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Zur Kenntnis der Temperaturabhingigkeit
der Netto~Assimilation von Samenpflanzen
von
ARTHUR Piser, Innsbruck

Um zu einem Bild dariiber zu gelangen, wie sich die Lebensvorginge
im Wechsel der verschiedenen L.ebensumstinde abspielen, kann man diese
Vorginge im Laboratoriim unter vereinfachten Verhiltnissen untersuchen,
indem man jeweils moglichst alle Faktoren bis auf einen konstant hilt und
zunidchst nur diesen einen planmiflig variiert. Man kann dies mit einem
anderen Faktor wiederholen, schliefilich zwei gleichzeitig variieren usw. Auf
diese Weise trachtet man den Verwicklungen zu entkommen, die das Ver-
halten der Pflanze in ihrer natiirlichen Umwelt wegen der Vielzahl der hier
oft recht uniibersichtlich ineinandergeifenden Einfliisse leicht uniiber-
schaubar machen, wenn es nicht gelingt, gewisse Standardkonstellationen
herauszulosen. Man kann umgekehrt die Lebensvorginge bewufit an der in
ihrer natiirlichen Umwelt lebenden Pflanze (gleichzeitig mit den wichtigsten,
hierfiir mafigebenden Faktoren) messend verfolgen, um sie eben im wech-
selnden Zusammenspiel derselben zu beobachten. Diesen Weg hat STOCKER
beispiclgebend schon vor mehr als 40 Jahren eingeschlagen, als er die Frage
nach dem Wasserverbrauch der Pflanzen verschiedener Klimazonen an-
packte; auch spiter, bei seinen Beitriigen zur Assimilationsokologie hielt er
ihn ein. Dieser zweite Weg ist in der Regel schwieriger und langwieriger,
aber nicht umgehbar, will man tiber das Verhalten ciner Pflanze am Standort
unmittelbar eine Vorstellung bekommen; und darum geht es doch letzten
Endes. Zum schiirferen Erfassen fraglicher Zusammenhinge wird es freilich
immer ergidnzender Laboratoriumsversuche bediirfen.

Die Skologische Assimilationsforschung wurde zwar frith auch im Freiland
begonnen (HENRICI 1918, STALFELT 1921, 1924), der Schwerpunkt lag aber
schon aus technischen Griinden zunichst doch mehr im Laboratorium. Es
sei hier nur daran erinnert, dafl LUNDEGARDH anfangs der 20er Jahre unseres
Jahrhunderts cinen Anlauf genommen hatte, die Abhingigkeit der Assi-
milation héherer Pflanzen, besonders krautiger Kulturgewichse von den sie
bestimmenden Umweltsfaktoren wie CO,-Konzentration der Luft, Licht und
Temperatur, und zwar ausdriicklich im Hinblick auf Okologie und Produktion
zu untersuchen (das Wesentliche enthalten die Biicher 1924 und 1925), wozu
er sich sein eigenes Gerit gebaut hatte (Glockenapparatur). Vor allem die
Lichtabhéngigkeit wurde dann von BOYSEN-JENSEN mit M iLLER nach eigener
MeBmethode ganz planmiflig studiert und hierbei grundlegende Erkenntnis
gewonnen (1932). Auch die Frage der Stoffbilanz wurde von dieser Seite
schon grundsitzlich erértert. Dank inzwischen ausgearbeiteter feldbrauchbarer
Gerite (KOSTYTSCHEW 1928, HOLDHEIDE - HUBER - STOCKER 1935) war cs
dann moglich geworden, auch assimilations-okologisch im Freiland mit Erfolg




zu arbeiten. Besonders die Kreise um KOSTYTSCHEW, ZALENSKY, STOCKER,
Huser und schlieflich auch Innsbruck entwickelten sich zu Hauptstitten
dieser Richtung. Endlich wurde der Ultrarot-Absorptionsschreiber fiir die
Pflanzenphysiologie entdeckt (HUBER 1950, EGLE und ScCHENK 1951a). Ab-
gesehen von der grofleren Anzeigegenauigkeit und der Moglichkeit mit in
sich geschlossenem Durchstromungskreislauf zu arbeiten, hat das Gerit in
Verbindung mit Gasumschalter und Vielfachschreiber den grofien Vorteil,
daf3 es von mehreren Proben in dichter Folge (z. B. von jeder alle 6 Minuten)
Mefipunkte zu registrieren vermag. Sein Einsatz am Standort (TRANQUILLINI
1952 bis 1960, POLSTER 1961) hat sich schon sehr gelohnt, kostet aber be-
deutenden Aufwand und ist daher vereinzelt geblieben. Doch gibt es genug
damit im Laboratorium zu tun. Mein Arbeitskreis bedient sich des URAS
derzeit u. a. dazu, Temperaturkurven der COg-Netto-Assimilation dkologisch
verschiedener Samenpflanzen aufzunehmen und damit eine Frage, die schon
LLUNDEGARDH (vgl. oben) angeschnitten hat, systematisch neu zu bearbeiten.
Sie soll spiter einmal im Rahmen der Temperaturtoleranz (Kilte-, Hitze-
resistenz) betrachtet werden.

Als erste Objekte wihlte ich die uns von fritheren Arbeiten (TRANQUILLINI
1955, 1957, PisEk u. WINKLER 1958) wohlbekannte Zirbe an der alpinen
Waldgrenze und die Fichte an der Waldgrenze und in Tallage (PISEK u.
WINKLER 1959). LARCHER (1961) hat sich dann zwei immergriine Charakter-
biume des mediterranen Gebietes (im engeren Sinne), Olea und Quercus ilex,
dazu die sommergriine Flaumeiche (Quercus pubescens) aus der nach oben
daran anschliefienden Vegetationsstufe, WINKLER (1961) die Kartoffel aus-
gesucht. Einige Dissertanten befassen sich mit weiteren heimischen Laub-
und Nadelhélzern und auch krautigen Arten. Die Einsicht, daf3 nach aller
bisherigen Erfahrung einerseits der Gesamtspielraum der spezifischen Kar-
dinaltemperaturen bei den hoheren Pflanzen nicht sehr umfangreich sein
dirfte, andererseits die Pflanzen mehr oder weniger anpassungsfihig sind,
hielt uns davon ab, nach Gewichshausindividuen von Arten entfernter
Klimabereiche zu greifen. Ubrigens waren unsere Einrichtungen ohnedies so
besetzt, dafi vorerst sogar hochalpine Vergleichsarten zuriickstehen mufiten.

Es handelt sich darum zu erfahren, 1. wie weit die Blitter abgekiihlt
werden miissen, bis die Photosynthese bei der gegebenen Beleuchtungsstirke
nicht mehr mit Reingewinn arbeitet (die Netto-Assimilation gleich Null wird),
weil die Intensitdt der Dunkelreaktionen so nachlifit, dafi die Gesamtphoto-
synthese nur mehr hinreicht, den gleichzeitigen Stoffverlust durch Atmung
wettzumachen (Minimum der Netto-Assimilation). 2. Soll festgestellt werden,
wie weit die Temperatur steigen mufl, bis die Netto-Assimilation in der
Wirme Null wird, weil dann die mit der Wirme absolut betrachtet —
immer mehr steigende Respiration den gleichzeitigen Brutto-Gewinn ver-
schlingt (Maximum). 3. Ist der Temperaturbereich zu erfassen, bei dem unter
den gegebenen Bedingungen (Lichtstirke 10 000 Lux, Xenonhochdruck-
lampe, CO,-Gehalt der Luft um 0,03 Vol.-%,) hochstmoglicher Reingewinn
erzielt wird (Optimum). 4. Ist es auch wichtig, die genauere Form der Ab-
hingigkeitskurve zwischen diesen Temperaturen festzulegen; kann sie doch
— aufs einfachste Schema gebracht — bei gleichen Kardinaltemperaturen
grundsitzlich etwa so aussehen, wie Abb. 1 a oder aber wie b oder c; sie
koénnte auch gemischt sein (z. B. a/c), was okologisch recht Verschiedenes
bedeutet. Eine Pflanze vom Typ aa z. B. arbeitet nicht nur im engeren
Optimumbereich, sondern auch in mifiiger Kilte und in der Wirme im

35




Gegensatz zu bb mit erheblichem Reingewinn. Den Kurvenverlauf im An-
fang des aufsteigenden Astes haben wir wegen versuchstechnischer Schwierig-
keiten bisher nicht genau festlegen kénnen, doch sieht er — nach den vor-
handenen Fragmenten erginzt — i. allg. nach Abb. 1a oder 1b aus; nur bei
Citrus und Olea (Winter) nach ct).
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Abb. 1

Zur Ermittlung des optimalen Temperaturbereiches wurde von einigen
Graden uber 0°C bis tber 30°C hinaus die Assimilation mit dem URAS
gemessen. Uber den Vorgang bei der Untersuchung erwidhne ich unter
Hinweis auf die Methodikabschnitte bei PISEK u. WINKLER (1959) und
LARCHER (1961) hier blof3, daf3 stets am Vorabend abgeschnittene Zweige
benutzt wurden, die, tiber Nacht unter Nylonhauben in Wasser eingestellt,
sich mit Wasser sittigten. Am Morgen, unmirttelbar vor Beginn des Messens,
wurden davon die Proben zurechtgeschnitten und in Réhrchen mit Wasser
tauchend in die Rezipienten gebracht, Dafl man bei entsprechender Kritik
sehr wohl mit abgeschnittenen Pflanzenteilen arbeiten kann, hat jlingst
LARCHER (1963) gezeigt. — Das Bestimmen von Minimum und Maximum
lduft darauf hinaus festzustellen, bei welcher Kilte bzw. Hitze die Pflanze
CO, weder aufnimmt noch abgibt, der Gaswechsel also Null wird. Dies
herauszubekommen bedienten wir uns in der Regel des hierfiir bewihrten,
einfachen ALvIK’schen Verfahrens in seiner zuletzt von LIETH (1958) ver-
einfachten Form und eines Satzes von Philips -Warmtonréhren (Beleuchtungs-
stirke am Ort der Proben in der Kiihltruhe 3000 Lux). Sonst verwendeten
wir als Lichtquelle stets eine Xenonhochdrucklampe (Beleuchtungsstirke in
den Rezipienten 10 000 Lux). Sondermessungen mit Abies hatten ergeben,
dafl das Minimum bei 10 000 Lux nicht anders liegr als bei 3000 Lux. Es
im schwicheren Licht zu bestimmen, war aber bedeutend einfacher, weil
einerseits die Réhrenleuchten nur wenig Wirme abgeben, andererseits die
Xenonlampe fiir gleichzeitige Assimilationsbestimmung frei blieb.

Aus dem noch wachsenden und flieBenden Stoff greife ich hier nur die
Ergebnisse heraus, die bisher iiber Holzgewiichse im Sommer erhalten wurden
(Tab. 1 im Anhang). Im Winter #ndert sich das Bild bei den Immergriinen,
worliber man bei KusomoTto, NEGISI und SATOO, besonders eingehend bei
LARCHER (alle Autoren 1961), Angaben findet. Von den eigenen, in der kalten
Jahreszeit gemachten Erfahrungen wird andernorts zu berichten sein,

Unsere Untersuchungen betreffen Holzpflanzen dreier Klimabereiche :
1. solche der oberen alpinen Waldgrenze (Patscherkofel bei Innsbruck, Sta-
tion auf 2050 m); 2. der Talniederung von Innsbruck (560 m) und 3. der medi-

") Uber die Ursachen von Maximum und Optimum vel. EGLE u. SCHENK 1952 und 1954,
iber das Minimum P1seg 1960.
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terranen Exklave am Nordrand des Gardasees (reprisentative Station Arco, 91
m; von hier Olea, Quercus ilex und Quercus pubescens sowie Citrus). Die drei
Gegenden unterscheiden sich besonders hinsichtlich ihrer Wirmetonung sehr
voneinander. Sie sollen daher in Tab. 2 ganz kurz durch die Monatsmittel-
temperaturen 1950/60 gekennzeichnet sein. In Arco bleibt selbst der kiihlste
Monat iber 4°C, sicben Monate kommen auf mehr als 10°C, davon finf
tber 15 und drei tiber 20°C. In Inns-
bruck sind die Monatsmittel von De-
zember und Januar unter 0°C, nur
fiinf Monate tiberschreiten 10°C, drei
davon 15°C. Die auf dem Patscherkofel
unweit der natiirlichen Waldgrenze (in
Luftlinie nur 7 km vom Zentrum Inns-
brucks entfernt) eingerichtete Wetter-
station verzeichnet nur sechs Monate
mit tiber 0°C, wovon blof3i zwei noch
99C erreichen. Der Sommer an der
Waldgrenze ist also wviel kirzer; im
Schatten, bei Bewolkung und nachts ist
es dort viel kiihler als in der Talniede-
rung?),

Vergleichen wir zuerst Individuen
derselben Art, namlich Fichten, die in
dieser Niederung wachsen, mit solchen
der Grenzlage, so finden wir die letz-
teren dem rauhen Bergklima insofern
angepafit, als der optimale Tempera-
turbereich fiir die Netto-Assimilation
ihrer Nadeln um 2 bis 3°C tiefer ist
als von Bdumen, die knapp iiber der
Talniederung stocken. Blitter von
Birken bei Kiihthai (1900 m) brauchen
sogar 4°C weniger als solche von Tal-
biumen, daf} sie auf unter den gegebe-
nen Versuchsbedingungen grofitmog-
liche Leistung kommen. Die Zirbe steigt
in ihrer natirlichen Verbreitung nicht
weit unter die Waldgrenze herab, wes-
halb wir bei ihr keinen Vergleich mit
Biumen aus der Niederung anstellen
konnen. Wie man aus diesen Beispielen
sieht, konnen die Unterschiede zwi-
schen den Individuen einer Art, wenn
sie so stark differierende Standorte
besiedeln, grofier sein als die zwischen
zwel Arten auf dem gleichen Standort. Fichte und Zirbe arbeiten an der
Waldgrenze am besten bei blofi 12 bis 13°C, die Birke bei solchen um 14°C.
In unserer Zusammenstellung ist dies der niedrigste Optimalbereich. Er
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deckt sich mit dem von UNGERSON und SCHERDIN (1961) bei ihren Assimila-
tionsmessungen an einem subarktischen Standort (Finnisch-Lappland) bei
Betula nana und Betula tortuosa gefundenen Optimum. Das soll hier doch
vermerkt sein, obschon man die Angaben wegen der ganz anderen Metho-
dik nicht ohne weiteres mit unseren vergleichen kann?®).

Sehen wir weiter die verschiedenen Arten aus den Tieflagen durch, so
zeigt sich, dafl unter ihnen der Tanne die geringste Wirme (13°C) zu bester
Leistung gentigt. Sie ordnet sich hinsichtlich des Temperaturoptimums zu
den Waldgrenzbdumen der Fichte und Zirbe, obschon die Tannenproben
von Bidumen am Fuf} eines siidseitigen Hanges bei Kramsach im Unterinntal
(530 m), also nicht von Bergeshéhe stammen, und obschon die Art — anders
als die beiden vorgenannten nordisch-alpinen — auf die mittleren und
hoheren Stufen der mittel- und siideuropiischen Gebirge beschrinkt ist.
Unser Ergebnis widerspricht auch dem (freilich nicht ohne weiteres vergleich-
baren) Befund MILLER’s (1959), weshalb wir es noch nachpriifen werden.
Der siidliche Charakter der Tanne schligt im Temperaturmaximum (39/40°C)
durch, das {iber dem der vorhin erwiihnten zwei nordisch-alpinen Nadelhélzer
(36 bis 38°C) und erst recht iber jenem der ebenfalls nordisch-alpinen Wald-
kiefer (33 bis 35°C) liegt, von der das Optimum leider noch nicht untersucht
ist. Das Maximum der Tanne stimmt mit dem der Eibe tiberein, die hin-
sichtlich ihrer Verbreitung insofern an die Tanne erinnert als ihr natiirliches
Verbreitungsgebiet vom siidlichsten Skandinavien durch Mittel- und Std-
europa bis Algier, Kleinasien und bis in den Kaukasus reicht; im Norden
findet sie sich mehr in tieferen Lagen, im Siiden in den Gebirgen. Bei der
Eibe kommt aber der siidliche Charakter auch im Optimum zur Geltung.
Dieses liegt nidmlich um 19/20°C, also betrichtlich iiber dem der anderen
hier angefiihrten immergriinen Nadelhélzer!); auch hoher als bei unseren
sommergriunen Laubhélzern Birke und Buche (18 bis 20°C) und sogar iiber
jenem so typisch mediterraner breitblittriger Immergriiner wie Steineiche
und Olbaum (15 bis 17° bzw. 16 bis 20°C, LARCHER 1961), denen man beiden
ein hoheres Optimum zutrauen mochte. Dafiir vermdogen diese mediterranen
Immergrinen im gegebenen Licht noch bei Temperaturen um 40°C und
daruber Reingewinn zu erzielen. Die Netto-Assimilation der Steineiche sinkt
auf Null, wenn das Laub auf 42°C erwirmt wird, jene von Olea erstaunlicher-
weise erst bei 48° C. Der bei uns winterharte Kirschlorbeer und die sommer-
grine, fir die untere Bergstufe des Mittelmeerbereiches bezeichnende
Flaumeiche — sie hat néchst Citrus (24°C) das héchste Optimum — sind
bei Temperaturen gegen 45°C so weit. Erst bei fast ebensolcher Hitze ‘kom-
pensieren aber auch heimische Sommergriine wie Birke und Griinerle, und
zwar gleich, ob sie an der Waldgrenze leben oder in der Niederung; ebenso
die Buche! Drei der gepriiften Arten vereinen Optima iiber 20°C mit Maximis
tber 40°C: Flaumeiche, Kirschlorbeer und Citrone.

Soweit man nach den Temperaturkurven der Assimilation bei KusumMoTo
(1957a) extrapolierend auf das Maximum der von ihm untersuchten warm-

‘) Nach MoONEY und BILLINGS (1961) Temperatur-Assimilationskurven ist der optimale
Temperaturbereich unserer bekannten Silikatschutt-Morinenpflanze Oxyria digyna aus arkti-
schen Populationen merkwiirdigerweise etwa 15—20°C, jener von Oxyria der Hohen in den
stidlichen Rocky-Moutains 25—30"C.

*) Ahnlich wic bei der Eibe ist das Optimum dreier forstlich wichtiger ostasiatischer Coni-
feren (einjihrige Simlinge von Cryptomeria japonica, Chamaecyparis obtusa und P:n.l.-_\'_.;{;-n_q_
flora). Temperaturmaximum der ersten beiden zwischen 40 und 45° C, bei Pinus zwischen
45 und 50°C (NEegis1 und Saroo 1961).
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temperierten bis tropischen breitblattrigen Immergriinen der Niederungen
im siidlichsten Japan schlieflfen kann, kommt keine derselben tiber Olea
hinaus. Die Optima haben (im Sommer) den Schwerpunkt um etwa 25°C,
nur der tropische Ficus retusa arbeitet zwischen 25 und 30°C mit grofitem
Gewinn. Ein im grofien ganzen dhnliches Bild — Optimalbereiche zwischen
rund 20 bis 30°C, Maxima um 45°C — ergaben auch die Untersuchungen
von STOCKER (1935) iiber die Temperaturkurven der Assimilation einiger
Tropenbdume auf Java.

Auf der anderen Seite, in der Kilte, wird allgemein kein Reingewinn
mehr erzielt, sobald das Laub wenige Grade unter 0°C abkuhlt. Abgesehen
von zwei (in diesem Punkt mitgenommenen) tropischen Arten (Monstera
deliciosa und Fittonia, Gewichshausstiicke), die schon bei + 1°C kompen-
sierten, ist die Gesamtschwankungsbreite des Temperaturminimums nach
oben durch Cirrus (— 1°C), nach unten durch Olea (— 6°C) abgesteckt.
Im tibrigen ist das Minimum wenig charakteristisch. Die Menge hilt ndmlich
zwischen — 3 und — 5°C (auch Pittosporwm tobira aus China und Japan).
Dies ist zugleich der Bereich, innerhalb dessen die Blitter der angefithrten
Arten, wenn sie sich in optimalem Wasserzustand befinden, zu gefrieren
beginnen (Olea erst bei — 6°C!). Durch das Gefrieren leidet die Photo-
synthese, was ohne weiteres verstindlich ist, weil sich bei geringster Unter-
schreitung der kritischen Temperatur auch schon Frostschidden an den
Blittern einzustellen anfangen. Im Sommer sind die Blitter, winter- wie
sommergriine, ausgesprochen eisempfindlich, also nicht frosthart.

Nur des Kontrastes wegen sei hier erwihnt, dafl sich Algen als Assi-
milationsapparat von Flechten, besonders von gewissen alpinen Flechten,
bei der Photosynthese sehr viel weniger von Frost beeindrucken lassen als
das Assimilationsgewebe von Samenpflanzen. Das ist zweifellos in der anders-
artigen Zellstruktur dieser Algen begriindet; z. B. fehlen ihnen grofiere
Vakuolen. LANGE (1963) fand bei ihnen nicht nur Hochstleistung bei Thallus-
temperaturen unter 10 bis 0°C, sondern auch CO,-Aufnahme bis unter
— 20°C.
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Netto-Assimilation.
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INGL
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Bei Buche, Fagus silvatica L., Bot. Garten 600 m ist unter der Position ,,Minimum** der Wert -4,5/-6

ZUu lesen.
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