2 Der Tagesgang der stomatiren Leitfahigkeit einer Pflanze
und die zugrunde liegenden Gesetzmassigkeiten

Nahezu alle Kormophyten (mit Ausnahme von sekundéren Riickbildungen, z.B. bei
submers lebenden Pflanzen) verfiigen iiber der Querschnitisflache nach regulierbaren
(")ffnungcn im Blatt, den Stomata, durch die im wesentlichen der Stoffaustausch zwischen
der das Blatt umgebenden Luft und dem luftgefiillten Blattinnern, dem Interzellularraum,
stattfindet. Zentral fiir den Stoffwechsel der Pflanze ist die Aufnahme von CO, durch die
Stomata, das im ProzeB der Photosynthese zu Kohlehydraten synthetisiert wird. In den
meisten Pflanzen (C3, C4) findet gleichzeitig zu dieser CO,-Assimilation die Verdunstung
von im wesentlichen tiber das Wurzelsystem aufgenommenen Wasser durch die Stomata
statt. Dieser Transpirationsflul dient dem Transport von aus dem Boden aufgenommenen
Mineralien iiber das Leitsystem in die Blétter, erlaubt die Regulation der Blattemperatur
iiber die Verdampfungswirme und versorgt die Wasserchemie der Pflanze mit ihrem
Medium, wozu allerdings weit geringere Fliisse als die auftretenden ausreichen wiirden.

Es zeigt sich nun, daB die Regulation der Stomadffnungen, etwa im Verlauf eines Tages,
komplizierten physiologisch-biochemischen Mechanismen folgt, die bis heute nicht voll-
stiandig aufgeklart sind. Insbesondere erlaubt der auf dem Versuch der Modellierung diescr
Mechanismen beruhende synthetische Zugang derzeit keine quantitative Vorhersage der
Stomaregulierung aus den letztlich die pflanzlichen Prozesse treibenden externen Variablen
(Hall, 1982).

Auf der anderen Seite stehen rein empirische Modelle, in denen nach mdoglichst
einfachen Funktionenklassen gesucht wird, die die beobachteten MeBwerte der stomatiiren
Leitfahigkeit mit den ebenfalls gemessenen treibenden Variablen korrelieren (Jarvis, 1976,
Jones, 1989). Diese Modelle haben den Nachteil, da sie keine Moglichkeit bieten, ihre
Ubertragbarkeit auf anderc Situationen vorherzusagen oder auch nur zu diskutieren,
obgleich diese mit einer Vielzahl von Informationen charakterisiert sein kénnen (unter-
schiedliche Photosynthesecharakteristika etc.). Die Verkniipfung dieser Charateristika mit
den Parametern in den empirischen Funktionen ist meist nicht bekannt.

Der dritte Zugang, der hier verfolgt werden soll, ist aus physikalisch-chemischer Sicht
insoweit phidnomenologisch, als daB seine Kernthese nicht aus diesen Wissenschaften
herzuleiten ist (anders als im Fall des synthetischen Zugangs), sondern originér biologisch
ist. Sie besteht im Fall der Regulation der stomatiren Leitfahigkeit im Verlauf eines Tages
in der Hypothese, daB diese Regulation bei vorgegebener Gesamttagesassimilation von
CO, den Tagesverbrauch von transpiriertem Wasser minimiert. Diese Hypothese der
Vermeidung von ,, Verschwendung® der oft limitierenden Ressource Wasser wurde zuerst,
wenn auch in etwas anderer Form, jedoch mit gleichem mathematischen Inhalt, von Cowan
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und Farquahar (1977) aufgestellt. Es wird gezeigt werden, daB diese Optimierungshypo-
these zusammen mit den physikalisch-biochemischen Kenntnissen iber CO,-Assimilation
und Transpiration die Stomaregulation determiniert. Insgesamt ersetzt die finale (hier: auf
den Zweck der Minimierung des Wasserverbrauchs gerichtete) Formulierung des Modells
zur Stomaregulierung die detaillierte Aufklarung des physiologisch-biochemischen Regel-
mechanismus. Sie ist allgemeiner in soweit, als daB sie denkbare unterschiedliche bioche-
mische Mechanismen umfaBt, die gleichermaBen dem Optimierungsziel Rechnung tragen.

Den Hintergrund fiir die oben formulierte Optimierungshypothese bildet die Vorstel-
lung, daB es evolutionar vorteilhaft ist, eine begrenzende Ressource optimal auszunutzen
und damit ein stindiger Evolutionsdruck zur Optimierung der Strategie in diesem Sinne
herrscht. Die explizite evolutionstheoretische Begriindung dieser These steht aus. Es stellt
sich etwa die Frage, ob die Anderung der Selektionskriterien hinreichend langsam stattfin-
det, daB sich ein quasistationarer Zustand, hier ein optimaler Stomaregulationsmechnis-
mus, einstellen kann. Im anderen Fall hatte man es mit einem Suboptimum zu tun, das
neben dem Zeitaspekt auch die physikalisch-chemische Unméglichkeit der Realisierung
des Optimums aus existierenden Vorgangern zur Ursache haben kann. Letzteres stellt
weitere Randbedingungen fiir die Optimierungsrechnung dar.

Einige weitere Probleme, die mit der Begriindung des Optimierungskriteriums in
Zusammenhang stehen, werden in dieser Arbeit diskutiert werden, wie etwa im néchsten
Kapitel iiber die Stomalangzcitregelung das Problem der Abbildung der Wasserverbrauchs-
strategie auf die Fortpflanzungswahrscheinlichkeit und der EinfluB von zwischen- und
innerartlicher Konkurrenz auf die Optimierung der Stomaregelung im Rahmen der Koe-
volution.

2.1 Die mathematische Formulierung des Optimierungsproblems

In diesem Abschnitt soll das oben angedeutete Optimierungsproblem scharfer gefat
und mit seinen Randbedingungen mathematisch formuliert werden. Wegen des geringen
Durchmessers der Stomata kann der Transport von Wasserdampf und CO, durch die
Epidermis des Blattes in Analogie zum Transport durch Membranen als Diffusion beschrie-
ben werden. Der Diffusionswiderstand 1, oder, wie im folgenden meist benutzt, die
Leitfahigkeit u = 1/r, hangt dann von der augenblicklichen Offnung der Stomata und dem
diffundierenden Stoff ab. Nach Untersuchungen von Jarvis (1971) folgt, daB bei 20°C

W0 = 1,59 - uC% gilt, das leichtere Molekiil bei gleichen Membraneigenschaften also
schneller diffundiert. Dieses gemessene Verhéltnis der Leitfahigkeiten entspricht in ctwa
dem nach der Theorie der Diffusion zu erwartenden Ergebnis von
VMco,/My,0 = V44718 = 1,56. Die Abweichung riihrt daher, daB der Gastransport

ZUF-Bericht 21 17



durch die Stomata nur ndherungsweise als Diffusionsprozess beschreibbar ist. Der Einflufl
von geometriebedingten Stromungsprozessen wird vernachlassigt.
Die augenblickliche CO,-Nettoassimilationsrate A soll als Funktion der stomataren

Leitfahigkeit usol und der treibenden Wettervariablen gegeben sein, wobei die letzteren

im Vektor w(t) mit den Komponenten Lufttemperatur, einfallende Lichtintensitat, Luft-
feuchte und Windgeschwindigkeit zusammengefalt sind:

A@) = (us, (), w (t)) (2.1)

In einem solchen Photosynthesemodell wird angenommen, daB der Prozess der Assimila-
tion den Zustand des Photosyntheseapparats nicht wesentlich veriandert, friihere Photosyn-

theseraten zur Zeit t-t also nicht beriicksichtigt werden miissen.

Analog gelte fiir die Transpiration Tr:
Tr (@) = T (ui” @ w0) = T (us™ @), wl0) 22)

Nun fordert die Optimalitatshypothese, daB eine vorgegebene Tagesproduktion 4 mit
minimaler Tagestranspiration Zr erreicht wird:

! (2:3)
Tr = fTr(uS, 2(), w (2) dl) = min
1d
mit 4 = f A<u§,02 (1), _M_/(t)) dt = const

Dies stellt ein Variationsproblem mit Integralnebenbedingung zur Bestimmung von u(t)
dar. Durch Einfiihrung der Funktion

(us, 2 (¢), w(e), ) = (us, ©, w(t)) - A A(uS, 2 (¢), w(t)) (2.9)

die den freien Parameter A enthalt, iiberfiihrt man (2.3) in ein Variationsproblem ohne
Nebenbedingung fiir die Funktion H. Dieses Problem wurde schon von Leonard Euler als
»»Isoperimetrieproblem* behandelt im Zusammenhang mit der Frage, welche geschlossene
Kurve von gegebener Linge die Flache gro8ten Inhalts berandet. Dic Herleitung des
Ubergangs zum einfachen Variationsproblem ist in Anhang A skizziert.

Fiir das Variationsproblem ohne Nebenbedingung gelten nun die bekannten Eulerschen
Gleichungen, die die notwendige Bedingung fiir Stationaritét (\I/erschwindendc Funktio-
nalableitung) des zu minimierenden Integrals sind:
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oH d dH N (2.5)
a ug,"z dt| g (dugtozldt)

Da H in diesem Fall nicht von du/dt abhangt (siehe Gl. (2.4)), vereinfacht sich die
Differentialgleichung zweiter Ordnung (2.5) zu folgender algebraischen Gleichung zur

Bestimmung von u’ (¢):

aTr (ugto 2w (t)) A (ugto2 oW (t)) (2.6)
= x ®
ou du

Gleichung (2.6) erlaubt nun die Bestimmung der optimalen stomatéren Leitfahigkeit zu

jedem, nur durch die augenblicklichen Wettervariablen w(t) charakterisierten Zeitpunkit.
Die zunichst noch freie Konstante A erlaubt die Lésung von (2.6), u§°z (1, \), so anzupas-
sen, daB8 die Nebenbedingung der vorgegebenen Tagesproduktion in Gleichung (2.3) erfiillt

wird. Es gilt also folgende implizite Bestimmungsgleichung fiir A:

(2.7)
a=[a (ug,o 2(t, \), w (t)) dt
1d

Ein haufig auftauchendes Problem im Zusammenhang mit der Anwendung des Varia-

tionsrechenkalkiils auf reale Steuerungsphanomene liegt darin, daB dort normalerweise
sowohl die SteuergroBen (im betrachteten Fall ug,OZ) als auch die ZustandsgroBen auf
bestimmte Intervalle beschrankt sind. Man muB etwa fiir die hier betrachtete Aufgabe
ug,oz = 0 fordern, da negative Leitfahigkeiten physikalisch keinen Sinn machen. Da
dartiber hinaus die Konstruktion der Stomata weder beliebig kleine noch beliebig grofie

Leitfahigkeiten zuldBt, muBu ;. < ug,oz < Upax gelten. Wieinden nachsten Abschnitten

gezeigt werden wird, hat aber Gleichung (2.6) fiir bestimmte w und A-Werte negative
Losungen fiir ugf’. Will man dennoch beim klassischen Variationskalkiil bleiben und nicht

etwa zu den komplizierteren Verfahren der Bestimmung der optimalen Steuerung nach
Pontrjagin et al. (1964) oder Bellmann (1967) iibergehen, kann man die Variationsaufgabe

aus Gleichung (2.3) leicht umformulieren, so daB u$O2-Werte auBerhalb des Intervalls
(Umins Umay) als Losung nicht mehr in Frage kommen. Hierzu verandert man die Gleichung
fiir die Transpirationso, daB auBerhalb des erlaubten Intervalls fiir u§$©2 beliebig hohe Werte
fir Trangenommen werden, wihrend innerhalb des erlaubten Intervalls die alte funktionale

Abhingigkeit von ug,oz erhalten wird. Die anschauliche Interpretation dieses Verfahrens

ist, daB fiir 14592 € (Uyin, Umay) €Ntgegen der Forderung nach Minimierung der Tagestran-

ZUF-Bericht 21 19



spiration groBe (im Grenzfall beliebig groBe) Beitrdge zur zu minimierenden GroBe
hinzugefiigt wiirden. Folgende Gleichung soll fiir die abgeanderte Transpiration Tr’ ver-
wendet werden:

T (w0t . (0) = Tr(u§2, w @) + v(u”) 28)

2 = T ) 0 oo

Fiir q — oo gilt Tr’ = Tr fiir 4§22 € (Upips Umax) und Tr’ — oo fiir u§P2 & (Upins Umay)- In
Abbildung 2.1 sind Verlaufe von Tr und Tr’ fiir verschiedene q-Werte dargestellt. Geht man

nun mit Gleichung (2.8) in Gleichung (2.4) und (2.5) ein, erhélt man anstelle von Gleichung
(2.6) folgendes:

co
0 n(uSt ) l".(t)) co co dA (“Sl »w (t)) (2.9)
. —q-(us,z—umh) —q-(u ~lg, 2) A
co, —q\e +e - = co,
0 g ? dug, *?
;.—'U)\ 56-05 : .
. ; To)

* S - A B

« A4E-05 ; b e =

£ : ". Foo [

N : n o -

Ny, -05 | | ; .
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X ! -
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Abb. 2.1: Strichpunktierte Linie: Abhingigkeit der Transpiration von der stomatdren Leitfihigkeit.
Gepunktete und durchgezogene Linien: Korrigierte Transpirationsfunktion fiir verschie-
dene Werte des Parameters q. Fiir grofe q-Werte wird die Transpirationsfunktion im
erlaubten Bereich von u nicht verdndert, an den Rédndern des Definitionsbereichs erhdilt
man dagegen sehr grofle Werte.
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Man sieht nun, daB diese Bestimmungsgleichung fiir u fiir ¢ — o und ugo

€ (uminv
u,,,x) in Gleichung (2.6) iibergeht. Dies bedeutet, daB eine Beschrinkung des Bereichs von
u§C2 keinen EinfluB auf die Losung des Variationsproblems ohne diese Einschrankung hat,
solange sich dessen optimale Losung zufallig im vorgeschriebenen Bereich bewegt.
Beginnt die Losung des uneingeschrénkten Variationsproblems (2.6) das Intervall fiir u zu
verlassen, divergiert die linke Seite von Gleichung (2.9), was, anschaulich interpretiert, zur
Folge hat, daB in Gleichung (2.9) nun eine infinitesimal kleine Anderung von ug,oz gentigt,
um die linke Seite so zu verdndern, da die Gleichung wieder erfiillt ist, wahrend in (2.6)
eine Veranderung von u§C2 um einen endlichen Betrag nétig war, also das Verlassen des
vorgegebenen Intervalls.

Hieraus folgt zusammenfassend, daB Gleichung (2.6) auch bei eingeschranktem ug:,oz-

Bereich giiltig bleibt, und daB die Losung dann jedoch bei Uberschreiten von u,, bzw.
Unterschreiten von up,;, auf die jeweiligen Randwerte gesetzt wird:

u,, fir u® < ug,, (2:10)

(] >
ugt t(w(@) = qu’  fir uy, su' s ug,,

ﬁ. *®
Upax fUr 8@ > ug..

. aTr(u(; ;E(ﬁ . aA!u; ,u_vg(t)!

Folgende Betrachtung erlaubt ein genaueres Verstandnis der Bedeutung der Losung der

Optimierungsaufgabe, Gleichung (2.6). Da A(u§C21t) tiber weite Bereiche monoton in

CcoO
ug

CO
Ug;

2 ist (siche Abschnitt 2.3), kann man fiir diese ugtoz-Wcrte die Umkehrfunktion
2(A,1) bilden und erhalt nach Einsetzen in Tr(u§C2,t) die Funktion Tr(A,t), also die
Abhingigkeit der Transpiration von der augenblicklichen Assimilation. Geht man nun mit
dTr/0u§P? = Tr/dA-9dA/du§ in Gleichung (2.6) ein, erhalt man:

ar _ (2.11)
JdA

Betrachtet man im 6konomischen Analogon die Assimilation als Ertrag, den man unter
den ,,Kosten“ der Transpiration erzielt, bedeutet die oben errechnete Strategie, da dic
Pflanze optimalerweise die sogenannten Grenzkosten (8 7r / 3 A = Anstieg der Kosten pro
Erhohung des Ertrags) uber den Tag konstant hélt, wéihrend sich die Abhéngigkeit der
Kosten vom zu erzielenden Ertrag im Laufe des Tages sténdig andert (per EinfluB der
Wettervariablen). Wie in den folgenden Abschnitten genauer betrachtet werden wird, ist es
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Tr(4, 1)

A(t) A

Abb. 2.2: Gestrichelte Kurvenziige: Zusammenhang zwischen Transpiration und Assimilation bei
unterschiedlichen Wetterbedingungen. Die Tangenten charakterisieren Kurvenpunkte

gleicher Steigung.
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Abb. 2:3: Untere Abbildungen: Verdnderung der Transpiration und der Assimilation bei Anderung
der stomatdren Leitfihigkeit in Abhdngigkeit von der Luftfeuchte bei verschiedenen
Blattemperaturen und Lichtsdttigung an Vigna unguiculata (Hall et al., 1980). Obere
Abbildung: Quotient aus diesen Mefiwerten, der von der Pflanze gemafl dem Optimie-

rungsresultat nahezu konstant gehalten wird.
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etwa so, daB3 bei geringen Wasserdampfdichtedefiziten f der Atmosphére gegeniiber den
Blattern eine bestimmte Assimilationsrate unter geringem Wasserverlust, also sehr ,,billig*
realisiert werden kann, wéhrend bei groBem f die gleiche Assimilationsrate (bei gleicher
notwendiger Stomadffnung) zu gréBerem Wasserverlust fiihrt, also ,,teurer” ist. In Abbil-
dung 2.2 ist die optimale Steuerung im Hinblick auf diese Interpretation veranschaulicht.

Auf der Ebene von Gleichung (2.11) ist nun auch eine erste empirische Uberpriifung
der Optimierungshypothese an Pflanzen unter Laborbedingungen méglich, ohne da man
Modelle von Assimilation und Transpiration voraussetzen muB. Solche Experimente
wurden von Hall und Schulze (1980) durchgefiirt. Sie untersuchten das Verhaltnis der
Anderung von Assimilations- und Transpirationsrate bei Anderung eines duBeren Parame-
ters (etwa Luftfeuchte) bei unterschiedlichen, jeweils konstant gehaltenen, Werten der
verbleibenden Parameter (etwa Licht und Temperatur). In Abbildung 2.3 ist ein solches
Experiment dokumentiert, in dem gute Ubereinstimmung des Steuerungsverhaltens der
Pflanze mit Gleichung (3.11) gemessen wurde.

2.2 Detaillierte Beschreibung der Transpiration

Der Transpirationsfluss (Tr) zwischen dem Interzellularraum des Blattes und der
Atmosphére wird von der Differenz der Wasserdampfdichte im Blatt und in der Umge-

bungsluft sowie der Gesamtleitfahigkeit ugzo gegeniiber der Wasserdampfdiffusion be-
stimmt. Die absoluten Dampfdichten werden im folgenden als Produkt aus der tempera-
turabhéngigen Sattigungsdampfdichte r(6) und der relativen Feuchte h angegeben. Der
Gesamtwiderstand 1/u}2 ist die Summe aus dem stomatéiren Widerstand 1/u2° und dem

Grenzschichtwiderstand I/uf,'zo, der iiber die Dicke der laminaren Grenzschicht der das
Blatt umstromenden Luft von der Windgeschwindigkeit v abhéngt.

Die stomatare Leitfahigkeit ul20 wird neben Offnung und Anordnung der Spalt6ffnun-
gendurch die Temperatur und den Atmosphérendruck p bestimmt. Fiir konstante Geometrie
der Stomata gilt folgende experimentell bestimmte Beziehung (Fuller, 1966):

1,75

sz (6,p) = uisz” (8% p°)- (eﬁ) (f) o

Bei der Betrachtung eines Tagesverlaufs von u?,zo ergibt sich bei Temperaturen

zwischen 10 und 30°C also eine wetterbedingte Schwankung der stomatéren Leitfahigkeit
von 13% im Sinne einer Zunahme der Leitfahigkeit bei Temperaturerhhung. Die taglichen
Druckschwankungen spielen dagegen eine untergeordnete Rolle. Im folgenden wird dieser

WettereinfluB auf 12 nicht explizit betrachtet.
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Fiir dic Transpiration ergibt sich also folgende Beziehung;:

Tr ufzo(v, “IS{tzo) ' (hB "p(Bp) —hy - P(eA)) 213)

"gzo("’ ”?t’o) ‘/(BA’ Ops has hB)

wobei h, und hg fiir die relative Luftfeuchte und 6, und 0 fiir die Temperatur von
Atmosphére und Blatt stehen. Die externen, treibenden klimatischen Variablen sind also

Il

8,, v und h,. Die GroBen 1420 , hy und 8 dagegen hangen vom Zustand der Ptlanze ab.
Hierbei gilt allerdings, daB hg =~ 1, es sei denn die Pflanze steht unter extremem Wasserstref3.
Das Problem der Berechnung von Tr(uglo) liegt nun darin, da8 die den Was-serdampt-

druck im Interzellularraum bestimmende Blattemperatur iiber die Energiebilanz des Blattes
selbst wieder von der Transpiration abhéngt. Deshalb wird zunichst die Berechnung von

Og aus den treibenden Wettervariablen und der Transpiration hergeleitet und anhand von
Feldmessungen diskutiert. Unter Verwendung dieser Zusammenhénge wird im darauftol-

genden Abschnitt Tr(u’_{-’;o) in verschiedenen Naherungen bestimmt, deren Qualitat anhand

von Feldmessungen verglichen wird.

2.2.1 Energiebilanz des Blattes

.

Zur Bestimmung der Energiebilanz des Blattes betrachtet man dic Energiefliisse
zwischen Blatt und Umgebung, die in der Strahlungswechselwirkung, dem Konvektions-
fluB durch Warmeleitung mit der umgebenden Luft und der Verdampfungswérme, die bei
der Transpiration auftritt, bestehen.

Die langwellige vom Blatt absorbierte Strahlung wird von der Atmosphére und vom
Boden emittiert. Im allgemeinen stellt das mit der Emissivitét e korrigierte Stephan-Boltz-
mannsche Strahlungsgesetz fiir schwarze Korper mit der Temperatur 6 eine gute Naherung
fiir die Strahlungsleistung realer Quellen dar. Fiir den Boden (Index G) gilt dann:

IG = GG'U'Gé (2.14)

mit der Stephan-Boltzmann Konstante o = 5,67-108 Wm2 K*. Im Falle der langwelligen
atmospharischen Strahlung stellt allerdings folgender empirisch gewonnencr Zusammen-
hang eine bessere Naherung dar (Swinbank, 1963):

I, = 1,22° 063 - 171 Wm™ (2.15)

Hier ist 0, die Lufttemperatur in Bodennéhe. Erklart man diese Naherung im Sinne von
(2.14), erhalt man:
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171 Wm™® (2.16)
L = |1,22-————|- 06} = ¢4(6,) o 6}
U‘BA

Hierin ist ¢, die temperaturabhéngige Emissivitat der Atmosphére, welche auf den eben-
falls mit der Temperatur variierenden Wasserdampfgehalt zuriickzufiihren ist.

Im Bereich der kurzwelligen Strahlung wirkt auf das Blatt die Summe aus direkter und
diffuser, von der Atmosphére gestreuter, Sonnenstrahlung, die Globalstrahlung Ig, sowie
die vom Boden oder anderen Blattern reflektierte Sonnenstrahlung r-Ig. Ist a der Absorp-
tionskoeffizient des Blattes im kurzwelligen Bereich und berticksichtigt man, da die
langwellige Strahlung fast vollig absorbiert wird, sowie da g =~ 04 und g = 1, erhélt
man naherungsweise fiir die vom Blatt absorbierte Strahlungsleistung ®:

DOy Ig) = Iy +Ig+a- A+ Ig = 222004 - 1TIWm 2+ - I @.17)

mit a’ = a-(1 + r). Fiir die vom Blatt emittierte langwellige Strahlung gilt 2-e5-0-0g* mit
09<eg<l.

Der Austausch von Warme mit der umgebenden Luft wére wegen deren geringer
Warmeleitfahigkeit im Sinne eines reinen Warmeleitungsprozesses vernachléssigbar. Da
es durch die Luftbewegung aber zu Verwirbelungen im Bereich des Blattes kommt, ist der
WarmefluB durch Konvektion wesentlich groBer als die molekulare Warmeleitung und
kann nach Gates (1980) fiir Blatter von etwa 5 cm Breite und Linge in Abhéingigkeit von
der Windgeschwingigkeit v und der Temperaturdifferenz zwischen Blatt und Umgebungs-
luft folgendermaBen berechnet werden:

Ic = ke v (05-0,); ke = A Wm S S K (2.18)

Der Energieverlust durch den latenten Warmestrom beim Transpirationsprozess wird
durch L-Tr beschrieben, wobei L im Allgemeinen eine Funktion der Temperatur ist, aber
im Bereich der vorkommenden Blattemperaturen gut durch den konstanten Wert L =
2,42:10% J-kg'!, der Verdampfungswirme des Wassers unter Standardbedingungen, gena-
hert werden kann (Gates, 1980).

Da die Relaxationszeit bis zur Einstellung der Gleichgewichtstemperatur des Blattes
klein gegentiber den typischen Zeiten der Schwankungen der eben erlauterten Energieflis-
sc ist, kann man die Blattemperatur in quasistationérer Naherung berechnen. Damit erhalt
man die Bilanzgleichung fiir die Energiefliisse am Blatt, die man als implizite Gleichung
fir die Blattempertatur in Abhéngigkeit von Lufttemperatur, Transpiration und Windge-
schwindigkeit auffassen kann:
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