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ZUSAMMENFASSUNG

Die vorliegende Arbeit befaBt sich mit den tkologischen Frage-
stellungen der biologischen Produktivitit.

In der Einleitung wird ein allgemeiner Uberblick iiber die zu
behandelnden Fragestellungen gegeben. Dabei wird auf die geplan-
ten Arbeiten der Sektion PT (frither Al) — “terrestrische Produkti-
vitdt’ — im Rahmen des Internationalen Biologischen Programmes
(IBP) hingewiesen. Die Notwendigkeit solcher Arbeiten soll in der
vorliegenden und einer nachfolgenden Arbeit erldutert werden.

Im 2. Abschnitt werden die fiir das Verstéindnis der Produktivi-
tdtsmessungen notwendigen Definitionen zusammengestellt und
diskutiert.

Der 3. Abschnitt befalit sich mit der Wachstumsanalyse als
Grundlage fiir die Produktivitdtsmessungen. An Hand einiger Bei-
spiele (fur Sinapis alba und Phragmites communis) werden die ver-
schiedenen moglichen Arbeitsrichtungen erkldrt. Dabei wird auf
Fragestellungen wie Sproli/Wurzel Verhiltnis, Assimilationslei-
stung, Chlorophyllentwicklung, Zuwachsverlauf der assimilierenden
Oberfliche und die Energieausbeute bzw. den Heizwert der Trocken-
substanz eingegangen.

Die arbeit befiirwortet die Planung und Mitarbeit am IBP. Sie
wurde aus den Manuskripten zu 16 Vortrigen zusammengestellt,
die der Verfasser seit 1961 zu diesem Thema gehalten hat. Die vor-
getragenen Meinungen und Vorschlige decken sich im allgemeinen
mit denjenigen der offiziellen Planungskomitees fiir das IBP, re-
prisentieren aber in den Einzelheiten die Meinung des Verfassers.
Dieser Hinweis ist notwendig, da der Verfasser keinem offiziellen
IBP - Planungskomitee angehort.

ABSTRACT

Ecological and physico-ecological problems of the biological
productivity are considered in this paper.
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The introduction gives a general survey of the problems in
production biology. Herewith some remarks to the planned Inter-
national Biological Program (IBP), Section PT (terrestrial produec-
tivity, former Al) are given. The need for such works will be dis-
cussed along with the problems within the present and the subse-
quent paper.

In the 2nd chapter the definitions are given and discussed as far
as needed for productivity measurements.

The 3rd chapter deals with growth analysis as a base for produe-
tivity measurements. The different working possibilities are illus-
trated with two examples, Sinapis alba and Phragmites communis.
The following different problems are touched: shoot/root ratio, net
assimilation rate, the development of chlorophyll content and
photosynthetic active surface, ecological efficiency, and caloric
values respective of dry matter.

The paper is written in favour of cooperation with the IBP, and
has been accumulated from the manuscripts for 16 lectures given
by the author since 1961. The opinions and proposals presented here
generally agree with those of the IBP official commitees but represent
in details the author’s opinion only. This statement seems necessary
since the author assists none of the mentioned commitees.

1. BINLEITUNG

a) Gedanken zum Internationalen Biologi-
schen Programm. (IBP)

Eine Anzahl von Wissenschaftlern ist zur Zeit dabei, ein grofies
internationales Untersuchungsprogramm zu organisieren. Das Pro-
gramm lduft unter dem Titel “The biological base of productivity
and the human welfare’. Wie aus diesem Titel zu entnehmen ist,
steht fiir die mitarbeitenden Biologen die biologische Stoffproduk-
tion im Vordergrund der Interessen. Dabei gibt es sowohl noch viele
ungekladrte Fragen beim Produktionsprozess selbst als auch bei der
Untersuchung der Bedeutung der Stoffproduktion als Grundlage
und Gradmesser fiir Umsatzmenge und-geschwindigkeit in der be-
lebten Natur.

Im Augenblick hat es den Anschein, als ob die Planung fiir das
IBP in manchen Lindern nur zdégernd voranschreitet. Meines
Erachtens beruht dies zum Teil darauf, daBl die zur Mitarbeit zu ge-
winnenden oder aber fiir die finanzielle Forderung der Arbeiten not-
wendigen Gremien iiber die Bedeutung und die Arbeitsziele des
IBP unzureichend informiert sind. Es ist daher begreiflich, dafl die
angesprochenen Wissenschaftler Zweifel und Kritiken an der Not-
wendigkeit des Vorhabens iiberhaupt sowie an der anzuwendenden
Methodik vortragen.
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Die an der Mitarbeit interessierten und mitplanenden Arbeits-
gruppen in den verschiedenen Erdteilen stehen zwar seit langem in
intensivem Gedankenaustausch; es fehlt auch nicht an der Auffor-
derung zu erlduternden Vortrégen iiber das Programm ; die Schwierig-
keit beider Aktionen besteht jedoch darin, dall Erfahrungsaustauch
und Planungsvorschlige keine weite Verbreitung erlangen und daf}
man die Ziele und Vorhaben des IBP nur in ungeniigendem MafBe
in einem Vortrag darlegen kann. Dadurch mag bei Zuhorern ohne
eingehende Kenntnis der Materie leicht der Eindruck entstehen, daf
die Okologie in ihrer produktionshiologischen Arbeitsrichtung keine
klare Fragestellung besitzt. Es erscheint daher zweckmiBig mit
einigen aufkldrenden Aufsitzen die Problematik und die Ziele der
Sektion PT des IBP zu erldutern. Das Arbeitsprogramm ist kiirzlich
schon durch ELLENBERG, OVINGTON et al. (1964) publiziert worden.
Im Gegensatz zu der zitierten Arbeit sollen hier die Probleme nicht
nur aufgezihlt werden, sondern soll an Hand von Beispielen deren
Bearbeitung veranschaulicht werden. Es ist zwar nicht moglich,
alle dort beschrisbenen Themenkreise anzuschneiden, es sollen aber
doch die aus meiner Sicht als am wichtigsten erscheinenden Frage-
stellungen behandelt werden.

Wenn man die im Titel zum Ausdruck kommende generelle Ziel-
setzung des IBP betrachtet, dann dréngt sich zumindest aus der
Sicht der européischen Wissenschaft sofort die Frage auf: Was soll
denn ein solches Programm? Sind nicht alle physiologischen, 6kolo-
gischen, land- und forstwissenschaftlichen Arbeiten dieser Frage im
engeren oder weiteren Sinne zugeordnet? Aus der anschlieBend ge-
gebenen Literaturiibersicht geht ja bereits hervor, daBl die wissen-
schaftliche Bearbeitung der pflanzlichen Produktivitdt aunBeror-
dentlich umfangreich ist und intensiv betrieben wird. Steht nicht
vor allem die Jland- und forstwirtschaftliche Forschung fast ganz im
Dienste der Produktivitdtsforschung und deren Nutzanwendung
durch den Menschen? Was berechtigt also das Einrichten eines spe-
ziellen Programmes zur Erforschung der biologischen Produktivitat?
Daru sei folgendes gesagt:

1) Die bisherige land- und forstwirtschaftliche Produktions-
forschung behandelt ihre Probleme meist nur im Bezug auf das
eigene Land oder allenfalls im Vergleich zu Lédndern im gleichen
Klimagebiet oder Kontinent. Der weltweite Vergleich ist bis in un-
sere Zeit hinein viel zu wenig beachtet worden, Hierzu fehlen aller-
dings vielerorts auch die notwendigen Voraussetzungen, da der
Ausbildungsstand. und die Arbeitsmoglichkeiten in den einzelnen
Kontinenten aulerordentlich verschieden sind. Aber gerade in den
nur ungeniigend bearbeifeten Gebieten der Erde liegt nach allen
vorhandenen Informationen eine grofe potentielle Produktionskraft

16%
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verborgen, iiber die wir uns mdoglichst bald Gewilheit verschaffen
miissen, wenn wir die Zukunft der Menschheit verntinftig voraus-
planen wollen.

2) An der Bearbeitung der Produktivitdt sind ganz verschiedene
Wissenschaftszweige beteiligt. Bei der schnellen Ausweitung der
einzelnen Arbeitsgebiete verliert jeder allméhlich den Kontakt zur
Arbeit der Nachbargebiete. Das IBP sieht deshalb vor, dal Ver-
treter aus allen benachbarten Arbeitsgebieten zusammen an einem
gemeinsamen Projekt arbeiten. Weiterhin soll angestrebt werden,
dafl in jeder grofien Vegetationsformation solche Arbeitsgruppen
angesetzt werden, um dadurch Ergebnisse fiir den gleichen Zeitraum
zu gewinnen. Die Anwendung adidquater Methoden wird dabei die
beste Gewdhr fiir deren Vergleichbarkeit bieten.

3) Die auf diese Weise durch die biologischen Arbeitsgruppen ge-
wonnenen Ergebnisse sollen die Standardwerte darstellen, auf denen
andere Arbeitsrichtungen innerhalb des IBP fuflen kénnen, um die
Beziehungen zwischen der Produktivitdt der belebten Natur und
den Lebenstéitigkeiten der Menschheit herzustellen.

Die vorliegende Arbeit beschéftigt sich, wie schon gesagt, nur mit
solehen Fragen des IBP, die die Stoffproduktion der Pflanzendecke
betreffen. Aber auch aus dieser Sicht heraus 188t sich die Bedeutung
der Zusammenarbeit im Rahmen eines IBP gut erldutern. Wir wer-
den bet den einzelnen Abschnitten stets wieder auf diesen Punkt
zuriickkommen.

Die in dieser Arbeit mitgeteilten Versuchsergebnisse gind, wenn
nicht anders vermerkt, in Zusammenarbeit mit K. Mepina, H.
Magrrexs, D. Osswarp und B. PrrLanz gewonnen worden. Sie sind
teilweise in deren Dissertationen bzw. Diplomarbeiten und teilweise
bereits anderweitig mitgeteilt worden. (LIETH et al. 1963, MEDINA
& LirTa 1963, 1965, MEDINA 1964, Prranz 1964, MARTENS 1965
und OsswarLp 1965).

b)Literaturiibersicht

Die Literatur iiber die biologische Produktion, besonders wenn
man auch die Abhandlungen iiber den Ertrag hinzunimmt, ist
auBerordentlich umfangreich. Wir wollen uns deshalb auf diejenige
beschriinken, die die Stoffproduktion aus 8kologischer Sicht behan-
delt. Von diesen Arbeiten wiederum wollen wir nur diejenigen er-
wihnen, die zusammenfassenden Charakter tragen oder sonstwie
geeignet sind, in die Produktivitétsbiologie in der einen oder anderen
Richtung hin einzufiihren. Als solche wéren die Biicher, redaktionel-
len Bearbeitungen und Arbeitsserien zu erwihnen von DUVIGNEAUD
(0.J. erschienen 1963), Opum E. P. (1959), GESSNER (1959), LiETH
(1962), NrrscHIPOROVITSCH (1963), Cracc (1963) und TISCHLER
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(1955). Arbeitsserien mit einfithrendem Charakter in Teilgebiete
stammen von BLACKMAN et al. (1946—1959), Muscrave et al.
(1961—1964), Monst et al. (1861—1964) fir Wachstumsanalysen,
von Ovizerox & Mapewick (1959), Kira et al. (1961), MULLER
(1962, 1964) und LieTa (1962) fir Produktivitdtsmessungen, von
Bray (1960, 1962), Mepixas & LietH (1963, 1965), TaxeDpA (1961)
and SteEMaNN NIELSEN (1957) fiir die Beziehungen zwischen Ober-
flachen, Chlorophyllmenge und Stoffproduktion, sowie von GorLry
(1960) und Briss et al. (1962, 1964) fir Fragen der Gkologischen
Energieausbeute und von PATERSON (1956, 1962), LigTH (1964) und
Frrzer (1951) iiber kartographische Probleme. Uber die Literatur-
sammlung der genannten und der im Literaturverzeichnis auflerdem
angefiihrten Arbeiten diirfte ein guter Uberblick iiber den gegen-
wirtigen Stand der geobotanischen Bearbeitung der Stoffproduk-
tion gewonnen werden. Auf die geozoologischen Arbeiten, die sich
mit, der sekundéren Stoffproduktion und dem Stoffabbau befassen,
werden wir im Abschnitt tiber den Stoffhaushalt am Standort zu
sprechen kommen.

ey Zielsetzung der Arbeit

Aus dem Vorangegangenen ist zu entnehmen, dafl wir mit dieser
Arbeit einen Einblick in die 6kologischen Fragestellungen der biolo-
gischen Stoffproduktion geben mo6chten. Die Zabl der Fragen ist
jedoch so umfangreich, dafi wir nur einige herausgreifen kénnen.
Wir beschrianken uns deshalb auf solche Fragen, die einmal am ge-
eignetsten erscheinen, den Sinn der kologischen Stoffproduktions-
analysen zu erldutern und die auBerdem von unserer Hohenheimer
Arbeitsgruppe schon einmal bearbeitet wurden. Das sind die Wachs-
tumsanalysen, der Stoffhaushalt am Standort, die Stoffproduktion
als geographisches Problem und einige methodische Fragen.

2. DEvFINITIONEN

Bevor wir auf die skologischen Fragestellungen der Stoffproduk-
tion weiter eingehen, ist es zweckméfig eine Definition fir den Be-
griff der Produktivitdt in unserem Sinne zu geben. Dieser Ausdruck
wird heute so vielseitig verwendet, dafl man ihn vor seiner Anwen-
dung stets klar umreifien sollte,

In der 5kologischen Betrachtungsweise ist es zundchst notwendig,
eine Primirproduktivitit und eine Sekundirproduktivitdt zu un-
terscheiden. Dabei verstehen wir unter Primérproduktivitit das,
was von den autotrophen (meist griinen) Pflanzen gebildet wird und
unter Sekundérproduktivitdt das, was die heterotrophen Glieder
einer Biocoenose produzieren.
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a) Die Primédrproduktivitdt definiert man dann in
allgemeiner Form als die gesamte Masse, die von einer autotrophen
Pflanzengesellschaft im Verlauf einer Zeiteinheit auf einer Boden-
flicheneinheit hervorgebracht wird. Je nach der Fragestellung kann
die Produktivitdt in verschiedenen MaBsystemen bestimmt werden,
die jeweils durch Aquivalenzzahlen ineinander iiberfiihrt werden
konnen. So 188t sie sich zum Beispiel definieren:

1. gewichtsmiBig als

das Trockensubstanzgewicht, das pro Flichen- und Zeiteinheit gebildet
wurde;

2. elementaranalytisch als

die Gewichtsmenge eines chemischen Elementes, das pro Flichen- und
Zeiteinheit in der Biomasse festgelegt wurde; und

3. energetisch als

die Energiemenge, die von der Pflanzengesellschaft pro Flichen- und
Zegteinheit fixiert wird.

Bei diesen Definitionen wird im Rahmen des ganzen Stoffhaus-
haltes der Natur, der ja an sich ein Kreisprozess ist, nur die Akku-
mulation betrachtet. Fiir weltweite Vergleiche wird diese auf einen
m? oder ha horizontaler Bodenfliche und ein Jahr bezogen, wobei
das Jahr in einer etwa vorhandenen Vegetationsruheperiode begin-
nen sollte.

Die gewichtsméBige Definition beruht auf dem Gewicht der bei
80°C bis zur Gewichtskonstanz getrockneten Biomasse. Sie ist heute
die geliufigste BezugsgroBe bei Landpflanzengesellschaften. (Die
friiher iibliche Trocknung bei 105°C gibt im Normalfall nur unbe-
deutende Unterschiede gegeniiber der neueren Vereinbarung des
Trocknens bei 80°C.)

Die elementaranalytische Definition beruht auf dem Anteil der
jeweiligen interessierenden chemischen Elemente in der Biomasse.
Solche Anteile miissen im Einzelfalle bestimmt werden. Aus den
gewohnlich zitierten Elementaranalysen geht hervor, dall die
Trockenmasse:

zu 32—49 4—6 30—4b5 0,3—H und 0,3—229,

aus C H 0O N Asche  besteht.

Hiufig interessiert uns die Kohlenstoff-Menge, die festgelegt
wird. Dies entweder in Beziehung zur atmosphérischen CO, -
Menge oder aus methodischen Griinden (“C — Methode). Wegen der
groBen moglichen Variationsbreite des jeweiligen Elementanteils an
der Gesamt-Trockensubstanz sollte im gegebenen Falle eine Analyse
durchgefiithrt werden. Fiir kalkulative Zwecke nimmt man einen
Néherungswert von 409, C in der Trockenmasse an.

Die energetische Betrachtungsweise ist die einzige, die es erlaubt,
den Kreislauf der lebenden Materie in Beziehung zu ihrem Energie-
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spender, der Sonne, zu betrachten. Aus vielen Heizwert-Bestimmun-
gen hat sich herauskristallisiert, dafl die Pflanzenmasse zum iiber-
wiegenden Teil einen Heizwert von etwa 4 Kecal/g Trockensubstanz
besitzt.

Wenn wir die Aquivalenzzahlen aus den 3 verschiedenen Defini-
tionen nebeneinanderstellen, dann erhalten wir folgendes Bild:

Trockensubstanz Heizwert, Kohlenstoff CO,
ing in Keal ing ing
1 ~ 4 ~ 0,4 ~ 1,5
25 4 10 iy 1 L 37

Wenn wir die bei der Primirproduktivitit anfallende Trocken-
substanz angeben, dann miissen wir uns dariiber im Klaren sein,
dafl bereits ein grofier Teil der Substanz wihrend des Produktions-
prozesses durch die fiir den Stoffaufbau notwendige Atmung verlo-
ren gegangen ist. Es ist daher notwendig mit Bovsex Jensan (1932)
eine Bruttoproduktion und eine Nettoproduktion zu unterscheiden,
Abweichend von der Definition durch Bovsex Jexsen habe ich
{1962} bei der Definition von Brutto- und Nettoproduktion folgende
einfache Beziehung vorgeschlagen:

Bruttoproduktion = Nettoproduktion + Atmung.

Gemif dieser Definition ist alles der Nettoproduktion zuzurechnen,
was einmal gewichtsméifig als biologische Masse erfaBbar war.
Diese Definition hat zwar auch noch einige thecretische und prak-
tische Schwichen, sie kommt aber den Skologischen Bediirfnissen
doch wohl am néchsten. Es ist ja vom Skologischen Standpunkt aus
wesentlich, alle Teile einzubeziehen, die einmal als Trockensubstanz
angefallen sind, weil diese als Glied in der Néhrstoffkette eine wich-
tige Rolle im Stoffkreislauf spielen. Die frithere Definition von
Bovsen Jensex fulite auf den Gedankengéngen, die fiir die Forst-
wissenschaftler geliufig sind, indem er den sogenannten Bestandes-
abfall von der Bruttoproduktion abzog. Dadurch nihert sich sein
Begriff der Nettoproduktion dem, was wir heute als den Holzertrag
bezeichnen. Diese Ertragsbestimmungen sind in den angewandten
Wissenschaften wesentlich wichtiger als die Messung der Gesamt-
produktivitdt. Neben dem Holzertrag werden in der Land- und
Forstwissenschaft noch eine ganze Anzahl von verschiedenen Er-
tragsbestimmungen durchgefiihrt, wie z.B. Strohertrag, Korner-
ertrag oder Heuertrag, um nur einige zu nennen. Die stindige Re-
gistrierung solcher Ertragszahlen konnen fiir die Produktivitits-
forschung sehr niitzlich ausgewertet werden, wenn man die Rela-
tionen zwischen dem jeweiligen Ertrag und der Gesamtproduktivi-
tat kennt. Ein Beispiel fiir eine solche Relation gibt die Abb. 1, die
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fir Mais zeigt, daf sich der Kolbenertrag zur Gesamtproduktivitit
wie 1 : 2 verhdlt.

Kolben 624 g
2.8-108 cal /m?

— ———y

Blatter 108 g
0.4 -108 cal /m?

Stengel 293 g
12108 cal/ m?

Wurzel 209 g
09-106 cal/m?

Abb. 1: Die Trockensubstanz (der Bestandesvorrat)/m? in einem Maisfeld,

Sorte INRA 258 aufgeteilt auf die einzelnen Organe. Die Trockenmasse ist

als Gewicht und als Heizwert angegeben. Die Flichen in der schematischen
Darstellung entsprechen dem jeweiligen Massenanteil eines Organs.

Damit haben wir einen weiteren wichtigen Punkt fiir die Produk-
tivititsbestimmungen erreicht. Es ist aus mefBtechnischen Griinden
vielfach notwendig, dafl wir die Gesamtmasse in leicht unterteilbare
Partien zerlegen. Wir sprechen dann z.B. von einer unterirdischen,
einer oberirdischen, einer Blatt-Produktion u.s.w. Die Bedeutung
solcher Unterteilungen werden wir in den folgenden Abschnitten
noch zu erldutern haben.

byFirdieSekundidrproduktivitdtlassen sich die bei
der priméren Produktivitit gegebenen Definitionen sinngeméfl auch
anwenden. Bei der Arbeit an der sekundiren Produktivitdt treten
aber Fragen der Nihrstoffkette und des Energiekreislaufes stark in
den Vordergrund. Es ist daher bei deren Bestimmung notwendig,
den sogenannten Trophiegrad zu beachten, das heifit solche Mitglie-
der einer Biocoenose jeweils zusammenzufassen, die sich entweder
direkt von der primér produzierten Stoffmasse ernihren oder aber
von bereits konsumierenden Mitgliedern der Biocoenose leben.

3. WACHSTUMSANALYSEN

a) Allgemeines iiber die Wachstumsanalyse

Wachstumsanalysen sind schon an sich interessante Aufgaben
physiologischer und autskologischer Art. Daneben sind sie aber auch
die hauptsichliche Grundlage jeder kausalanalytischen Bearbeitung
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in der Produktionsbiologie. Da man von ihnen aus die verschieden-
sten Anséitze fiir weitere Versuche gewinnt, nehmen die Wachstums-
analysen eine zentrale Stellung bei Produktivitdtsbestimmungen
ein. AuBerdem liefern sie die exaktesten Zahlenwerte iber die jahr-
liche Produktivitat.

Unter einer Wachstumsanalyse verstehen wir die Feststellung der
Massenentwicklung einer Pflanze oder eines Pflanzenbestandes im
Laufe der Zeit. Die Versuchstechnik dazu ist schon sehr alt. Sie
wird so durchgefiihrt, dafl man eine geniigende Anzabl gleich be-
handelter Versuchsglieder der zu untersuchenden Pflanzenart her-
anzieht und diese in mehr oder weniger regelmafligen Abstidnden
erntet. Ein Beispiel fiir eine solche Wachstumsanalyse an Sinapis
alba iiber den Zeitraum von 3 Monaten hinweg zeigt die Tabelle 1.

Die Wachstumsanalyse ist lange Zeit gegeniiber Gaswechselana-
lysen in den Hintergrund getreten. Sie erfordert nédmlich letzteren
gegeniiber eine viel grofere Versuchsfliche und gestattet auch nicht,
alle Einzelheiten des Wachstums- und Produktionsmechanismus zu
analysieren. Vor allem bei kurzfristigen Anderungen, die man am
gleichen Individuum durchfithren sollte, versagt die Wachstums-
analyse. Aber trotzdem sind Zuwachsmessungen fiir die Produktivi-
tatsbestimmungen unerldfBlich. In mehreren Arbeiten sind ndmlich
erhebliche Unterschiede festgestellt worden zwischen der direkt be-
stimmten Gewichtszunahme und deren Berechnung aus Photo-
synthese und Atmungsmessungen. Wenn aber auch die Werte so
genau libereinstimmen wie z.B. bei WiNkLER (1960, 1961), dann
bleibt immer noch der theoretische Einwand bestehen, daf die
wechselnden Aschebestandteile der Pflanze nicht tiber die Photo-
synthese in die Pflanze gelangen und dadurch ein Unterschied
zwischen der Trockensubstanzbildung und der CO,-Aufnahme be-
stehen muf.

In der Tabelle I sind die Wachstumsanalysen aus 3 Parallelver-
suchen mit Stnapis albe zusammengestellt worden. Ziel dieser Unter-
suchungen wares, ausden gemessenen Gréfen folgendes zu berechnen :
1. den Gang des Sprof/Wurzel — Verhiltnisses; das geschieht mit
Hilfe der Spalten 2 und 3 der Tabelle.

2. Die Beziehungen zwischen Blattflichenindex, Chlorophyllmenge
und der zugehdrigen Tageszuwachsrate; das geschieht mit Hilfe der
Spalten 6, 7 und 9.

3. Die Energieausbeuten in Abhingigkeit vom Alter der Pflanzen;
dazu dienen die Spalten 10 bis 13.

b)Versuchsbedingungen und Arbeitsmethoden
Da die Bedingungen fiir diesen Versuch an anderer Stelle bereits besehrie-
ben worden sind (MepINAe & Lirrr 1964), wollen wir sie hier nur in Stich-
worten angeben:
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Geféiversuch im (Gewichshaus; Temperaturverlanf: tagstiber kurzfristig
bis 20° C ansteigend, nachts wenig unter 10° C abfallend ; relative Luftfeuchte
40—509%,, kurefristig bis 809, ansteigend; Tageslicht, Kurztage gegeben
durch die Wintermonate; Lichtgenuf} im Mittel 609, die téglich eingestrahli-
ten Energiemengen fiir den Bereich 4 0,3—0,7 u sind in Tab. T Spalte 13 an-
gegeben; KulturgefiBe: Plastikbeutel. die beim Fillen mit Hilfe einer
Blechschablone auf einem Format 15 x 15 X 30 cm (Breite x Lénge x
Hohe) gehalten wurden; Fillung: ca. 9 kg gewaschener und gesiebter Fluf3-
sand: Wasgergehalt des Sandes: ca. 609, seiner Wasserhaltefdhigkeit, Diin-
gung: 2,2 g Nitrophoska in Suspension vor der Aussaat; Pflanzdichte: 30
Samen/GefiB, verzogen auf 9—11 Pflanzen/Gefal nach dem Auflaufen: Be-
sonderheiten : Die Reihe ¢ der Tab. I hatte hinsichtlich der Lichtbedingungen
etwas giinstigere Verhiltnisse als die Reihen a und b. Dadurch ergab sich flir
Reihe ¢ eine Begiinstigung im Wachstum, die bei der Ernte 4 mit einer 2,5
fachen Zunahme der Wurzelmasse gegeniiber den beiden anderen Reihen
beginnt. Weiterhin mufBiten die Ernten aus arbeitstechnischen Griinden zeit-
lich verschoben durchgefiihrt werden. Deshalb sind in der Tabelle die 3 Ver-
suchsreihen nebeneinandergestellt worden, ohne einen gemeinsamen Mittel-
wert fiir alle Werte, bei denen dies moglich gewesen wére, zu errechnen. Die
in jeder Reihe angegebene Zahl stellt jedoch wiederum einen Mittelwert aus
6 Parellelen dar. Die Standardabweichungen sind aus Platzgrimden nicht mit
in die Tabelle aufgenommen worden. Sie kénnen aus den Originalarbeiten
entnommen werden. Die Variabilitdt berechnet sich daraus im Mittel zu 109,
maximal 159, der angegebenen Werte (MepiNa & Limrm 1964).

Fur die Trockengewichtsbestimmung wurde das Pflanzenmaterial in die-
sem Versuch bei 105°C getrocknet.

Die Blattflichen bestimmten wir mit Hilfe eines FRESNELL — Lichtplani-
meters nach MILLEg et al. {1956).

Far die Chlorophyllbestimmung benutzten wir die kolorimetrische Be-
stimmung nach Mc KinNEy in Azeton bei 4 645 und 660 myu im Spektral-
photometer (vgl. hierzu MEDINA 1963).

Die Kalorienwerte haben wir mit einem adiabatischen Kalorimeter der
Firma Janke und Kunkel nach den bestehenden Arbeitgvorschriften be-
stimmt. (ScENEIDER 1962).

Die hier angefiihrten Arbeitsvorschriften gelten auch fiir die anderen
MeBwerte, die wir in dieser Arbeit anfithren, mit Ausnahme der Trocken-
gewichtsbestimmungen, die wir im Verlauf unserer Arbeiten an die neue
internationale Vorschrift — Trocknen bei 80°C — angeglichen haben.

c)Versuchsauswertung

Von den 3 genannten Versuchszielen lassen sich 2 direkt aus der
Tab. I ablesen. Der Verlauf des Sprofi/Wurzel Verhéltnisses ist in
der Spalte 4 und die Energieausbeute in Spalte 14 eingetragen. Le-
diglich die Beziehungen zwischen Chlorophyll, Oberfliche und Ta-
geszuwachsrate miissen noch aus den angegebenen Daten berechnet
werden.

In der Einleitung wurde aber bereits erwihnt, dafl es in dieser
Arbeit mehr um die jeweiligen Fragestellungen als um die Mitteilung
von Versuchsergebnissen geht. Wir wollen deshalb die Versuchsaus-
wertung fiir die angegebenen Versuchsziele so durchfithren, dall wir
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die Ergebnisse aus der Tabelle als Ausgangspunkt nehmen, um von
da aus die Bedeutung solcher Untersuchungen fiir 6kologische Ar-
beiten zu erliutern. Damit leiten wir gleichzeitig schon zu den
Fragen der Produktivitit am Standort tiber.

¢ 1) Das Sprofi| Wurzel Verhiltnis

Die Zahlen der Spalte 4 in Tab. I zeigen, dall zwischen der 1. und
2. Ernte das Verhiltnis abfdllt, d.h. in diesem Wachstumsabschnitt
wird relativ zur Anfangsentwicklung mehr Wurzel gebildet. Zwi-
schen der 2. und 3. Ernte tritt eine Umkehr ein, die Zahlenwerte
steigen an, jetzt entwickelt sich der Sprof} stdrker als die Wurzel.
Danach, von der 4. Ernte an, zeigen die Zahlen bis zum Versuchs-
abbruch wieder eine stirkere Entwicklung des Wurzelsystems.
Obwohl die Werte in den einzelnen Versuchsreihen voneinander ab-
weichen — die Grilnde daftir wurden bereits genannt — ist die Ten-
denz fiir die Anderungen des SproB/Wurzel Verhiltnisses gleich.
Die Stoffverteilung findet bei Sinapis offensichtlich schubweise,
einmal mehr zum SproB hin und dann wieder mehr zum Wurzel-
system hin statt. Wir wollen aber hier nicht weiter auf Einzelheiten
eingehen, sondern lediglich die Schlufifolgerung aus unserem Ver-
such ziehen, dal das Sprof3/Wurzel Verhéltnis im Laufe der Ent-
wicklung einer Pflanze nicht konstant ist. Die Kenntnis dieser
Tatsache ist fiir Stoffproduktionsbestimmungen sehr wichtig. Hau-

/

SIW VERHALTNIS

i 2 3 4 s 6 7 8 e
Abb. 2: Das SproB/Wurzel Verhiltnis bei Pappelkulturen verschiedenen
Alters (nach Osswarp 1964).
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fig bedingt nédmlich die Ernte der unterirdischen Pflanzenteile einen
auBerordentlich hohen Arbeitsaufwand. Wenn man daher wiillte,
welchen Anteil die unterirdischen Teile einer Pflanze bestimmten
Alters und unter bekannten Umweltsbedingungen wachsend aus-
machen wiirden, dann wiirde das die Produktivititsbestimmungen
sehr erleichtern. Unter einigen Bedingungen kennt man bereits das
Verhalten der Pflanzen in dieser Hinsicht. So zeigt z.B. die Abb. 2,
daB bei Pappeln mit zunehmendem Alter der Anteil des Sprosses an
der Gesamtmasse immer gréBer wird. Fiir einige weitere Bedingun-
gen sind die Verhéltnisse in der folgenden Tabelle 1T zusammenge-
stellt.

TaprLrLr 11,

An der Gesamttrockenmasse hat der Sprof in zunehmendemn MaBe Anteil

[

unter folgenden bei den 1 erarbeitet
Bedingungen Pflanzen von
héheres Alter ] Holzgewichse TrANQUILLINT 1959
: Osswarp 1964
mehr Licht Getreide Poryararrio 1954
lingerer Tag Lotus corniculatus Mexrer 1962
bessere Bodenwasserver-
héltnisse Inkarnatklee Simonis 1947
bessere Diingung Yucca Czaga o.].
geringere Chloridgaben @ Tomate ¢ ArnNorp 1955
schlechtere Bodendurch-
liftung Knaulgras Vose 1962

Dies sollen nur einige Beispiele sein, die sich sicher bei weiteren
Literaturstudien noch vermehren lieffen. Es mufl jedoch gesagt wer-
den, daB verschiedene Pflanzen auf die gleiche Abstufung des je-
weiligen Gradienten verschieden reagieren kénnen. Ebenso kann die
im jeweiligen Experiment gewéhlte oder naturbedingt vorhandene
Lage des Gradienten fiir die angegebene Tendenz bestimmend sein.
Aus dem Gesagten ist zu entnehmen, dafl es nicht moglich ist, die
unterirdische Stoffmasse ohne besondere Untersuchungen aus dem
SproB/Wurzel Verhéltnis zu entnehmen. Welche Fehlerbreite dabei
mdoglich ist, veranschaulicht die Tabelle III. In dieser Tab. sind
eine Anzahl von bereits publizierten Verhéltnissen der unterirdi-
chen Stoffmasse zur oberirdischen zusammengestellt.

Zum SchluB sollte noch erwihnt werden, da3 bei Produktivitéts-
bestimmungen nicht eigentlich das SproB/Wurzel Verhéltnis i
teressiert, sondern das Verhaltnis der oberirdischen zu den unte
irdischen Stoffmassen. In dem bisher Gesagten konnten die beid:
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Termini synonym angewendet werden und man ziebt dann aus
sprachlichen Grinden den kiirzeren Ausdruck vor. Fiir manche
Pflanzen (z.B. Kartoffeln oder Epiphyten) ist die synonyme An-
wendung der beiden Ausdriicke nicht méglich.

Tasurrp 11T,

Das Verhdltnis der oberirdischen zur unterirdischen Stoffmasse einiger Pflanzen
zur Zeit der Frnte.

Pfianze Kulturart | Verhéltnis Autor
J oberird./
i unterird.
I Stoffmasse
Getreide (Weizen . j POHIJAKALLIO
’ Freil 0,60--0,67
Hafer, Roggen, Gerste) | reiland (1954)
. | . EcErRT et al.
Agropyrum cristatum : 5 1 734 (1961)
Agropyrum desertorum > 0,92 WINKLER
Kartoffeln " . 1,23—1.96 (1962)
Solanum nodifiorum Topfkultur 3,73 Larsew {1941)
] | - Barscuun &
Flachs v } 7,27 | Jaxos (1961)
|
i ; TRANQUILLINT
Arven - Froland | 435114 (1959)
i OVINGTON &
Pinus silvestris " ; 4,75 MapewICK
, | (1959)
| i
Gerste " Wasserkultur ’ 22.87 HevLAND
| (Extrem 169) (1957)

¢ 2) Blaitflichenindex, Chlorophyllgehalt und Tageszuwwachsrate.

Die Entwicklung von Blattflichen und Chlorophyligehalt wird
zweifellos mit am hédufigsten parallel zur Trockensubstanzbildung
untersucht. Das liegt daran, daff man im Chlorophyligehalt einen
Gradmesser fiir die Aufnahmekapazitdt an photosynthetisch ver-
wertbarer Sonnenenergie sieht und die Blattfliche als maligebend
fiir den Gasaustausch zwischen Pflanze und Atmosphére betrachtet.
Bei solchen Messungen wird die jeweils momentan produzierte
Trockensubstanz auf die Blattfliche oder den Chlorophyligehalt der
betreffenden Pflanze bezogen (= Assimilationsleistung, net assimi-
lation rate}. Derartige Versuche sollten so angelegt und durchge-
fithrt werden, daf} alle gemessenen GréBen auf eine horizontale Bo-
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denflicheneinheit bezogen werden kénnen. (Weiteres zur Assimila-
tionsleistung siehe bei Wirzzams 1946, WarsoxN 1958, BLaorkMan &
WiLson 1951 und WarTer 1960). Welchen Verdnderungen die As-
similationsleistung bezogen auf die Blattflicheneinheit und Chloro-
phyllmengeneinheit im Verlauf der pflanzlichen Entwicklung unter-
liegt und wie unterschiedlich sie fiir verschiedene Pflanzen ist, wird
in Abb. 3 veranschaulicht. In dieser Abb. ist der Verlauf der tég-
lichen Assimilationsleistung fiir Stnapis derjenigen von Phragmites
gegeniibergestellt.

30]g TS /q4 */\—*

20/

SCHILF

50 100 Tage

Abb. 3: Die Assimilationsleistung von Senf (Sinapis alba) o und Schilf
( Phragmites communis) + im Verlaufe ihres Wachstums, — bezogen
auf 1g Chlorophyll, — — — bezogen auf 1 m? Blattflaiche. Die Werte + und o
sind ausgeglichenen Kurven entnommen (vgl. MEDINA 1964). X und @ sind
aus den MeBwerten direki berechnet worden. Abszisse: Zeit in Tagen nach
Versuchsbeginn (Sinapis) oder nach Beginn der Vegetationsperiode (Phrag-
mites) Ordinate: g Trockensubstanzbildung je Tag und m?® Bodenfldche.

Zu den Punkten der Abb. 3, aus denen die eingetragenen Kurven
konstruiert wurden, muB gesagt werden, daBl diese aus ausgegliche-
nen Wachstumskurven entnommen worden sind. Man versucht bei
Wachstumsanalysen hiufig die Unregelmifigkeiten, die sich durch
die zufillige Lage der Erntetermine zur logarithmischen Wachstums-
phase und durch AuBenfaktoren entstehen, auszugleichen. Dazu
beschreibt man die Lage der MeBwerte mit Hilfe der bestpassenden
algebraischen Funktion. Diese Methode ist natiirlich nur dann zu-
lassig, wenn man die Wirkung der dufieren Wachstumsfaktoren
nicht beriicksichtigen méchte. Fiir die beiden in Abb. 3 beschriebe-
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nen Pflanzen traf das zu. Die Berechnung ist bei MupiNa (1964) be-
schrieben. Unsere Kurven sind aus den dort ermittelten Werten ge-
zeichnet worden. Die tatsdchlich gemessenen Werte kénnen aus der
Tab. I Reihe ¢ und der Abb. 4 entnommen werden. Einige Mefpunk-
te sind zum Vergleich in die Abb. 3 mit aufgenommen worden.

Die in Abb. 3 gezeigten Unterschiede in der Assimilationsleistung
sollen veranschaulichen, welche Bedeutung derartige Untersuchun-
gen fir die Auttkologie haben. Fur die Produktivitétsbestimmun-
gen an Pflanzengesellschaften sind die Ergebnisse insofern interes-
sant, als sie zeigen, dal} sicher keine einfache Korrelation zwischen
Oberfldche, Chlorophyllmenge und Produktivitdt besteht. Auf die-
sen Punkt werden wir bei der Begprechung methodischer Probleme
wieder zuriickkommen. Im tbrigen geben uns die Wachstumsanaly-
sen neben Aunfschliissen Giber die zeitliche und rdumliche Entfaltung
der Biomasse auch den giinstigsten Erntetermin fiir Jahresproduk-
tivitatsbestimmungen an. In Abb. 4 wird als Beispiel dafiir die
Analyse der oberirdischen Massenentwicklung eines Schilfreinbe-
standes im Verlauf einer Vegetationsperiode gezeigt. Die auf solche
Art gewonnenen Maximalwerte fir die Blattfiichenindices und
Chlorophyllmengen einer Pflanzengesellschaft wollen wir im Zu-
sammenhang mit den Fragestellungen der Produktivitit am Stand-
ort besprechen,

¢ 3) Die Energieausbeute.

Der Energichaushalt einer Pflanze oder Pflanzengesellschaft, die
Energieverteilungen innerhalb einer Pflanze sowie die Energieaus-
beute von Pflanzengesellschaften bieten eine Reihe von interessan-
ten Fragestellungen. Die Tab. I zeigt in Spalte 14 z.B. die zuneh-
mende Effektivitat der Senf — Kulturen mit zunehmendem Alter.
Solche Untersuchungen sind lange Zeit hindurch stark vernachlis-
sigt worden. In Verbindung mit der Behauptung von Baker &
Muserave (1964), Moss et al. (1961), daB das Licht z.B. in Mais-
kulturen zeitweise im Minimum ist, verdienen aber Untersuchungen
ither Beziehungen zwischen der Energieausbeute unserer Kultur-
pflanzen und dem téglichen, bzw. jahreszeitlichen Gang der Ener-
gieeinstrahlung erneutes Interesse.

Die 6kologische Energieausbeute wird von verschiedenen Autoren
unterschiedlich berechnet. Sie kann einmal bezogen werden auf die
Globalstrahlung und zum anderen nur auf den ‘photosynthetisch
wirksamen’ Anteil der Gesamtstrahlung, das umfa8t gewohnlich
den Wellenlingenbereich 0,3—0,7 mu. Letztere BezugsgréBe wurde
auch in der Tab. I gewéhlt. Da die sichtbare Strahlung zur Gesamt-
strahlung in Anndherung im Verhdltnis 1 : 2 angenommen wird,
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148t sich der Prozentsatz der Ausbeute bezogen auf die Gesamt-

strahlung durch einfaches Halbieren der angegebenen Zahlen ab-
lesen.

Hohe in m
Ass. FlL + : « Lichtgen. {gp
51 m2/m2 TS am Boden %

60

4 g/m2 s /

Chtoroph.
40

20

206 8.8 17.9,

Abb. 4: Die Entwicklung eines Phragmites — Bestandes wihrend einer Vege-

tationsperiode. Punktierte Fliche — der Raum, der von der als photosynthe-

tisch wirksam anzunehmenden SproBmasse eingenommen wird - die jewei-

lige Assimilationsfliche, 4 der jeweilige Chlorophyllgehalt, @ der Lichtgenuf

am Boden Abszisse: Datum; Ordinate: links — Hohe des Blattraumes,

Assimilationsflichenindex und Chlorophyllgehalt; rechts Lichtgenufl. ge-
messen mit einer Selenzelle.

Im allgemeinen wird heute der photosynthetisch wirksame Anteil
der Globalstrahlung als BezugsgroBe vorgezogen. Ob das iiberall
richtig ist, muB jedoch noch bewiesen werden. Es besteht durchaus
die Moglichkeit, daff in Gebieten mit unteroptimalen Temperaturen
die Warmestrahlung zu einer erhShten Ausbeute des sichtbaren
Lichtes beitrigt, indem sie fiir eine Erhohung der Blattemperaturen
sorgt. Die stark erhohte Produktivitdt an den Siidhdngen von
Frostbuckeln im subarktischen Gebiet (LieTH 1961) lafit einen sol-
chen Schlufl zu. Eine entgegengesetzte Wirkung wire dagegen in
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Klimagebieten mit iiberoptimalen Temperaturen zu erwarten. Diese
Fragesteilung erfordert eine gesonderte Bearbeitung.

Interessante Aspekte ergeben sich bei der energetischen Betrach-
tung der Assimilateverteilung innerhalb einer Pflanze. Gehen wir
einmal von der in Tab. I enthaltenen Berechnung des Sprofl/Wurzel
Verhiltnisses aus. Das betrug z.B. fiir die letzte Sinapis Ernte 3, 95,
wenn man die Trockengewichte zur Berechnung verwendet. Bei der
gleichen Ernte betrugen die Heizwerte fiir den Sprofl 4112 cal/g TS
und fir die Wurzel 4522 cal/g TS. Wenn man diese Werte fiir die
Berechnung der Sprofi/Wurzel Relation verwendet, dann erhilt
man die Zahl 3,6, das bedeutet gegeniiber dem Verhéltnis 3,95 eine
Verschiebung um ca. 109, zugunsten der Wurzel. Das ist jedoch
keinesfalls immer so. Fir das in Abb. 1 gezeigte Beispiel der ener-
getischen Berechnung einer Maisernte ergibt sich keine nennenswer-
te Differenz.

'r o eigene Werte
;4 x Werte von GOLLEY (1961)
1 A Werte von LONG (1934)
~ Werte von aschefreiem TG
T
6 I.‘&
0 L I
o8 ] P I |
B S . :
S B B .
It T L I
43 ST T |
* : A ! { | i
4 la 4 ;
A
5

: 4 6 8 10 w 4 s 18
Aschegehalt in %

Abb. 5: Der Heizwert verschiedener Pflanzenproben bezogen auf die aschen-

haltige und aschenfreie Trockensubstanz. 0 eigene Werte (nach Prranz

1964), A Werte nach LoNg (1934), X Werte nach Gorrey (1861); der obere

Begrenzungsstrich T gibt den Heizwert bezogen auf die aschenfreie Substanz

der gleichen Probe an, fir die das unten anhingende Zeichen den Heizwert

der aschenhaltigen Substanz anzeigt. Abszisse: 9%, Asche in der Probe,
Ordinate: Heizwert in Keal/gTg

Die hier gefundenen Differenzen begriinden sich in der Haupt-
sache auf 2 Komponenten der Trockensubstanz, dem Aschegehalt
und dem Gehalt an fettartigen und sonstigen Verbindungen mit

Qual, Plant. Mater, Veg, XII, 3. 17
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hohem Heizwert. Wie grof} die Unterschiede durch den Aschegehalt
werden kénnen, haben wir in der Abb. 5 veranschaulicht. Aus dieser
Abb. geht aber gleichzeitig hervor, dall der Aschegehalt allein nicht
fir die Erklirung der unterschiedlichen Energiewerte ausreicht.
Brrss (1962) zeigte, dal3 die Heizwerte seines Materials eine hohe
Korrelation zum Gehalt an {fettartigen Substanzen aufweisen. Dieses
Ergebnis war wegen der grofien Unterschiede der Heizwerte solcher
Verbindungen gegeniiber denjenigen von Kohlenhydraten und Eiweil}
zu erwarten.

Als Ergebnis dieser Untersuchungen kann der Schlufl gezogen
werden, dafl zom vollen Verstindnis des Energiehaushaltes einer
Pflanze parallel zu den Heizwertbestimmungen der Aschegehalt und
der Fett- und Wachsanteil bzw. der anderer energiereicher Verbin-
dungen ermittelt werden sollten.

Abschlieffend zu den Gedanken iiber die Wachstumsanalyse
mochten wir noch einmal auf die vielen Verbindungen hinweisen,
die solche Messungen zu den im néchsten Abschnitt zu behandelnden
Produktivitdtsproblemen am Standort haben. Eine kausalanalyti-
sche Bearbeitung der Produktivitit erscheint uns chne die Wachs-
tumsanalyse hochst unbefriedigend.
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