

Mit Gleichung (2.76) erhalt man einen Ausdruck fiir die optimale Assimilation, der iiber
dic Dampfdichtedifferenz g(w) nun direkt von der relativen Luftfeuchte h 4 abhéngt. Neben
der Abhiingigkeit von den Parametern 8 und y zur Charakterisicrung des Photosyntheseap-
parates, die nun auch in der Gleichung fiir die optimale Transpiration erscheinen, tritt in
beiden Gleichungen der Parameter A auf, der zur Anpassung an eine vorgegebene Tagesas-
similation (oder einen vorgegebenen Tageswasserverbrauch) dient. In Abbildung 2.33 wird
der unterschiedliche Einflul von Ippg und A auf die Abhéngigkeit der optimalen Assimi-
lations- und Transpirationsrate von der Wasserdampfdichtedifferenz g am Beispiel der
Fagus silvatica-Parameter diskutiert. In der oberen Abbildung zeigen die durchgezogenen
Linien den Verlauf von A°P'(g) fiir den Lichtwert 160 Wm? und verschiedene Werte von A
(A =800, 150 und 50), also abnehmende Tagesassimilationen. Man erkennt deutlich, wic
mit abnehmendem A (d.h. abnehmender Tagesassimilation bzw. - Transpiration) der Einfiuf3
von g auf die Assimilationsrate deutlich zunimmt, bis zur volligen Unterdriickung der
Assimilation bei 1 = 50 und g = 0,01 kgm>. Fiir g — 0 kgm™ spielt der A-Wert dagegen
keine Rolle. Die gestrichelten Kurven zeigen die Situation bei konstantem A = 300, aber
unterschiedlichen Ip, p-Werten (160, 100 und 50 Wm™). Hier ist, wic man auch direkt an
Gleichung (2.76) erkennt, der relative EinfluB von g jeweils der gleiche, da Ipsp tiber
p(Ipar) nur als Vorfaktor eingeht. Dies gilt auch fiir die Abhangigkeit von Tr°P' von g fiir
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Abb. 2.33: Abhingigkeit der optimalen Assimilationsrate (oberes Bild) und Transpirationsrate
(unteres Bild) von der Dampfdichtedifferenz. Durchgezogenen Linien: Verliufe fiir kon-
stante einfallende Strahlung (PAR) und unterschiedliche 1-Werte; gestrichelte Linien:
Verlaufe fiir konstantes | und unterschiedliche einfallende Strahlung.
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konstantes A (siehe Gleichung (2.77)), was im unteren Bild von Abbildung 2.33, gestri-
chelte Kurven, fiir A = 200 und die gleichen Lichtwerte dokumentiert ist. Die durchgezo-
genen Linien zeigen, daB der qualitative Verlauf von Tr°P'(g) noch stérker als der von A°P!
von der vorgegebenen Tagesassimilation (oder -Transpiration) abhéngt. Bei hohen A-Wer-
ten erhélt man einen tiber den ganzen vorkommenden Bereich der Dampfdichtedifferenzen
monoton ansteigenden Verlauf in g, wihrend bei zunehmend kieineren A-Werten (kleine-
rem vorgegebenen Wasserverbrauch) ein sich immer mehr zu geringeren g-Werten ver-
schiebendes Maximum der optimalen Transpiration auftritt. Hier wurde ein Lichtwert von
160 Wm? und A-Werte von 300, 100 und 50 verwendet.

2.5 Die minimale Tagestranspiration in Abhingkeit von
Tagesassimilation und Wetterverlauf

Fir die langerfristige Modellierung des Wasserhaushalts ist weniger die augenblickli-
che Transpiration als vielmehr deren integrierter Wert, etwa der Tageswasserverbrauch 7,
von Interesse. Des weiteren taucht in allen bisher hergeleiteten Formeln zur optimalen

Steuerung der Stomata der Parameter A auf, der bei gegebenem Wetterverlauf w(t) mit der
Tagesassimilation 4 korreliert ist (siehe Gleichung (2.7)). Ziel dieses Abschnitts ist es,

unter Elimination von A einen Ausdruck fiir 7r(2) herzuleiten. Hierbei ist 4 noch ein frei
zu wahlender Parameter (in den Grenzen 0 < 4 < 4,,,, wobei 4,,,, fiir die bei gegebenem

w maximal mogliche Tagesassimilation steht), dessen Betimmung im Kapitel 3 zur
langfristigen Wasserverbrauchsoptimierung diskutiert werden wird.

2.5.1 Bestimmung der Tagestranspiration bei detailliert vorgegebenem
Wetterverlauf

Ausgehend von den Gleichungen (2.77) und (2.76) aus Abschnitt 2.4.5, die fiir Tage
mit nichtverschwindender Leitfahigkeit giiltig sind, erhélt man fiir die optimale Tagestrans-
piration und die zugehorige Tagesassimilation folgende Ausdriicke, wobei t, und t, fiir
Beginn und Ende des Lichttages stehen:

fu (2.78)
T =fTr°p'(_»g(t))dt =Vh -V y-§,-b6-8,

tﬂ

: 1 (2‘79)

2 =fA°p’(_n;(t))dt = Y51~ 5= V875
t

a

ZUF-Bericht 21 83



3 (2.80)
mit: S;=f p(g(r)) dt

t

lu

S,=f P(_"_’(f)) 'q;(t—)jdt

i

t

Sy = tf p(z(t)) ' g(ﬂt)) dt

a

Lost man Gleichung (2.79) nach VA auf:

Vv8-y-S, (2.81)

vk =
Y'Sl—-ﬂ

und setzt das Ergebnis in Gleichung (2.78) ein erhilt man schlieBlich:

OO i S @)
r()_y-Sl—ﬂl- 3

Diese Gleichung stellt nun eine erstaunlich einfache Beziehung fir die optimale
(minimale) Tagestranspiration 7r in Abhédngigkeit von der Tagesassimilation dar. Man
erhilt eine Hyperbel, die einen Pol bei 4 = y - §; aufweist. Der Wert y - Sy ist aber gerade
die maximal erreichbare Tagesassimilation A4, ,,, wie sie durch Integration von Gleichung
(2.54) fiir ugoz — oo zu berechnen ist. Neben dieser oberen Grenze des Definitionsbereichs
fiir 4 gibt es einen minimalen Wert Ap;,, fiir den Gleichung (2.82) noch giiltig ist, da mit
kleiner werdendem 4 (und damit A) die Bedingung, daB u2% den ganzen Lichttag iiber nicht
verschwindet, nicht mehr erfiillt sein muf3. Mit g.., = max(g(w(t)) erhalt man aus

Gleichung (2.81) und der Bedingung fiir nicht verschwindendes u%%:

S .83
ﬂmln=Y'(Sl"\/gL) (2.83)

max

Wenn g(w(t)) < A - y/d nicht fiiralle t € [1,, 1,] erfiillt ist, gelten fiirS;, S, und S5, Gleichung
(2.80), nicht die Grenzen t, und t, , sondern die Integrale sind tiber die Teilintervalle von
[ta ty] zu nehmen, fiir die g(w(r)) s A(2) - y/0 ist. Diese Teilintegrale sind dann zu Sy, S,
und S5 aufzusummieren. Da diese neuen Grenzen und damit auch Sy, S, und S3 von der
Wahl von 4 abhéngen, gilt fiir den Bereich 0 <4 < 4. eine kompliziertere A- Abhangig-

min

keit der minimalen Tagestranspiration 7r.
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Eine interessante Beziehung, die im nichsten Kapitel eine Rolle spielen wird, erhalt
man, wenn man Gleichung (2.82) nach 4 ableitet und das Ergebnis mit Gleichung (2.81)
vergleicht. Es gilt offensichtlich fiir einen Tag mit gegebener Tagesproduktion 2’:

i aTr (2.84)

= M) = =
oa| )=

2.5.2 Bestimmung der Tagestranspiration bei typischem Tagesgang der
Wettervariablen

Um das vorgestellte Konzept der Bestimmung des minimalen Tageswasserverbrauchs
bei vorgegebener Tagesassimilation auch bei weniger detaillierter Kenntnis der treibenden
Variablen anwenden zu kdnnen, sollen in diesem Abschnitt geschlossene Ausdriicke fiir
Sy, S, und Sj hergeleitet werden, die neben den Parametern zur Charakterisierung der
Lichtabhéngigkeit der Nettoassimilation als Inputvariablen die halbe Lichttageslange L,
das Maximum der photosynthetisch aktiven Strahlungsleistung I, .., das Lichttagesmini-
mum und Maximum der Lufttemperatur 65, und 8,,,,, sowie die als konstant angenommenc
Wasserdampfdichte der Luft, p,,s, benotigen.

Im folgenden werden iiber den Zusammenhang zwischen den typischen Tagesverlaufen
von Lufttemperatur, Lichteinfall und relativer Luftfeuchte einige Annahmen gemacht, die
sich im Vergleichzu Auswertungen einer Vielzahl von Tagesverldufen als gute Naherungen
erweisen. Da Licht- und Temperaturtagesverlauf im wesentlichen gleichphasig sind (das
Temperaturmaximum liegt nur bis zu 2 h spater als das Lichtmaximum), kann zwischen
der Temperatur 0, (1) und dem einfallenden Licht Ip, g (t) folgende Beziehung angenommen
werden:

OA(t) = (Bmax - 9sr) : II;AR(t)

max

(2.85)

+0

sr

mit:
Omaxs Imax: Tagesmaximum von Temperatur bzw. photosynthetisch aktiver Strahlung;

0,,: Temperatur bei Sonnenaufgang.

Bei der Untersuchung von stiindlich aufgenommenen Stationsdaten (Testreferenzjahr
des deutschen Wetterdienstes) zeigt sich weiterhin, daB der absolute Wassergehalt der Luft
wahrend des Tages meist in etwa konstant bleibt, die relative Feuchte h, also im wesent-
lichen tiber die Sattigungsdampfdruck von der Temperatur bestimmt ist, wie schon in
Gleichung (2.75) beschrieben. Mit den Formeln (2.85) und (2.75) kann nun die Lufttem-
peratur und die relative Luftfeuchte aus dem Lichtverlauf bestimmt werden. Der Verlauf
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der nunals,,Leitvariblen” benutzten Lichtleistung ist als Funktion der Zeit fiir gleichméBig
bewdlkte und klare Tage mit Gleichung (2.71) in guter Néherung beschreibbar.

Zur Bestimmung des Wasserdampfdefizits g(w) im Rahmen der Naherung C) in
Abschnitt 2.2.2 fiir die oben angegebene Charakterisierung des Wetterverlaufs soll die

zusétzliche Vereinfachung 6, = 6g vorgenommen werden. Man erhélt dann:

£(0,) = 1,59-(1—hA<eA>) - p(6,) (2.86)

und nach Einsetzen von Gleichung (2.75):

8(04) = 1,59 ((84) - Puss) (287)

Im Hinblick auf analytische Integrierbarkeit wird hier eine Linearisierung der Satti-
gungsdampgdichte der Form p(8) = ry - 0 + ro vorgenommen. Zur optimalen Wahl von 1
und r; siehe Anhang B. Mit dieser Linearisierung und Formel (2.85) erhélt man schlieBlich
das Dampfdichtedefizit in Abhéngigkeit von der Leitvariablen, die im Folgenden immer

als Verhéltnis der augenblicklichen zur maximalen Lichtintensitét, Ipsp/I;may, angegeben
wird:

g(IPARIImax) =£" (IPAR/Imax + (0) (2.88)
mit: g€ =15":r" (Omax - Os,)
ri*0_+ry-
und & = 1" 9sr+ o~ Paps

tH

Fiir p(w) (siehe Gleichung (2.43)) soll angenommen werden, daf der Blattemperatu-
reinfuB nicht wesentlich ist und damit p(w) = p;(Ipar) gesetzt werden kann, was etwa fiir
die beschriebenen Messungen an Fagus silvatica exakt gilt. Wie in Abschnitt 2.3.4 gezeigt
wurde, beschreibt p; (Ipar) die gemessenen Nettoassimilationsraten fiir kleine v-Werte am
besten (bei drei Spezies ist v < 0,12), Fiir kleine Werte von v aber kann man p;(Ipsgr) gut
durch eine Ursprungsgerade, die bei Ipap = 1/ in eine Parallele zur Ordinate tibergeht,
annahern (siehe Abbildung 2.17):

¥ Ipgpilinay B Ipyp/ly,, s 1/ (2.89)
P1par/Tmay) =
1 sonst

mit K = Imax-vc .
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Verwendet man nun des weiteren den parabelférmigen Tageslichtverlauf nach Glei-
chung (2.71), wobei zur Vereinfachung der Rechnungen der Ursprung der Zeitskala auf
12°° gesetzt wird,

2 2.90
oA Oes = 1~ £) @)

kann man die Integrale S;, S, und S3, Gleichung (2.80), analytisch auswerten. Die
Integration ist aufwendig, birgt aber keine besonderen Schwierigkeiten. In Anhang D sind
die Zwischenschritte dokumentiert, die zu folgendem Ergebnis fiihren:

SI(L,)(’) = %‘L'(K’-—(}(’—l)'\ / I_K_:E_) (2.91)

(

. 3., 1 ., 1 2 ,
mit: D—4x+2wtc 4(»1<
|
’ cf eg . .._8.. ’ _2_ 9 _1_
S3(L, <, w,e) =2-L-¢ ![15 K30k + 1—1(’
|
(oo 20,2, 2 1]
(5 15 3 3 %%1s .e)

Mit diesen Ausdriicken fiir Sy, S, und S ist es nun moglich, direkt aus:
1. den die Pflanze charakterisierenden Parametern v, 8, x und
2. denden Tageswetterverlauf charakterisierenden Parametern L, 1.4, Og, 01125, Und paps

mit Hilfe von der Hyperbelgleichung (2.82) die minimale Tagestranspiration bei gegebener
Tagesassimilation zu berechnen.
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Abb. 2.34: Abhingigkeit der optimalen Tagestranspiration von der Tagesassimilation fiir unter-
schiedliche Tageswetterverliufe bei Fagus silvatica. Durchgezogene Kurven: Tr(A) bei
gemessenem Wetterverlauf, 13. 7 (Schulze, 1970). Ausgefiillter Kreis: An diesem Tag
realisierte Tagesassimilation und optimale Tagestranspiration. Restliche Kurven: Situa-

tion bei verinderten Tageswetterverliufen.
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In Abbildung 2.34, oberes Bild, zeigt die durchgezogene Kurve den nach Gleichung
(2.82) berechneten 7r(4)-Verlauf fiir Fagus silvatica (charakterisiert durch die Photosyn-
theseparameter aus Abschnitt 2.3.4) und Wetterparameter, die in etwaden Verlauf wéhrend
der Feldmessung am 13.7 wiedergeben (siche Abbildungen 2.21 und 2.30). Fiir letztere
wurde L=7,5h, I, = 360 Wm2, 6, = 12°C, 8, = 22°C, und p,ps = 8,7 - 10> kg m>
gesetzt. Der gewahlte p,,,-Wert entspricht nach Gleichung (2.75) bei 8, (morgens) einer

relativen Luftfeuchte von 0,7.
Der Punkt auf der durchgezogenen Kurve gibt die minimale Tagestranspiration fiir die

von der Pflanze wihrend der Feldmessung tatsachlich durchgefiihrten Tagesassimilation
wieder. Der 2r-Wert von 1,5 kg m fiir 4 = 8,4 - 103 kg m™? entspricht dem in Abschnitt
2.4.4 durch numerische Integration der optimalen Assimilation und Transpiration gewon-
nenen Wert bei detailliertem Wetterverlauf (1,507 kg m*2). Die Verwendung eines geglét-
teten Tagesverlaufs der Wettervariablen fiihrt offensichtlich nicht zu groBen Abweichungen
in 77. Links von 4, = 1.8 - 10~ kg m gilt die Hyperbelgleichung (2.82) nicht mehr und
man erhalt den als gepunktete Verlangerung der durchgezogenen Linie dargestellten
Tr(2)-Verlauf durch numerische Integration der nun nicht mehr tiberall differenzierbaren
Funktionen Tr(t,A) und A(t,A). Dieser Teil des 7r(4)-Verlaufs schlieBt stetig an den nach
der einfachen Formel (2.82) berechenbaren Abschnitt an. In diesem Bereich lassen sich die
optimalen 77-Werte sehr gut mit der Funktion 7(21) = 1} - A parametrisieren, wobei 1) und
u aus dem stetigen und differenzierbaren AnschluB an den Hyperbelast bei 4 = 4,;, zu

bestimmen sind. Im Anhang E sind die Gleichungen fiirv) und p angegeben und die Qualitat

der Paramectrisierung wird diskutiert.
Zusammenfassend erhélt man also iiber den gesamten Definitionsbereich von 4 die

minimal mégliche Tagestranspiration aus der Formel:

(2.92)
[ S.,S,, S "
n(Sh SZ’ SS’ gmax) : ﬂp( Lt gm") fiir 01 ﬂmin(sl’ Sz’ gmax)
T(A) =
na) = | By S% "
‘Y'Sl _Jq-b.sl fiir ﬂmin(sl’ Sz,gmax)<ﬂ. <ﬂmax(sl)

Zur Verdeutlichung von Gleichung (2.92) seien die AusgangsgroBen und die resultierende
Formel der optimalen Tagestranspiration fiir das hier diskutierte Beispiel noch einmal
angegeben:
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Die Pflanze charakterisierende Parameter

Y b K P(6p)
32-107 kgm2s| 16-103ms? |625-103w'im? vemachlassigbar
Den Tageswetterverlauf charakterisierende Parameter
L Im Bgr Bmax Pabs
75h 360 W m2 12°C 22°C 8,68 - 103 kg m™3

589,79 kgm™2 - (4/1 kgm ) fiir 0kgm™ <2 50,00184 kg m™

Tr(4) = -
" =1 001836 ke? m™

10,0151 kg m?2-2a

~1,239 kg m™? fiir 0,00184 kg m ™ <4 < 0,0151 kg m™>

Die restlichen Kurven in Abbildung 2.34 zeigen einige Beispiele fiir den EinfluB des
Tageswetterverlaufs (es sind jeweils nur die Parameter angegeben, die gegeniiber dem
obigen Satz verandert wurden) auf die minimal mdgliche Tagestranspiration nach Glei-
chung (2.82) bei konstanten Photosynthesecharakteristika. Im oberen Bild zeigt die gestri-
chelte Kurve den Verlauf fiir p,,s = 3,8 - 10 kg m™ (= hp(0,) = 0,3) und die strichge-
punktete Kurve die 7r-Werte fiir p, = 12,0 - 107 kg m™ (= ha(8g,) = 0,95). Wie zu
erwarten sind im feuchteren Regime geringere optimale Tagestranspirationen zu erreichen.
Im unteren Bild, in dem die durchgezogene Linie wieder auf den Standardwetterparametern
beruht, zeigen die strichpunktierte (65, = 16°C; 0,4 = 26°C) und dic kurz- (8, = 8,6°C;
Bmax = 18,6°C) und langgestrichelte Kurve (85, = 8,6°C; 0,,,, = 26°C) den EinfluB der
Temperaturparameter (beim gegebenen p,,- Wert ist h, (8,6°C) = 1). In den ersten beiden
Fallen wurde unter Erhaltung der Tagesschwankung von 10 K das Temperaturniveau
gegentiber den Standardfall erhdht bzw. abgesenkt, was zu einer Anderung von 7r in der
gleichen Richtung fiihrte. Dies ist daraus erklarbar, da bei Konstanz von Omax - O, der
Tagesverlauf des Wasserdampfdichtedefizits unter Erhaltung seiner Kriimmung nach oben
oder unten verschoben wird (siehe Gleichung (2.88)). Der langgestricheltelten Kurve liegt
eine groBere Tagestemperaturschwankung zugrunde, g ist jedoch zu jedem Zeitpunkt
kleiner(gleich) dem g-Wert, mit dem der strichpunktierte Verlauf bestimmt wurde; entspre-
chend liegt 7r beim Vergleich dieser beiden Kurven fiir alle A-Werte niedriger. Die
Differenz ist bei kleinen 2-Werten am groBsten, da die optimierende Pflanze hier die Zeiten
mit deutlich niedrigeren g-Werten zur Produktion ausnutzt, wahrend fiir hohe vorgegebene
A-Werte die Produktion wesentlich auch mittags stattfinden muf, wo die g-Werte dhnlich
bis gleichhoch sind.

Die punktierte Kurve im unteren Bild schlieBlich zeigt die Situation an ¢cinem bewolk-
ten Tag mit I, = 180 W m™2. Hier liegen die 7r-Werte deutlich hoher als in allen anderen
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Beispielen mitI,, =360 W m? und die Kurve weist eine stirkere Kriimmung auf, entfernt
sich mit zunehmendem 4 immer weiter von den Vergleichskurven. Dies riihrt daher, daB
die gegebenen 4-Werte bei verringertem Lichteinfall nur iiber erhdhte stomatére Leitfahig-
keiten erreicht werden konnen, die zu einer linearen Steigerung von Tr fiihren, die
Assimilationsrate aber nur im Sinne einer Sattigungskurve erhGhen.

Viele der eben diskutierten qualitativen Eigenschaften von 77(4) sind nicht davon
abhangig, daB es sich um den Fall der optimalen stomatéren Steuerung handelt. Bis auf die
Auswirkung der vergroBerten Tagestemperaturschwankung wére das gleiche Verhalten
auch unter der Annahme konstanter stomatérer Leitfahigkeit zu beobachten. Die Bedeutung
von Gleichung (2.92) liegt in der quantitaven Vorhersage des minimal moglichen Wasser-
verbrauchs durch die Pflanze.
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