4 Diskussion

In diesem Kapitel soll die aus der Optimierungstheorie hergeleitete GesetzmaBigkeit
des Tagesgangs der stomatéiren Leitfahigkeit mit unterschiedlichen phanomenologischen
Ansitzen verglichen werden. Weiterhin soll auf der Grundlage der in dieser Untersuchung
entwickelten Theorie der optimalen Regulation des Wasserhaushalts durch die Pflanze die
Auswirkung einer Anderung des Niederschlagsregimes auf die Nettoprimérproduktion
sowie der EinfluB einer erh6hten CO,-AuBenkonzentration auf Assimilation und Transpi-

ration diskutiert werden.
SchlieBlich wird ein kurzer Ausblick auf mégliche Weiterentwicklungen des Optimie-

rungsmodells der pflanzlichen Regulation des Wasserhaushalts gegeben, die auf der
vorliegenden Untersuchung aufbauen.

4.1 Vergleich des optimalen Tagesgangs der stomatiiren Leitfihigkeit
" mit phinomenologischen Ansiitzen

In Kapitel 2 wurde der optimale Tagesgang der stomatéren Leitfahigkeit aus der
Forderung nach Minimierung des Tageswasserverbrauchs bei vorgegebener Tagesassimi-
lation hergeleitet. Wie schon am Anfang von Kapitel 2 erwihnt, gibt es neben dem in dieser
Arbeit eingeschlagenen Weg, die Regelstrategie aus einem grundlegenden Prinzip herzu-
leiten, rein phanomenologische Ansitze, die nach geeigneten Funktionenklassen suchen,
mit denen die vorliegenden Messungen moglichst gut beschrieben werden kénnen. Diese
Funktionen enthalten eine Anzahl von Parametern, denen allerdings keine biologische
Bedeutung zukommt. Aus diesem Grund ist die Ubertragbarkeit einer einmal gewonnenen
Parametrisierung auf andere Pflanzen nicht vorherseh- oder diskutierbar, sondern kann nur
ausprobiert werden. Dies ist der wesentliche Unterschied zum hier verfolgten Ansatz, der
dic Assimilations- und Transpirationseigenschaften der Pflanze mit der stomatéiren Rege-
lung verkniipft. Die in den Formeln fiir die optimale stomatére Leitfahigkeit (Abschnitt
2.4.1 und 2.4.2) vorkommenden Parameter werden unabhingig vom gemessenen Leitfa-
higkeitsverlauf bestimmt. Sie charakterisieren die Assimilationseigenschaften der Pflanze
und die vorgegebene Tagesassimilation.

Haufig verwendete phanomenologische Ansétze fiir die Abhéngigkeit der stomataren
Leitfdahigkeit von den treibenden Wettervariablen stellen die zweiparametrige, nur lichtab-
héngige Formel nach Gates (1980) und eine dreiparametrige Formel, die dariiberhinaus
das Dampfdichtedefizit g der Atmosphére gegeniiber dem Blattinnern beriicksichtigt
(Ducoudré, 1990), dar:
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Diese Ansitze wurden mit dem schon in Abschnitt 2.3.4 verwendeten Evolutionsver-
fahren (Rechenberg, 1972) an die MeBreihen fiir Prunus armeniaca und Fagus silvatica
angepaBt, die auch schon mit der optimalen Strategie nach 2.4 verglichen wurden. Als den
durchschnittlichen absoluten Fehler minimierende Parameter ergaben sich:

Experiment x1 [ms] | xolWm?] | y; [ms7] | yo[Wm?] | yalkgm™)
Fagus silvat. (13.7) 28-107 13,3 4,0-103 19,9 31102
Prunus armeniaca 1,5-10% 354 53104 73,7 37102

In Abbildung 4.1 werden die Verlaiife der gemessen stomatéren Leitfahigkeit mit den
nach Gleichung (4.1) und (4.2) gewonnen Ergebnissen, sowie mit dem Resultat der
Optimierungsrechnung in der Naherung ohne Transpirationskiihlung, (Gleichung 2.64),
verglichen.

Im oberen Bild, das das Verhalten von Prunus armeniaca im ariden Regime darstellt,
ist es mit keiner der empirischen Formeln moglich, die ausgeprégte Mittagsdepression zu
beschreiben. Dies ist fiir die nur an den Lichtverlauf gekoppelte Leitfahigkeit nach Gates
zu erwarten, gilt aber auch fiir die zusatzliche Berticksichtigung des Wasserdampfdichte-
defizits in linearer Form nach Ducoudré. Das ebenfalls eingetragene Resultat der vorlie-
genden Untersuchung, das nicht an den gemessenen Verlauf der Leitfahigkeit angepaBt
wurde, beschreibt dagegen den ausgeprégten und steil abfallenden Vormittagspeak sehr
gut. Im Gegensatz zu Abbildung 2.29 wurde hier eine minimale stomatére Leitfahigkeit
von2 - 104 ms-! angenommen. Aligemein ist festzustellen, daB bei ausgepragten Mittags-
depressionen, wie sie in ariden Gegenden haufig auftreten, mit beiden phdnomenologi-
schen Ansatzen keine gute Ubereinstimmung mit den MeBreihen zu erzielen ist.

Im unteren Bild, Abbildung 4.1, wird die MeBreihe fiir Fagus silvatica (13.7) mit den
phanomenologischen Ansatzen und dem Resultat nach Gleichung 2.64 verglichen. Auch
hier reproduziert der rein lichtabhangige Ansatz nach Gates die Schwankungen der Leit-
fahigkeit, wie sie wihrend des Tages auftreten, nicht. Der Fehler ist aber geringer als im
Fall von Prunus armeniaca. Die zusétzliche Beriicksichtigung des Wasserdampfdichtede-
fizits in linearer Weise nach Ducoudré fiihrt in diesem Fall zu einer deutlichen Verbesse-
rung, die Tagesschwankungen werden allerdings immer noch leicht unterschatzt. Da die
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Abb. 4.1: Vergleich des gemessenen Tagesverlaufs der Leitfihigkeit von armenisch (oberes Bild)
und silvatica (unteres Bild) nach Schulze (1972b und 1970) mit den entsprechenden
Resultaten des Optimierungsmodells und der phinomenologischen Ansitze nach Gates

(1980) und Ducoudré (1990).
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optimale Strategie nach Gleichung 2.64 in diesem Fall allerdings groBere Schwankungen
als die Beobachteten erwarten lieBe, reproduziert die direkt angepaBte Funktion (4.2) die
Messungen etwas besser.

Dies andert sich, wenn man auch die Gleichung fiir die optimale Strategie an den
vorliegenden Verlauf der Leitfahigkeit anpaBt, anstatt die Parameter y, 0, x und 1 aus den
Assimilationseigenschaften der Pflanze zu bestimmen. Dies 148t sich etwa mit der Mog-
lichkeit von Fehlern bei der Bestimmung dieser Parameter rechtfertigen. Man erhalt dann
einen durschnittlichen Absolutfehler von 2,1 - 10 ms™! gegeniiber 2,3 - 10"* ms™! bei der
besten Anpassung von Gleichung (4.2), also etwa gleich gute Resultate.

Zur Ilustration der unterschiedlichen in diesem Abschnitt diskutierten Abhéngigkeiten
der stomatéren Leitfahigkeit vom Wasserdampfdichtedefizit sind in Abbildung 4.2 die
entsprechenden u(g)-Verlaufe fiir Lichtsttigung und Optimaltemperatur dargestellt, wie
sie sich fiir Fagus silvatica ergeben.

Zusammenfassend 148t sich sagen, daB durch den hier entwickelten Algorithmus die
Mbglichkeit gegeben ist, aus den Eigenschaften des Assimilationsapparates der Pflanze
mit durchschnittlich 20%-tiger Genauigkeit (siehe erste Tabelle in 2.4.4) den Verlauf der
stomatiren Leitfahigkeit vorherzusagen. Die diskutierten phdnomenologischen Ansatze
erlauben zwar in einigen Fallen eine genauere Reproduktion a posteriori, sind aber nicht
auf andere Pflanzen oder andere Bedingungen iibertragbar und damit fiir prognostische
Vegetationsmodellierungen nicht geeignet.
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Abb. 4.2: Abhingigkeit der Leitfiihigkeit vom Wasserdampfdichtedefizit fiir die untersuchten Modelle.
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4.2 . Die Nettoprimidrproduktion der optimierenden Pflanze bei
verindertem Niederschlagsregime

Im Zusammenhang mit einer zukiinftigen, durch menschliche Eingriffe ausgelosten
Klimainderung wird die Frage nach der Auswirkung eines veranderten Niederschlagsre-
gimes auf die pflanzliche Produktion diskutiert. Bisherige Untersuchungen stiitzen sich
hierbei im wesentlichen auf die direkte Korrelation der Jahresniederschlagsmenge mit der
Nettoprimarproduktion (Esser, 1990) oder ordnen einer neuen Klimasituation nach einem
der bekannten Schemata der Korrelation zwischen Klima und Vegegationstyp (z. B.
Holdridge, 1947) einen u. U. verdnderten Vegegtationstyp und damit eine veranderte
Nettoprimérproduktion zu (Emanuel, 1985).

Im Unterschied zu diesen phanomenologischen Ansatzen erlaubt die in dieser Unter-
suchung entwickelte Optimierungstheorie die Vorhersage der Anderung der Assimilations-
strategie der Pflanze in Abhéangigkeit von der Verteilung des Niederschlags tiber das Jahr.

Zur DNlustration des Einflusses sowohl der Jahresniederschlagssumme als auch der
Niederschlagsverteilung auf die Produktion soll der Zusammenhang zwischen optimaler
Tagesnettoassimilation und Tagestranspiration, 7r(2), wie er fiir Fagus silvatica hergeleitet
wurde, verwendet werden (Gl. 2.93; Abb. 3.2).

Man muB beachten, daB die Aufintegration von A(t) liber ein Jahr nicht direkt zur
Jahresnettoprimarproduktion (NPP) fiihrt, da 4 auf den Gaswechsel am Blatt wahrend des
Lichttages bezogen ist, die Dunkelatmung der Blatter und die Respiration der iibrigen (im
wesentlichen holzigen) Pflanzenteile (RES) also nicht berticksichtigt ist. Die Einheit von
4 ist kg CO, pro m? Blattfliche und Tag. Um auf die iiblichen Angaben der NPP in kg
Kohlenstoff pro m? Bodenfliche zu kommen, muB das um die Jahresdunkelatmung
reduzierte Jahresintegral von 4 mit 0,27 und, als erste Abschétzung im Sinne eines Big
Leaf-Modells, das die Anderung der treibenden Variablen durch Effekte in der Krone
vernachlassigt, dem LAI (m? Blattfliche/m? Bodenfliche) multipliziert werden.

In Kapitel 3 wurde die optimale Strategie der Wahl der Tagesassimilation 4 in den Tagen
nach einem Niederschlagsereignis in Abhéngigkeit von der Wasserhaltefahigkeit des
Bodens und der Niederschlagsverteilung (in der Zeit) bestimmt (Gln. 3.40 und 3.46). Ein
Resultat der Optimierungstheorie ist der Erwartungswert der Gesamtassimilation zwischen
zwei Niederschlagen. Multiplikation dieses Wertes mit der durchschnittlichen Anzahl der
Niederschlage wiahrend der Vegetationsperiode fiihrt auf den Erwartungswert der Jahres-
nettoassimilation an den Blattern (NPP + RES).

Wie am Ende von Kapitel 3 erldutert, stellt die trockenheitstolerante Pflanze eine obere
Grenze der iiberhaupt mdglichen Assimilation bei gegebenem Niederschlagsregime und
gegebenem 7r(2)-Zusammenhang dar. In der folgenden Tabelle wird fiir diesen Fall die
Auswirkung unterschiedlicher Jahresniederschlage und Verteilungen dargestellt, wobei die
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Boden- und Pflanzeneigenschaften (o, § und die Funktion 7r(2)) konstant gehalten wurden.
Fiir die Lange der Vegetationsperiode wurde 170 d angenommen. Die Resultate folgen aus
den Gleichungen 3.40, Anhang F und 3.33.

Trockenheitstolerante Pflanze
AbfluBregime: o =0,1d™" ;=249 103 kgm?2 d”? = ™ - 60d
T Wo Jahres- Jahresassimilation <Q>oPt
niederschlag (NPP + RES)
Veg.-Periode: 170 d.

) kgm? kgm? gm? gm?

6 10 AT 878 (100%) 31
12 20 71T 765 (87%) 54

6 5 389 595 (68%) 21
12 10 389 538 (61%) 38

In der ersten Zeile wurde ein Niederschlagsregime angenommen, wie €s in etwa heute
in Deutschland herrscht (Klimareferenzjahr des Deutschen Wetterdienstes). Die aus dem
Erwartungswert der optimalen Assimilation zwischen zwei Niederschlagsereignissen von
<Q>°P' =31 g m2 folgende Jahresassimilation von 878 g m*? fiir Fagus silvatica verringert
sich um 13%, wenn die Anzahl der Niederschlage bei Erhaltung der Jahresniederschlags-
summe halbiert wird (zweite Zeile). <Q>°P! vergroBert sich zwar auf 54 g m2, da die Zahl
der Niederschlagsereignisse wahrend der Vegetationsperide jedoch nur noch halb so gro83
ist kommt eine Verringerung der Gesamtassimilation zustande.

Bei Halbierung der Jahresniederschlagsmenge bei gleich héufigen Niederschlagsereig-
nissen (Zeile 3) erhélt man eine Verringerung der Gesamtassimilation auf 68% des heutigen
Wertes, also eine unterproportionale Abnahme der Produktion mit der Jahresniederschlags-
menge. Der EinfluB der Niederschlagsverteilung wird noch einmal in Zeile 4 der Tabelle
belegt, in der die Halbierung des Jahresniederschlags durch Halbierung der Anzahl der
Niederschlagsereignisse bei gleichbleibender Ergiebigkeit realisiert wird. Dieses Regime
ist ungtinstiger fiir die Pflanze und fiihrt zu einer Reduktion der Produktion auf 61% des
Referenzwertes.

Eine feinere Abschitzung des Einflusses einer Anderung des Niederschlagsregimes
liefert die Betrachung der trockenheitsintoleranten Pflanze, bei der die Riickwirkung der
Transpirationsstrategie der Pflanze auf die Wahrscheinlichkeit des Verdérrens berticksich-
tigt wird (siehe 3.2.2 und 3.2.3). In diesem Fall stellte sich heraus, da8 fiir die Maximierung
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der Lebensassimilation (und damit des moglichen Reproduktionsaufwandes) Assimilati-
onsstrategien optimal sind, die im Bezug auf die Assimilation zwischen zwei Nieder-
schlagsereignissen suboptimale Strategien darstellen.

In der folgenden Tabelle wird unter Annahme der gleichen Bodeneigenschaften und
des gleichen 77(4)-Zusammenhangs wie vorher der EinfuB unterschiedlicher Nieder-
schlagsregime auf die trockenheitsintolerante Pflanze nach den Gleichungen 3.46, Anhang
F, 3.43 und 3.52 behandelt, wobei als Grenzfall nur die Mortalitat aufgrund von Vertrock-
nen beriicksichtigt wird.

Trockenheitsintolerante Pflanze
AbfluBregime: & = 0,1 dt B =249 10’ kd medl= e =604

T wo |Jahres-| NPP + RES | <Q>0Pt [<Qsmax | <£50Pt | <]>0Pt
nieder- | Veg.-P.: 170d
schlag
@ | bem? | kom? gm? ¥ | Bn?d | kem? el
6 10 777 452 (100%) 18 30 194,1 4294
6 5 389 286 (63%) 10 20 38,1 133,1
seltener auftretende Niederschlagsereignisse = Anderung des optimalen Pflanzentyps
12 20 777 481 34 52 5.5 11,4
12 10 389 326 23 37 20 6,23

In der ersten Zeile ist als Referenzfall das heutige Niederschlagsregime gewdéhit, unter
dem das Modell die gemessene Jahresnettoassimilation der untersuchten Buche nach
Schulze (1970) gut reproduziert (siehe 3.2.3). An der hohen Lebensdauer <1>°P! erkennt
man die geringe Vertrocknungswahrscheinlichkeit im jetzigen Klima, die aber auf einer
»Zuriickhaltenden“ Ausbeutung des Bodenwassers beruht, wie man am Unterschied der
optimalen (<Q>°P') und maximalen (<Q>™2*) Assimilationzwischenzwei Niederschlédgen
crkennt. In der zweiten Zeile ist nun die Situation bei halbiertem Jahresniederschlag und
Erhaltung der Anzahl der Niederschlagsereignisse diskutiert. Mit der Reduktion der
Produktion wahrend der Vegetationsperide auf 63% der Referenzproduktion hat man bei
der trockenheitsintoleranten Pflanze einen etwas starkeren Effekt als bei Trockenheitsto-
leranz (68%). Weiterhin sind in diesem trockneren Klima Pflanzen mit kiirzerer optimaler
Lebensdauer (31% des Referenzfalls) zu erwarten.

Im in Zeile 3 und 4 diskutierten Fall von selteneren Niederschlagsereignissen bei
gleichem bzw. halbiertem Jahresniederschlag erhalt man ein unerwartetes Ergebnis. Die
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Werte von <I>°P! ergeben, daB nun kurzlebigere Pflanzen (wenige Jahre) die maximal
mogliche Lebensproduktion erreichen, deren Wert nun allerdings wesentlich geringer ist.
Zur Realisierung dieser maximalen Lebensproduktion ist eine Assimilationsstrategie zwi-
schen zwei Niederschlagen optimal, die ndher am maximal erreichbaren Wert <Q>Ma¥
liegt. Dies ist die Ursache fiir etwas hohere Jahresproduktionswerte im Vergleich zur
Situation bei haufiger auftretenden Niederschlagen mit gleichen Jahresniederschlagen
(erste und zweite Zgile der Tabelle).

Bei der Interpretation dieses Ergebnisses muf3 man die Naherungen, die bei der
Herleitung der optimalen Strategie gemacht wurden, im Auge behalten. Zunéchst wurde
die Vertrocknungswahrscheinlichkeit als einzige Mortalititskomponente angenommen.
Wie in Abschnitt 3.2.3 diskutiert, ndhert sich aber bei zusatzlichen, nicht mit dem Wasser-
haushalt verkniipften Mortalititskomponenten <Q>°P' immer mehr <Q>™2% an, d h. man
erhalt groBere Jahresproduktionen, wenn die zusétzliche Mortalititskomponente gro8
gegentiber der Vertrocknungswahrscheinlichkeit ist, wie dies bei den Rechnungen mit t =
6 d der Fall ist. Bei seltenen Niederschlagen (v = 12 d) ist die Mortalitatskomponente durch
Vertrocknen dagegen dominierend und die ,,harte Riickkopplung von Assimilationsstra-
tegie und Lebenserwartung realistisch.

Trotz dieser einschrénkenden Bemerkungen zeigt der durchgefiihrte Vergleich, daf3
durch Anderungen im Vegetationstyp [hier charakterisiert durch die Lebensgeschichte
(1anglebig — kurzlebig) und die Transpirationsstrategie] im Bezug auf die Jahresassimila-
tion Anderungen in der Niederschlagsverteilung (nicht in der Niederschlagssumme) bis zu
einem gewissen Grad kompensiert werden kénnen. Insbesondere zeigt die Betrachtung von
Savannen in wechselfeuchten Tropengebieten, in denen die Jahresniederschlagssumme
etwa dem fiir Deutschland angenommenen Wert entspricht, wahrend die Niederschlags-
haufigkeit wesentlich geringer ist (Larcher, 1984), daB das in der dritten Zeile der obigen
Tabelle dokumentierte Ergebnis der Optimierungsrechnung tatsichlich realisiert ist. Nach
Lieth (1975) werden in solchen tropischen Graslandern Nettopriméarproduktionen erreicht,
die denen der temperierten Laubwalder enisprechen.

4.3 Die optimierende Pflanze bei erhOhter CO2-AuBBenkonzentration

Eine viel diskutierte Frage im Zusammenhang mit der Auswirkung der Erhéhung der
atmosphérischen CO,-Konzentration ist, ob und in welcher GréBenordnung hierdurch cine
Stimulierung der pflanzlichen Produktion bewirkt wird (Kohlmaier, 1987). Im Rahmen
kleiner Anderungen der CO,-Konzentration ist dieses Problem mit dem in dieser Arbeit
entwickelten Modell behandelbar. So kann der EinfluB einer Erh6hung der atmosphéri-
schen CO,-Konzentration auf den Zusammenhang zwischen minimaler Tagestranspiration
und -assimilation sowie auf die langerfristige Assimilationsstrategie berechnet werden.
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Eine Erhohung der CO,-AuBenkonzentration wirkt auf die Assimilation der Pflanze,
wie in Abschnitt 2.3 gezeigt wurde, bei festgehaltenen Werten der stomatéren Leitfahigkeit
und der CO,-Innenkonzentration iiber die VergroBerung des diffus4en CO,-Flusses. Einen
EinfluB auf die Abhangigkeit der Assimilationsrate von der Innenkonzentration gibt es
nicht. Im Rahmen der Untersuchungen in Abschnitt 2.3.2 ergab sich fiir die Assimilation
folgende Formel (2.49 und 2.51):

co
co ug 2 plpsg Op) (2.49)
A(”G 2, E) =Y "co

i Yy=P, (m-C,+b) und d =P -m. (2.51)

Man erkennt, daB die CO,-AuBenkonzentration C, nur bei der Bestimmung von g eine
Rolle spielt. Bezeichnet man den Wert von C,, bei dem die Messungen durchgefiihrt

wurden, die der Anpassung von y und d zugrunde lagen (Abschnitt 2.3.4), mit C% und den

enisprechenden y-Wert mit y°, erhlt man durch Umformung der Gleichungen (2.51):

YC,) = 1" +b -(ca —CZ) 43)

Die Anwendbarkeit dieser Formel ist allerdings durch die Linearisierung der Abhén-
gigkeit der Assimilation von der CO,-Innenkonzentration (Gleichung 2.38) auf geringe
Anderungen der AuBenkonzentration AC,, = (C, - C9) eingeschréankt.

Es sind nun zwei Extremfille der Reaktion der Pflanze auf die erhohte CO,-AuBen-
konzentration denkbar. Einerseits konnte die stomatére Leitfahigkeit soweit verringert
werden, daB die Referenzassimilation erhalten wiirde, was eine deutliche Verringerung des
Wasserverbrauchs zur Folge hétte. Andererseits konnte unter Erhaltung der stomatéren
Leitfahigkeit und damit des Wasserverbrauchs die Assimilation erhéht werden. Wie die
von Pearcy et al. (1983) zitierten Diingungsexperimente an C3-Pflanze zeigen, liegt die
tatsachlich von den Pflanzen realisierte Reaktion zwischen diesen beiden Extremen. Bei
Erhohung der CO,-AuBenkonzentration wird die stomatére Leitfahigkeit (und damit die

- Transpiration) nur soweit verringert, daB die Assimilation noch ansteigt.
Zunéchst soll nun im Rahmen des in dieser Arbeit entwickelten Modells die Tagesas-

similation unter erhéhter CO,-Aufenkonzentration unter der Annahme konstant gehalte-
nen Wasserverbrauchs bestimmt werden. Die Umkehrfunktion der in 2.5.1 hergeleiteten
Formel fir 7r(2) lautet:
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fq(‘ﬂ) = 9

n) * -Tr fir 0<s <7, Y
8y-8
Y'Sl—m fir 77, < Tr

Aus dieser Gleichung ist zu ersehen, daB die optimale Tagesassimilation 4 proportional

zu vy ist (M(y) ist proportional zu y*, siche Anhang E). Der Grund fiir diese einfache

Abhingigkeit ist, daB die optimale Steuerung u2% (w, y) nur vom Produkt y - A mit A als

freiem Parameter abhéngt (siehe Gleichung (2.57)), so daB die Anderungen von y bei

vorgegebener Tagestranspiration durch entsprechende Anderungen in A ausgeglichen

werden. Der Verlauf von u% behalt also bei erhhter CO,-AuBenkonzentration seine Form.

Damit erhélt man mit Gleichung (4.3) fiir die Tagesproduktionserhéhung bei konstan-
tem Wasserverbrauch:
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Abb. 4.3: Zusammenhang zwischen Tagestranspiration und Tagesassimilation fiir die atmosphdri-

sche CO2-Referenzkonzentration (durchgezogene Linie) und eine um 10% erhohte (gestri-
chelte Linie) CO2-Aufenkonzentration bei silvatica (Wetterverlauf nach Abb. 2.30). Zu
den eingezeichneten Ubergingen siehe Text.
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. (4.5)
ﬂﬂ

wobei 2° = 2(C9), A2 = A(C,) - 2% und & = C%- dA0 gilt. Die relative Erh6hung der
Tagesassimilation bei konstanter Tagestranspiration ist also bei der optimal steuernden
Pflanze im Rahmen der Giiltigkeit der linearen Néherung von F, proportional zur relatden
Erh6hung der duBeren CO,-Konzentration mit dem pflanzenabhéngigen Proportionalitats-
faktor E. Fiir Fagus silvatica nimmt & den Wert 3,17 an (siehe Abschnitt2.3.4). In Abbildung
4.3 stellt die durchgezogene Linie die Tagestranspiration in Abhéngigkeit von der Tagesas-
similation fiir Fagus silvatica (Wetterparameter vom 13.7, Schulze 1970) bei der derzeitigen
CO,-AuBenkonzentration dar. Die gestrichelte Linie zeigt den entsprechenden Verlauf
nach einer 10 prozentigen Erhéhung der CO,-AuBenkonzentration. Von einem gegebenen
Punkt (hier die Werte der Messung am 13.7 mit 4 = 8,4 - 10-3 kg m2 d-1, ausgefiillter Kreis)
auf der durchgezogenen Linie kénnte die Pflanze nun im Sinne der oben erwéhnten
Extremfalle entweder waagerecht unter Erhaltung der Tagestranspiration und maximaler
Erh6hung der Tagesassimilation um 31,7%, aber minimaler Erh6hung des Wassernut-
zungskoeffizienten 4/7r um ebenfalls 31,7% in einen Punkt auf der gestrichelte Kurve
iibergehen, oder aber bei senkrechtem Ubergang unter Erhaltung der Assimilation die
maximale Verbesserung des Wassernutzungskoeffizienten von 73% realisieren (Quadrate
auf der gestrichelten Linie). Geht man von einer niedrigeren Tagesproduktion aus (A= 5 -
103 kg m2 d’1, Kreis), erhilt man die gleichen Werte fiir die relatde ErhShung der
Tagesassimilation, aber einen geringeren Unterschied in den Wasserutzungskoeffizienten
(31,7% und 45%). Vergleicht man diese Werte fiir die relat4e Erh6hung der Wassernut-
zungseffizienz im Verhéltnis zur relatden Erh6hung der CO,-AuBenkonzentration (bei 4
=5 - 103 kgm2d-!liegt der Faktor zwischen 3,17 und 4,5) mit den Ergebnissen, die Pearcy
et al. (1983) aus der Annahme einfacherer Strategien der stomariren Steuerung (konstantes
C; bzw. konstantes C;/C, Verhéltnis) fiir C3-Pflanzen abgeschétzt haben (zwischen 2,3 und
5,3), erhélt man Werte in der gleichen GroBenordnung. Die vorgelegte Untersuchung
erlaubt dariiberhinaus die Abhédngigkeit der Verbesserung der Wassernutzungseffizienz
vom Ausgangswert der Tagesassimilation zi bestimmen.

Dic Pflanze wird nun tatséchlich eine Variante zwischen den disktierten Extremf{allen
der Konstanz von 7r bzw. 4 realisieren, wie sie beispielhaft durch das ausgefiillte Quadrat
auf der gestrichelten Linie in Abbildung 4.3 dargestellt ist (hier: 10 prozentige Produkti-
onscrh6hung und Erhéhung des Wassernutzungskoeffizienten um 53%).

Zusammenfassend hat die Pflanze also bei Erh6hung der CO,-AuBenkonzentration die
Auswahl zwischen einer groBen Produktionserh6hung bei relativ geringer Verbesserung
der Wassernutzungseffizienz oder einer moderaten Produktionserhohung bei deutlicher

ZUF-Bericht 21 131



Verbesserung der Wassernutzungseffizienz. Welche Strategie von Pflanze optimalerweise
verfolgt wird, hangt von der Situation der Wasserverfiigbarkeit ab, an die die Pflanze
adaptiert ist. Dieses Problem 148t sich mit dem in Kapitel 3 entwickelten Modell der
optimalen langfristigen Assimilationsstrategie behandeln.

Hierzu soll von der im letzten Abschnitt diskutierten Jahresassimilation der Buche
ausgegangen werden, wie sie durch das Modell fiir die aktuelle CO,-AuBenkonzentration
in Ubereinstimmung mit den Messungen von Schulze (1970) berechnet wurde. Das
Resultat der Optimierung der zu erwartetenden Lebensproduktion war der Erwartungswert
fiir die Gesamtassimilation <Q>°P! zwischen zwei Niederschlagen (Regencreignisse
durchschnittlich alle 6 Tage) von 16,0 g m™2. Dieser Wert betrug nur 53% vom méglichen
Maximum dieses Erwartungswertes, d. h. da auch in humiden Regimen die Pflanzen mit
zur dort bestehenden geringen Vertrocknungwahrscheinlichkeit beitragen. Daher ist zu
erwarten, daB auch bei der Buche bei der Entscheidung zwischen Produktionserhohung
und Wassernutzungseffizienzerh6hung das Gewicht nicht einseitig auf der Produktionser-
hohung liegen wird.

Fiihrt man nun die Optimierungsrechnung mit einem durch eine 10 prozentige Steige-
rung der CO,-AuBenkonzentration um 31,7% erhdhten y-Wert durch, erhilt man eine
Erhohung von <Q>°P! auf 18,1 g m2 und damit um 13%. Die maximal mogliche Produk-
tionssteigerung um 31,7% wird also zugunsten der Erhhung der Wassernutzungseffizienz
nicht realisiert und man erhélt ein Verhéltnis von relativer Steigerung der Jahresassimila-
tion zu relat4er Steigerung der atmosphérischen CO,-Konzentration von 1,3.

Dieses Ergebnis liegt zwischen den MeBwerten, die bei Pearcy et al. (1983) zitiert sind
(1,5) und dem bei Kohlmaier et al. (1987) angegeben Mittelwert von 0,5 fiir ﬁ Dic
durchgefiihrte Rechnung gibt wegen der Linearisierung der A(C;)-Abhéangigkeit (siche
Abschnitt 2.3.1) eine obere Grenze des CO,-Diingungsefektes an.

4.4 Ausblick

Im folgenden sollen einige zukiinftige Erweiterungen des in dieser Arbeit entwickelten
Optimierungsmodells erwahnt werden, wie sie sich durch die durchgefiihrte Untersuchung
als wiinschenswert ergeben haben.

A Zur Optimierung des Tagesverlaufs der optimalen Stenerung

— Dielinearisierte Abhéngigkeit der Nettoassimilation von der CO,-Innenkonzentration,
mit der fiir konstante CO,-AuBenkonzentration die Nettoassimilation gut beschrieben
werden konnte, mu3 im Hinblick auf die Verbesserung der Vorhersage des CO,-Diin-
gungseffekts durch eine Form der Abhéangigkeit, die die unterschiedlichen, in Abschnitt
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2.3.1 diskutierten Effekte der Limitierung der Photosynthese beriicksichtigt, ersetzt
werden.

— Die stochsatische Behandlung des Wetters soll auf den Tageswetterverlauf ausgedehnt
werden.

B Zur Optimierung der langfristigen Transpirations- und
Assimilationsstrategie

— Um die Statistik des Niederschlagsregimes realistischer zu beschreiben, soll von der
Annahme gleich ergiebiger Regenereignisse abgegangen werden. Hierzu soll die
Niederschlagsmenge als weitere stochastische Variable eingefiihrt werden.

— Sowohl! die konkurrierenden Bodenwasserabfliisse als auch die Funktion 7r(4) sind
tageswetterabhangig. Um diese Abhéngigkeit in die Theorie aufzunehmen, muf3 neben
der Niederschlagsverteilung die Verteilung der tageswettercharakterisierenden Varia-
blen (maximal einfallendes Licht, Luftfeuchte etc.) beriicksichtigt werden.

Alle genannten Modellerweiterungen werden eine ausschlieBlich numerische Losung
erforderlich machen, die im jeweiligen Grenzfall die analytischen Resultate, wie sie in der
vorliegenden Untersuchung hergeleitet wurden, reproduzieren muf.

ZUF-Bericht 21 1535



5 Zusammenfassung

Die vorliegende Arbeit befaft sich mit der Vorhersage der aktiven Regulation des
Wasserhaushalts durch die Pflanze. Die Regelstrategien werden aus der grundlegenden
Annahme, daB auf die Organismen ein Evolutionsdruck zur optimalen ErschlieBung und
Ausnutzung von Ressourcen besteht, hergeleitet. Als Optimierungskriterien werden die
Minimierung des Tageswasserverbrauchs der Pflanze bei gegebener CO,-Tagesassimilati-
on und die Maximierung des Erwartungswertes der Assimilation wahrend der gesamten
Lebenszeit der Pflanze verwendet.

Eine wesentlicher Mechanismus der EinfluBnahme der Pflanze auf den Wasserhaushalt
ist die Regelbarkeit der stomatéren Leitféhigkeit. Die stomatére Leitfahigkeit bestimmt
sowohl den Transpirations- als auch den CO,-Assimilationsflul der Pflanze und verkniipft
so die Produktion mit der Transpiration. Die diese Regulation bestimmenden GesetzmaBig-
keiten werden untersucht, wobei der Zeithorizont des optimalen Tagesgangs der stomatéren
Leitfahigkeit (Kapitel 2) und der Zeithorizont der langfristigen Regulation der Tagestran-
spiration (Kapitel 3) getrennt behandelt werden.

In Kapitel 2 wird in Anlehnung dan Cowan et al. (1977) der optimale Tagesgang der
stomatéren Leitfahigkeit bei definierten Wetterbedingungen und CO,-Assimilationseigen-
schaften der Pflanze berechnet.

Hierzu ist nach der allgemeinen Losung der Optimierungsaufgabe unter Berticksichti-
gung einschrénkender Bedingungen fiir die stomatére Leitféhigkeit (Abschnitt 2.1) die
Verwendung eines Modells der Transpiration (Abschnitt 2.2) und CO,-Assimilation (Ab-
schnitt 2.3) in Abhéngigkeit von der stomatiren Leitfahigkeit und den Wettervariablen
notwendig.

W Beider Entwicklung des Transpirationsmodells (Abschnitt 2.2) wurde der EinfluB des
Strahlungshaushalts des Blattes und die Riickkopplung durch die Verringerung der
Blattemperatur durch die Verdampfungswérme in unterschiedlichen Néaherungen be-
riicksichtigt. Anhand von Gaswechselmessungen an verschiedenen Spezies wurde:

— das Untermodell der Blattemperaturberechnung in Abhéangigkeit von Einstrahlung,
AuBentemperatur und Windgeschwindigkeit verifiziert (der durchschnittliche Ab-
solutfehler liegt bei 0.5°K)

— das Gesamttranspirationsmodell mit dem Resultat untersucht, daB eine lineare
Naherung der Temperaturabhingigkeit der Wassersattigungsdampfdichte um die
AuBentemperatur die Kiihlungsrickkopplung der Transpiration in den meisien
Féllen hinreichend genau beschreibt (der durchschnittliche Absolutfehler liegt bei
3% der Maximaltranspiration, Abschnitt 2.3.2)
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B Zum Assimilationsmodell wurde anhand von MeBreihen iiber den Tagesgang des
Gaswechsels (Schulze, 1970) gezeigt, da im Rahmen. einfacher diffusiv-reaktiver
Gleichgewichtsmodelle das Modell nach Lommen (1975), das eine Michaelis-Menten-
formige Abhéangigkeit der Assimilation von der CO;-Innenkonzentration annimmt, den
EinfluB der stomatéren Leifahigkeit stark unterschatzt. Deutlich bessere Ergebnisse
wurden nach der Abanderung des Modells durch Einfiihrung einer linearisierten Form
der tatsachlich vorliegenden C;-Abhéngigkeit erreicht. (Abschnitt 2.3.1)

— Fiirdie Abhéngigkeit der Netto-CO,-Assimilation von der einfallenden Lichtinten-
sitat und der Blattemperatur wurde eine verallgemeinerte Form der Blackman-Kur-
ve und eine 3-Spline-Funktion entwickelt, mit denen eine gute Reproduktion
gemessener Abhéngigkeiten vondiesen Grofen (Schulze 1970, 1972a) moglich war
(Abschnitt 2.3.2).

— Das hier entwickelte Assimilationsmodell wurde an einer Vielzahl von Gaswech-
selmessungen an unterschiedlichen Spezies getestet und zeigt gute Ubereinstim-
mung (der durchschnittliche Absolutfehler liegt bei 5% der Maximalassimilation,
Abschnitt 2.3.4)

Aus diesen Resultaten werden geschlossene Ausdriicke fiir den optimalen Tagesverlauf
der stomatéren Leitfahigkeit berechnet (Abschnitt 2.4). Bei Wetterverlaufen, die zu stark
assimilationsbeeinflussenden Blattemperatur-schwankungen fiihren, kann keine geschlos-
sene Formel angegeben werden, so da eine numerische Auswertung notwendig wird. Der
Vergleich der verschiedenen Néherungen ergibt, daB die Berticksichtigung der Blattempe-
raturriickkopplungen sowohl auf die Transpiration als auch die Assimilation in Extremfal-
len zu Verdnderungen der optimalen stomatéren Leitfahigkeit von maximal 20% gegeniiber

dem Resultat fiihrt, daB man bei volliger Vernachlassigung der Kiihlung erhélt. Durch-
schnittlich ist dieser Einflul jedoch geringer.

B Die gualitative Untersuchung des Tagesverlaufs der optimalen stomatéren Leitfahig-
keit zeigt, daB

— das Auftreten von Ein- und Zweigipfligkeit bei gegebenen Photosynthese-eigen-
schaften von der Anderung des Dampfdichtedefizits im Tagesgang und dem Ver-
héltnis von Lichtsattigung der Assimilation und maximalem Lichteinfall abhéngt
und

— dic oft beobachtete Asymmetrie (groBer Vormittags-, kleiner Nachmittagspeak) auf
das Nachhinken der Lufttemperatur gegeniiber der einfallenden Lichtintensitat
zuriickzufiihren ist.

W Zur Verifikation des Optimierungsmodells der stomatéren Leitfahigkeit wurden die
Gaswechselmessungen herangezogen, die schon zur Verifikation des Assimilations-
und Transpirationsmodells verwendet wurden. Die Parameter des Assimilationsmo-
dells und die GroBe der gemessenen Tagesassimilation determinieren die optimale
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stomatére Leitfahigkeit vollstiandig, so daf keine a posteriori-Anpassung an die gemes-
senen Leitfahigkeitsverlaufe moglich ist. Insoweit sind diese Verlaufe ausschlieBlich
aus der Optimierungsannahme hergeleitet und die Reproduktion der Mefreihen bis auf
einen durchschnittlichen Absolutfehler von 20% der maximalen Leitfahigkeit (beste
Ubereinstimmung in einer MeBreihe 8%) bei qualitativ richtiger Wiedergabe der
Verlaufe kann angesichts von Mefehlern und der Unsicherheit von 5% im Assimila-
tionsmodell als Hinweis auf die Relevanz der zugrundegelegten Annahmen fiir die
tatsachlich von den Pflanzen realisierte Regelung gelten.

Die von der Pflanze realisierte Tagestranspiration lag bei allen untersuchten MeBreihen
immer unter dem Wert, den eine hypothetische Pflanze, die die stomatare Leitfahigkeit
nicht reguliert, erreichen wiirde. Dies stellt einen weiteren Hinweis dar, daB die
Stomaregulation das Ziel der Wasserverbrauchsminimierung verfolgt.

Aus dem optimalen Tagesgang der stomatéren Leitfahigkeit wurde eine geschlossene
Formel fiir die minimal mégliche Tagestranspiration bei vorgegebener Tagesassimila-
tion fiir gegebene Wetter- und Photosythesecharakteristika hergeleitet. In diese Formel
gehen die Anfangssteigung der Lichtabhéngigkeit der Assimilation, die maximale
Assimilation und die Halbwertskonstante in Bezug auf die stomatire Leitfahigkeit
sowie Lichttageslénge, maximal einfallendes Licht, absolute Wasserdampfdichte in der
Atmosphére und Maximum und Minimum der Lufttemperatur ein (Abschnitt 2.5.2).

Um das Modell prognostisch zu machen, muf} auch die bisher vorgegebene Tagesassi-
ation aus geeigneten Bedingungen bestimmt werden (Kapitel 3). Die hierfiir relevanten

Randbedingungen sind das Niederschlagsregime und zur Transpiration konkurrierenden

Abfliisse aus dem Bodenwasserreservoir. Als Approximation an die in der Populationsdy-

namik definierte ,,Fitness®, auf deren Maximierung ein Evolutionsdruck lastet (Leon,

1976), wird der Erwartungswert der Assimilation wéhrend der gesamten Lebensdauer der
Pflanze gewahlt. Die Verkopplung zwischen Wasserhaushalt und Assimilation stellt die in

Kapitel 2 hergeleitete Abhéngigkeit der minimalen Tagestranspiration von der Tagesassi-

mil
o

ation oder ein entsprechender empirisch gewonnener Zusammenhang dar.

Das Problem der optimalen Strategie der Transpiration (und damit Assimilation) in den

Tagen bis Monaten nach einem Niederschlagsereignis wurde gelost:

— fiir statistisch gleichverteilte Niederschlagsereignisse (konstante Eintrittswahr-
scheinlichkeit 1/t) konstanter Ergiebigkeit (Abschnitt 3.2)

— fiir linear vom Bodenwassergehalt abhéngigen, zur Transpiration konkurricrenden
Abflissen

— fiir trockenheitstolerante Pflanzen, bei denen die Transpirationsstrategic keine
Riickwirkung auf die Lebenserwartung hat (Abschnitt 3.2.1) und
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— fiir trockenheitsintolerante Pflanzen, bei denen eine solche Riickwirkung existiert
(Abschnitte 3.2.2.und 3.2.3).

Als Resultat erhélt man optimale Strategien des Wasserverbrauchs durch die Pflanze,
bei denen in den Tagen nach einem Niederschlagsereignis die Tagestranspiration monoton
verringert wird. Sowohl starkere Abhéngigkeit des konkurrierenden Abflusses vom Bo-
denwassergehalt als auch haufigere Niederschlagsereignisse fiihren zu schnellerem Abfal-
len des optimalen Wasserverbrauchs mit der Zeit respektive mit dem Bodenwassergehalt.

Die trockenheitstolerante Pflanze maximiert den Erwartungswert der Gesamtassimila-
tion zwischen zwei Niederschldgen und damit ihre Lebensproduktion. Sie repréasentiert
damit die obere Grenze der bei gegebenem Niederschlagsregime tiberhaupt méglichen
Assimilation. Die trockenheitsintolerante Pflanze hingegen produziert im Bezug auf die
Gesamtassimilation zwischen zwei Niederschlédgen suboptimal, um die lebenserwartungs-
verkiirzende Wahrscheinlichkeit der Bodenaustrocknung klein zu halten.

B Mit der fiir die trockenheitsintolerante Pflanze berechneten Tranpirations- und Assi-
milationsstrategie wurde aus dem aktuellen Niederschlagsregime und der Annahme
konkurrierender Bodenwasserabfliisse, die nach zwei Monaten zu Trockenheit fiihren,
fiir Fagus silvatica (Abschnitt 3.3)

— das von Schulze (1970) gemessene Jahresintegral der Nettoassimilation am Blatt
reproduziert und

— eine geringe trockenheitsbedingte Mortalitat bestimmt, die einer Lebensdauer von
430 a entsprache.

Die von der Buche realisierte Gesamtassimilation zwischen zwei Niederschlagen liegt
bei 53% des moglichen Maximalwertes, die,,vorsichtige” Assimilationsstrategie tragt also
wesentlich zur geringen Vertrocknungswahrscheinlichkeit bei.

B Der Vergleich mit Messungen von Lloyd (1991) ergibt, daB der Abfall der optimalen
Tagestranspiration mit dem Bodenwassergehalt im realistischen Bereich liegt (17%
Reduktion des Bodenwassergehalts — 22% Reduktion der Tagestranspiration).

B Die aus der Optimierungshypothese und den Eigenschaften des Photosyntheseapparts
deduzierten Tagesverlaufe der stomataren Leitfdhigkeit wurden in Bezug auf die
Reproduktion gemessener Tagesverldufe mit a posteriori angepaBten phanomenologi-
schen Ansatzen (Gates, 1980; Ducoudré, 1991) verglichen (Abschnitt 4.1). Es zeigte
sich, daB
— mitden untersuchten phanomenologischen Ansétzendie Verlaufe mit ausgepragten

Mittagsdepressionen, wie sie in ariden Gebieten haufig vorkommen, schlechter
reproduziert werden, wahrend
L
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— Verlaufe mit geringen Schwankungen mit vergleichbarer Genauigkeit reproduziert
werden.
Die Vorhersage der Anderung der Nettoprimarproduktion anhand des entwickelten
Modells bei verdandertem Niederschlagsregime im Bezug auf die derzeitigen Wetter-
verhéltnisse in Deutschland und einen Buchenbestand ergab (Abschnitt 4.3):

— bei Halbierung des Jahresniederschlages und Erhaltung der Anzahl der Nieder-
schlagsereignisse
- fiir die trockenheitstolerante (-intolerante) Pflanze eine Reduktion auf 68%
(63%)

— bei Erhaltung des Jahresniederschlages und Halbierung der Anzahl der Nieder-
schlagsereignisse

- fiir die trockenheitstolerante Pflanze eine Reduktion auf 87%

- fiir die trockenheitsintolerante Pflanze eine Erhaltung der Nettopriméarproduk-
tion durch Anderung des Vegetationstyps (Anniherung an wechselfeuchte Sa-
vannenvegetation)

Mit dem in Kapitel 2 entwickelten Konzept der Bestimmung der Tagestranspiration in
Abhiangigkeit von der Tagesassimilation wurde die Frage nach der Auswirkung einer
Erhéhung der atmosphérischen CO,-Konzentration auf die Assimilation diskutiert
(Abschnitt 4.3). Die Aussagen des Modells sind wegen der Linearisierung der Abhén-
gigkeit der Assimilation von der CO,-Innenkonzentration nur fiir kleine Anderungen
giiltig (Anstieg der AuBenkonzentration < 10%).

— Die Pflanze hat bei erhdhter CO5-Aulenkonzentration die Wahl zwischen der

Erhéhung der Assimilation und der Verbesserung der Wassernutzungseffizienz

— Als lebensproduktionsmaximierende Strategie (Kapitel 3) ergibt sich fiir die Buche
bei 10 prozentiger Erhéhung der atmosphérischen CO,-Konzentration eine 13
prozentige Jahresassimilationserhéhung. Aus Griinden der Wassernuizungseffizi-
enz bleibt die Pflanze damit deutlich unter der maximal moglichen Erhohung um
32%.
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6 Anhang

A Riickfithrung des Isoperimetrieproblems auf ein Variations-
problem ohne Nebenbedingung

In der urspriinglichen Herleitung nach Euler enthielt das zu minimierende Funktional
fiir die Lange einer Kurve, die durch eine Funktion y(x) charakterisiert wird, neben der
Funktion selbst deren erste Ableitung dy/dx. Im hier betrachteten Fall hangt jedoch weder
Tr noch A von du/dt ab, so daB diese Abhéngigkeit nicht beriicksichtigt werden muB. Das
Problem lautet dann:

Es sei
L (A1)
J@w) = [Fu(), t)dt.
tl
Wihle u(t) so, daB J minimal wird, unter der Bedingung, da
) (A2)

C = [Gue), 1) dt

4

gilt, wobei C cine vorgegebene Konstante ist.
Mit einer beliebig gewédhlten Funktion u(t) vermitteln die beiden Funktionale (A.1) und
(A.2) cine Abbildung dieser Funktion auf cinen Punkt im R2:

L

X, = J'F(u(t)’ r)dt

4

(A3)

)

x, = [G(u(t), 1) dt
)

1

Fiihrt man diese Abbildung fiir alle méglichen Funktionen u(t) durch, erhalt man eine
Flache im 32, von der hier angenommen werden soll, daB sie konkav ist (siehe die
schraffierte Flache in Abbildung 6.1). Die geometrische Interpretation der Optimierungs-
aufgabe ist dann, fiir ein durch die Nebenbedingung (A.2) gegebenes x, einen Punkt auf
dem Rand der Flache zu finden. Dies tut man mit Hilfe folgender paralleler Geradenschar:

(
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K, ko

Abb. 6.1: Bereich der méglichen Werte fiir das zu optimierende Integral (x3) und die Randbedingung
(x1). Die Losung der Optimierungsaufgabe liegt auf dem Rand der schraffierten Fliiche.

ax+b-x, =k (A.4)

Diese Geraden haben die Steigung -a/b und mit steigendem Betrag von k einen
zunehmenden Abstand vom Ursprung (siehe Abbildung 6.1). Fiir festes a und b hat also
die Gerade, die einen Punkt mit dem Rand der schraffierten Fldche gemeinsam hat, den
groften Betrag von k. Mit anderen Worten ist die Funktion u(t) extremal, die zu einem
Punkt (x4, x,) fiihrt, fiir den k extremal wird. Durch Einsetzen der Gleichungen (A.3) in
Gleichung (A.4) erhélt man:

) ) | (A.5)
a- [Glu@),t)de+b- [Fu@),tydt = k = extr

5 5

oder, mita/b = A:

1 ' (A.5)
f [F(u(t), ) + A - G(u(t), )] dt = extr.
!

1

Mit Gleichung (A.6) ist das Variationsproblem mit Integralnebenbedingung auf
ein Variationsproblem ohne Nebenbedingung zuriickgefiihrt, wobei der Integrand nun
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[F(u(t), t) + A - G(u(t), )] lautet und dessen Losung den freien Parameter A enthélt, der die
Anpassung an die Nebenbedingung erlaubt. (zur Herleitung von (A.6) siehe auch Bellman,
1967).

B  Niiherungen fiir die Temperaturabhingigkeit der Wasserdampf-
sittigungsdichte

Fir die Verwendung in Abschnitt 2.2.2 und 2.5.2 wurde ein Polynom zweiten bzw.
ersten Grades nach der Methode der kleinsten quadratischen Abweichung an MeBwerte der
Wasserdampfsattigungsdichte nach Gates (1980) angepaBt. Minimiert wurde

i 2
S =33 (e - 000))

i=1

wobei i, i=1,...,N, die Temperaturen durchnummeriert, zu denen MeBwerte der Sattigungs-
dampfdichte p8™(6;) vorliegen. Fiir p(6) wurde

p@) = a-6>+bh-0+c

p(e) = 01'64‘00

verwendet. Aus der notwendigen Bedingung fiir ein relatives Minimum von S im Bezug
auf dic Parameter (a, b, c) bzw. (cy, cp)

Y(Pamm.) smin o

crhélt man fiir die quadratische Naherung im Temperaturbereich von 273K - 318K:

3,000- 10 kg m> K2,

5 o
b= -1,644-10 2 kgm> K,
¢ = 2,257 kgm™>

mit S . = 76107

und fiir die lineare Naherung im Bereich von 278K - 308K:

¢; = 1,08-107 kgm> K,
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Abb. 6.2: Vergleich von Mefwerten der Séittigungsdampfdichte (Gates, 1980; Punkte) mit der
quadratischen Néiherung (durchgezogene Linie) und der linearen Niherung (gestrichelte
Linie)

¢y = ~0,295 kgmi >

mit Smin

59-107%

In Abbildung 6.2 sind MeBwerte (Punkte), quadratische Néherung (durchgezogene
Linie) und lineare Naherung (gestrichelte Linie) dargestellt.

C  Bestimmung der Koeffizienten der Funktion p2(0B)

Die in Abschnitt 2.3.2 eingefiihrte 3-Spline-Funktion zur Beschreibung der Abhéngig-
keit der Nettoassimilation von der Blattemperatur enthilt neben folgenden, aus Messungen
zu bestimmenden Parametern:

0,0 . und 0  (Kardinalwerte)

opt’ “min max

n und AB (Flachheit und Breite des Maximums der Funktion um Oopl)

By und By, (O5-Werte der Wendepunkte links und rechts des Maximums)

¢, und c,.(Betrage der Steigung von p, bei 6 ; und 8 )
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die aus der Forderung nach Stetigkeit und Differenzierbarkeit von p; an den Stellen Oy,

und By, zu bestimmenden Parameter:
a,, ay, b, und b,.

Fiir diese Parameter gilt:

by = (OWI - min) ’ o2 5= (ewl = emin)--ﬁl 1

|

By = (B ) 2 = (Ous=Oa)

mit %11 =1- AIBn ’ (GWI = eopt)n i (GWI - Bmln)

2 = j)n; : (BWI - Bopl)n—l -

1 n

und %21 =1- -A—G-; ) (SWZ - eopt) ~Ey" (Bmax - GW2>

-n n-1

Lo = E; ) (BWZ A eopt) Ty

D  Integration zur Bestimmung von 77(2)

Im Zusammenhang mit der Berechnung der minimal méglichen Tagestranspiration als
Funktion der Tagesassimilation sind folgende Integrale auszuwerten:
tu

$1 = [ple®)ds

lg

fu
S2 = [p(w(t)) - VETel®) de
la

ty

§3 = [ pwl) - glw(t)) e

fa

wobei fiir g und p die Naherungen aus Abschnitt 2.5.2 verwendet werden sollen:
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g(IPARIIma)) = B (IPAR/Imax +.6
K’ 'IPAR/ max fiir IPARIImaxSI/“,

1 sonst

Py (IPAI{ max

Mit € =t/L und i = Ipgp/I;ax €rhélt man fiir den parabelférmigen Lichtverlauf:

. 2
i) = 1-¢
Da alle Integranden gerade in C sind, kann von 0 bis 1 integriert werden. Der Integra-

tionsbereich [0, 1] zerfallt in die zwei Intervalle [0, T, ] und [Ty, 1], da die Funktion p(f)
zusammengesetzt ist. Mit

1
ko= Y173

und dt = L - d€ lauten die Integrale also nach Einsetzen von p(i):

| 1
Sy =2-L-fdc+2-L-x - [i©)dt
0

b

& 1
S, = 2-L-\/e_~fﬂi ':;T_+md§+z-1,-x’-\/E-fi(z;)-w/z’(iﬁ‘m"dz;
. T
& 1
S, = 2‘L-s~f[i(?;)+m]dt+2-L-x’-s-fi(?;)-[i(@)-+m]d§
2 &

Bei den Integranden von Syund Sy handelt es sich um ganzrationale Funktionen in G,
bei S3 um durch Substitution zu l6sende Integrale (siche Bronstein und Semendjajew,
1977). Die Stammfunktionen lauten:

1
Sl

&
Z-L-[?;] +2-L-x’-[§—-%'ﬁ3]
I b
32

2-L-Ve- [X(z;)] +2-L-x - V‘[ X(§)+— (g’ z;) ]

Rg
i

b
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1

& 2
S, = 2-L-e-[§22-§--:1;-g3] '+2’L-K"8-[%-C5-Q;l-§3+QZ-§]
’ B,
mitt Q=vVi+o, X(§)=%‘(§'. \/92-C?‘+§22-arcsin(§/s2))

Einsetzen der Grenzen und Zusammenfassen liefert das in Abschnitt 2.5.2 angegebene
Ergebnis fiir Sq, S, und Ss.

E  Parametrisierung von 7r(2) fiir kleine 2-Werte

Fiir 2-Werte kleiner 4,,;, soll 7r durch folgende Formel parametrisiert werden:
=n-a*
T7(1) =n-4

Die Parametern und p sind aus den Anschlubedingungen an die Hyperbellésung bei A,y
zu bestimmen. Fiir den Funktionswert erhalt man:

Ty i) =6'(‘/§;;'Sz"33) =“’7'(Sl‘ 2 )

und fiir die erste Ableitung gilt:

p-1
_&_2-1- pa— -§ - g — n - l" . y . S Sz
oA . ¥ max 1 T
min
Aus diesen beiden Bedingungungen erhélt man:
S
e —— VBmax
g S, S
gmax gmax
1-p
. Emax 1 S
und: n=6-————-—;- g =
By VEmax

In Abbildung 6.3 wird obige Niherung (durchzogene Linie) beispiclhaft fiir den in
Abschnitt 2.5.2 diskutierten Fall (Fagus silvatica, Wetterverlauf 13.7) mit den numerisch
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0.14 durch numerische Integration 1
>k gewonnene Werte
0. 1d |
=y Naherungskurve
E ot bk 3
€
S 0.08 -
o
=
g 006
5>
0.04 -
0.02
0k 1 1 I 1

0.0006 0.001 0.0014 0.0018

A [kg/(m*m))

0.0002

Abb. 6.3: Parametrisierung der Abhdngigkeit der optimalen Tagestranspiration von der Tagesassi-
milation fiir ausgeprigte Mittagsdepression der stomatdren Leitfihigkeit am Beispiel von
Fagus silvatica (Tageswetterverlauf: 13.7, nach Schulze, 1970)

bestimmten 77(1)-Werten im Intervall 0 < 4 < 4,,;, = 0,0018 kg m™2 verglichen. Man er-

reicht eine gute Reproduktion der exakten Werte mit einem durchschnittlichen absolutcn
Fehler von nur 0,54 1073 kg m™ (bei 7r(4,,;,) = 0,145 kg m*2).

F Zusammenhénge zwischen 7r, 4 und A nach 2.5.2

In Abschnitt 2.5.2 wurde folgende Beziehung zwischen minimal moglicher Tagestran-

spirationund vorgegebener Tagesassimilation in Abhangigkeit von den Photosynthese- und
Tageswetterverlaufscharakteristika hergeleitet:

iy P
n-a firo < 1 s 2,
m{4a) =
m—ﬁn% fira , <A i

Die Umkehrfunktion lautet:
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n*- fir0 < o < T,

6'7'82

‘6-S3+‘Ir

A7) = |

Y-S fir o7 < T

mit Ty =N * Apip -

Fir den Fall 4;;, < 4 < Ay, sind die Funktionen 7r(A) und A()) aus Abschnitt 2.5.1
bekannt. Im Bereich 0 < 4 < 4;, erhélt man:

aTr

o a=m-p-a?
a1 n-e
und damit:
1 B 13
nl_"-pﬂ-p‘-k"’_l fir 0 < A s A™"
T (A) = |
VA V8- y-852-0-83 filr Amin < A
1 1
(o TEart fir 0 < A = Amin
.ﬂ()\)=’4 1
Y'S1—-—=-Vo'y $ fiir Amin < A
L VA

Fiir A,;, gilt der ebenfalls schon in Abschnitt 2.5.1 und 2.5.2 diskutierte Zusammen-
hang:

A _gmax'é_s’(l-l-(ﬂ)'é
min "~ -

Y Y

G  Berechnung der Gesamtassimilation in Abhingigkeit von t1

Bei linear von w abhéngiger AbfluBrate ergibt sich nach Abschnitt 3.1.2 im determini-
stischen Fall folgende Differentialgleichung fiir w(t) (unter der dort gemachten Einschran-
kung, da A kleiner Ap,;, bleibt):

[

_‘_I_’_Y. — =i S

7 =-y-VA, e +7-0-w-f

Dies ist eine Differentialgleichung erster Ordnung mit einer zeitabhéngigen Inhomogenitat
und kann mit Standardverfahren (siehe z.B. Bronstein, 1977) gel6st werden:

(
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Ta-

-e'a"-(a-wo-Zy-\/)\_ﬂ-(ez —1)+(z—ﬁ)-<ea't—l))

£
1
R [

Aus w(t)) = 0 gewinnt man nun den Zusammenhang zwischen Ay und t;:

2
o-wy+(@Z-p)- (ea'tl-l)
}\0(51) =
-;- a- tl
2y- (e —l)
Integriert man im weiteren
1
1 "2' a-t
alt) = x-y- -e
Viy &)
erhélt man fiir die Gesamtassimilation:
tl 2 1 !‘ a-t
2
Q(t1)=fﬁl(t)dt=x-t1——&!-m-(e —1)
1

0

und nach Einsetzen von Ay(t;) das gesuchte Endergebnis:

1
=y
2 -t 2 1
e 1-2- 1
Q) = x-t, - 2. T

a a‘Wo'*'(Z"B)'(e“"l __1)

H  Berechnung des Optimierungsfunktionals im stochastischen Fall

Wie in Abschnitt 3.2.1 gezeigt, gilt fiir den Erwartungswert der Gesamtassimilation
zwischen zwei Niederschlagen:

o0 tl [o o]
<Q> = f Q) p(H) dt = f Q) - p(t) dt + f Q(t) - p(e) dt
0 0 !

1

Nach Einsetzen von
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t
-¢”" und Q) = [a@)de
0

L

p@)

erhalt man:

. 4t . 4 © (H1)
lfae)de|-eTde+=-[a@)de - [e " de

. ” @)de|-e s { @) - fe

4

<C>

I
I

tl ! ll
" %-f [a@yde |-e e fa@) ar
0to 0

Der erste Summand auf der linken Seite dieser Gleichung kann durch partielle Integration
weiter vereinfacht werden:

- , - (H2)
l-ffﬂl(t’)dz’ et = |~ fa@)dr +[a@)- ¢ " dt
S 010 0 0 0

t

} A(e) - (e’ g tl/t) dt
0

]

Geht man mit diesem Resultat in Gleichung (H.1) ein, kann man die Integrale mit nun
gleichen Grenzen zusammenfassen und erhalt man das einfache Endergebnis:

4

<>ty = [a@)-e "t
0
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