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Abstract

Wie werden sich erhéhte atmosphirische Kohlendioxid (COz)-Konzentrationen und gesteigerte
Stickstoffeintrage (N-Eintrage) auf unsere Wilder auswirken? Bei verdoppeltem CO;-Angebot
konnte eine deutliche Ankurbelung der Biomasseproduktion in den Modellokosystemen auf dem
nihrstoffreichen kalkhaltigen Boden festgestellt werden, wihrend die Systeme auf dem «drmeren»
sauren Boden nur schwach reagierten. Die N-Diingung wirkte umgekehrt: Wachstumsstimulation
auf dem sauren, kein Effekt dagegen auf dem kalkhaltigen Boden. Eine hohere CO,-Konzentration
und N-Diingung verinderten den Kohlenstoffgehalt des Bodens nur wenig.

Diese Ergebnisse sprechen dafiir, dass die Auswirkungen der zu erwartenden Umweltverédnderun-
gen je nach Bodenverhdltnissen ganz unterschiedlich ausfallen werden. Es ist fraglich, ob die
Kohlenstoffbindung im Okosystem nachhaltig gesteigert wird, denn die beschleunigte Bestandesent-
wicklung kann mit kiirzeren Lebenszeiten der Pflanzen und verkiirzter Umtriebszeit des Bodenkoh-
lenstoffs verkniipft sein (die CO2-Erh6hung steigerte die Bodenatmung). Das Okosystern wiirde den
Kohlenstoff somit rascher wieder an die Atmosphire zuriickgeben.

Keywords: Atmung, Assimilation, Biodiversitit, Biomasse, Bodenatmung, Bodenkohlenstoff, Dissi-
milation. Humus, Isotope, Okosystem, Photosynthese, Stirke, Stoffkreisliufe, Umweltverénderun-
gen, Wachstum, Zersetzer :

1 Der Kreislauf des Kohlenstoffs (C)

Der Kohlenstoffkreislauf der Erde hat seinen Ursprung in den Lebensprozessen von
Organismen, welche durch vielfiltige Wechselbeziehungen untereinander (z.B. Nahrungs-
netz) und mit der unbelebten Umwelt funktionell verflochten sind. Raumlich abgrenzbare
Einheiten solcher Netzwerke werden als Okosysteme bezeichnet. Sie bilden in ihrer
Gesamtheit die Biosphdre der Erde. Ein Okosystem kann bis zu einem gewissen Grad
selbstdndig funktionieren, ist aber stets auf die Energie des Sonnenlichts angewiesen. Es
enthilt in der Regel drei biologische Komponenten: Primédrproduzenten (Pflanzen),
Verbraucher (Tiere) und Zersetzer (Mikroorganismen = Pilze und Bakterien, Abb. 1).
Die griinen Pflanzen sind autotroph. Das heisst, sie konnen die auf die Erde eintreffen-
de Strahlungsenergie der Sonne in chemische Energie umwandeln und diese Energie
damit fiir sich selbst und fiir die Verbraucher und Zersetzer, die heterotrophen Organis-
men, verfiigbar machen. In diesem komplizierten biochemischen Prozess, der Photo-
synthese oder Assimilation, wird die Strahlungsenergie mittels speziellen Pigmenten
(Blattgriin = Chlorophylle u.a.) von den Blittern «eingefangen» und zum Aufbau von
energiereichen organischen Molekiilen (CH;0) aus anorganischem Kohlendioxid (CO-2)
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Abb. 1: Schema der Kohlenstoff- (weisse Blockpfeile), Nédhrstoff- (schwarze Pfeile), und Energie-
fliisse (gewellte Pfeile) in einem Okosystem. Der Kohlenstofffluss ist ein Kreislauf zwischen Okosy-
stem und Atmosphire, wihrend die Nahrstoffe vorwiegend innerhalb des Okosystems zirkulieren -
beide Kreisldufe sind eng miteinander verkaiipft! Die Pflanzen binden photosynthetisch das Kohlen-
dioxid (CO3) aus der Luft in energiereichen Kohlenhydraten (CH20), den Ausgangsstoffen fir
weitere Synthesen und die pflanzeneigene Atmung. Die Verbraucher (eingeklammert, da im Ver-
such «ICAT-Birmensdorf» wenig untersucht) und Zersetzer leben von diesen kohlenstoffhaltigen
Syntheseprodukten. Sie sind die Grundbaustoffe fiir ihre Kérpermasse und liefern iiber die Atmung
Energie fiir den Stoffwechsel. Bei der Atmung werden die organischen C-Verbindungen wieder in
anorganisches COzzerlegt, welchesin die Atmosphire zuriickgelangt — der C-Kreislauf schliesst sich.
Die Zersetzer im Boden setzen dabei die in der abgestorbenen Biomasse gebundenen Nihrstoffe
wieder frei (Mineralisierung). Nur schwer abbaubare organische Substanzen kénnen als stabile
Humusformen sehr lange im Boden bleiben. In diesem Beitrag werden die Wirkungen von erhShter
COz-Konzentration und N-Diingung auf C-Fliisse (unterstrichen: im Versuch gemessene Fliisse) und
wichtige C-Pools (kursiv) erlautert; «NECqy«: Netto-CO2-Fluss zwischen Okosystem und Atmospha-
re wihrend des Tages.
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Abb. 2: Chemische Gleichung der Photosynthese und vereinfachtes Flussdiagramm des Kohlenstoffs
(C) und des Sauerstoffs (O2). Die Photosynthese entzieht der Atmosphire Kohlendioxid (COz) und
baut damit organische Substanzen auf. Dabei wird Sauerstoff freigesetzt und an die Atmosphire
abgegeben. Die Atmung ist die Umkehrung der Photosynthesereaktion. Sie entzieht der Atmospha-
re Sauerstoff und zersetzt damit organische Substanzen. Das dabei freigesetzte CO; gelangt wieder
zuriick in die Atmosphiare. Der Kohlenstoff- und der Sauerstoffkreislauf zwischen Okosystem und
Atmosphire ergeben sich also aus dem Wechselspiel zwischen Photosynthese und Atmung. Der
Kohlenstoffkreislauf ist in der Abbildung 1 detailliert dargestellt.

aus der Luft sowie Wasser (H20) aus dem Boden verwendet. Zucker (Kohlenhydrate)
sind die priméren Photosyntheseprodukte (Assimilate). Daneben wird auch Sauerstoff
(O2) gebildet und an die Luft abgegeben (Abb. 2):

Weniger als 0,1 % der pro Jahr auf die Erde fallenden Strahlungsenergie der Sonne wird
auf diesem Weg in chemische Energie umgewandelt. Trotzdem ist die photosynthetische
Energietransformation der grundlegende energieliefernde Prozess der Biosphére.

Die Pflanzen verwenden die priméiren Assimilate nur zum Teil als Ausgangsstoffe fiir
ihr Wachstum - ein betrichtlicher Teil kann nicht sofort im Stoffwechsel weiterverarbeitet
werden (also z.B. in Wachstumsprozesse eingeschleust werden), sondern muss zunéchst in
geeigneter Form (z.B. als Stiirke) in der Zelle zwischengespeichert werden. Wachstum, das
Endergebnis der photosynthetischen Aktivitit, erfordert nicht nur die Ressource Kohlen-
stoff: Erst in Kombination mit Wasser und Ndhrstoffen (Stickstoff (N), Phosphor (P),
Kalium (K) etc.), welche iiber die Wurzeln vom Boden aufgenommen werden, bildet sich
als Produkt vieler biochemischer Synthesen schliesslich der Pflanzenkdrper. Kohlenstoff-
und Nihrstoffkreislauf sind also eng miteinander verkniipft (Abb. 1). Néheres dazu findet
sich z.B. im Lehrbuch von LARCHER 1994.

Selbstverstindlich verbrauchen die Pflanzen wie alle lebenden Organismen Energxe fiir
ihren Stoffwechsel: Unaefahr 15 der assimilierten organischen Substanz wird von den
Pflanzen selbst unter Freisetzung der in ihr gespeicherten Energie wieder veratmet. Der
Rest dient den Heterotrophen als Lebensgrundlage: «Brennstoff» zur Energiegewinnung in
der Atmung und Grundstoffe zum Aufbau der Korpermasse. Die Atmung entspricht der
Umkehrung der Photosynthesereaktion. Mit dem Sauerstoff aus der Luft werden organische
Substanzen kontrolliert verbrannt (oxidiert), wobei deren Kohlenstoffketten zerlegt und als
COg2 schliesslich zuriick in die Luft gelangen (Dissimilation) — der Kohlenstoff- und der
Sauerstoffkreislauf schliessen sich (siehe Abb. 2). Die dabei freigesetzte Energie wird zum
Aufbau von energiereichen Molekiilen verwendet, die als Treibstoff fiir den Stoffwechsel
dienen. Neben dieser sauerstoffverbrauchenden (aeroben) Dissimilation gibt es verschiede-
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ne Girungsprozesse (z.B. alkoholische Girung) als sauerstoffunabhingige (anaerobe) For-
men der Dissimilation. Solche Girungen sind fiir viele Mikroorganismen von Bedeutung.

Abbildung 1 weist auf die wesentliche Rolle der Béden im C-Kreislauf hin. Es tauchen
darin die Begriffe <Humus» und «organischer Bodenkohlenstoff» auf - wasist darunter zu
verstehen? Die obersten Schichten eines Bodens bestehen zu einem grossen Teil aus toten
(Tier-) und Pflanzenresten wie Streu und abgestorbenen Wurzeln. Die Zersetzer wandeln
diese stindig nachgelieferten organischen Abfille allmahlich in Humusstoffe um, welche
die Bodentiere (z.B. Regenwiirmer) mit den mineralischen Bestandteilen des Bodens
vermischen. Die Kriimel eines Boden sind also ein Gemisch aus Zersetzungsprodukten
kohlenstoffhaltiger pflanzlicher (und tierischer) Abfélle, dem Humus, und mineralischen
Stoffen (wie Kalk, Tonmineralien, Silikate), welche durch Verwitterung aus dem Ge-
steinsuntergrund freigesetzt werden. Den im Humus gebundenen Kohlenstoff werden wir
in der Folge als organischen Bodenkohlenstoff bezeichnen.

Die Zersetzer bauen einen betréachtlichen Teil des Humus iiber mehrere Zwischenstu-
fen ab (mikrobielle Atmung), so dass der darin festgelegte Kohlenstoff alimihlich wieder
als COain die Atmosphire zuriickgelangt. Daneben entstehen aber auch stabile, d.h. nicht
weiter zersetzbare Humusformen. Der darin gebundene Kohlenstoff wird dem C-Kreis-
lauf tiber lange Zeit entzogen ~ Kohlenstoff in Béden ist bis zu 10 000 Jahre alt. Lang-
fristige Verschiebungen im Gleichgewicht zwischen der Festlegung von abgestorbener
Biomasse und der Abgabe von COa: aus Boden konnen Folgen fiir den globalen C-
Kreislauf haben - im Bodenhumus sind tiber 70% des Kohlenstoffs der Landékosysteme
gespeichert (ScHIMEL 1995). Es ist allerdings umstritten, ob Béden auf der globalen Ebene
COa-Senken sind, also dem vom Menschen ausgehenden Anstieg des COz-Gehalts in der
Luft entgegenwirken, indem sie vermehrt CO» aufnehmen. Dies experimentell zu iiber-
priifen ist sehr schwierig — dazu wiren kostspielige Langzeitexperimente mit natiirlicher
Vegetation erforderlich. Da mit vergleichsweise geringem Aufwand verbunden. be-
schrénkten sich die Biologen stattdessen bisher meistens auf Kurzzeit-Topfversuche mit
Jungpflanzen. Es zeigt sich aber immer deutlicher, dass solche simplen Testsysteme —
fruchtbare Topferde anstelle von natiirlichem Boden, keine Konkurrenz zwischen den
Pflanzen, «Babybiume» im Keimlingsstadium - kaum fiir Prognosen fiir das Geschehen in
der wirklichen Welt herangezogen werden kénnen (LoEHLE 1995).

Die in Abbildung 1 illustrierten Zusammenhénge kénnen unmdglich in einem Topfex-
periment untersucht werden —sie gelten aber grundsitzlich auch fiir die Modellokosyste-
me des Projekts «ICAT-Birmensdorf». Diese konnen natiirlich nicht den «Schweizer
Wald» abbilden, sondern dienen in kontrolliertem Rahmen dem Studium von grundsitz-
lichen Prozessen im Okosystem. Es war das Ziel, CO,-Wirkungen auf Waldbdume nicht
nur fiir ein bestimmtes Fallbeispiel durchzuspielen, sondern die Abhingigkeit dieser
Einfliisse von wichtigen Rahmenbedingungen — hier Bodentyp und Stickstoffeintrag —
moglichst realititsnah zu untersuchen.

Wie reagierten die C-Fliisse und C-Pools sowie der Nihrstoff- und Wasserkreislauf in
den Modellokosystemen auf die verschiedenen Behandlungen? Verdnderungen wiren
ein deutliches Indiz dafiir, dass erh6hter atmospharischer CO,-Gehalt und gesteigerter
N-Eintrag die fundamentalen Stoffkreisldufe in unseren Wildemn verdndern konnen.
Bisher ist nicht klar, in welchem Ausmass dies tatsidchlich stattfinden wird. Warum kénnte
die CO»-Erhohung diese Kreisldufe iiberhaupt beeinflussen? COj; ist ein limitierender
Faktor der Photosynthese: Wird die COz-Konzentration in der Luft erhoht, so steigt die
Photosynthese zumindest fiir eine gewisse Zeit an — dies ist die Grundlage aller mgglichen
direkten Wirkungen der CO2-Erh6hung auf die Biosphire!
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In diesem Beitrag werden die Reaktionen in der Kohlenstoffassimilation und Pflanzen-
masseproduktion erldutert, und zwar ausgehend von der Photosynthese des einzelnen
Blattes biszuden integrierten Reaktionen des ganzen Pflanzenbestandes, welche schliess-
lich zu Verinderungen im organischen Kohlenstoffgehalt des Bodens fithren kdnnten
(ADbb. 1). Letzteres wird am Schluss des Beitrags angesprochen werden.

2 Die Messungen: was, wie und warum?

2.1 Photosynthese: Ausgangspunkt aller unmittelbaren biologischen
Wirkungen des CO,

Aktivitdr des Schliisselenzyms der Photosynthese

Im griinen Blatt wird das CO, aus der Luft photosynthetisch fixiert, d.h. in Form von
Kohlenhydraten fiir den Stoffwechsel der Pflanze verfiigbar gemacht. Das Enzym «Rubis-
co» (Abk. fiir Ribulose-1,5-Bisphosphat-Carboxylase) spielt dabei eine zentrale Rolle: Es
fithrt die Bindung von COs an das erste Akzeptormolekiilin der Zelle durch. Die Aktivitit
dieses Enzyms beeinflusst somit die Geschwindigkeit der Photosynthese. Im Versuch
«ICAT-Birmensdorf» wurden zur Messung der Enzymaktivitdt im Juli des dritten und
vierten Versuchsjahrs Fichtennadeln und Buchenblitter geerntet. Die Proben wurden
gleich ins Labor gebracht und die Rubisco aus dem Blatt- bzw. Nadelgewebe herausgeldst.
Anschliessend wurde die Enzymaktivitit im Reagenzglas bestimmt. Die Aktivitat ergibt
sich aus der Menge COs, welche pro Zeitabschnitt an die zugegebenen Akzeptormolekiile
gebunden wird.

Photosyntheseaktivitit einzelner Blitter oder Triebe

Photosyntheseraten von Buchenblittern und Fichtentrieben des aktuellen Austriebs
wurden jéhrlich im Sommer direkt am Baum gemessen. Fiir diese Messung spannt man
einzelne Blitter (Buche) bzw. Triebe (Fichte) kurzfristig (<2 Minuten) in eine kleine
Blattkammer ein und durchspiilt diese wahrenddessen mit einem Luftstrom. Das Blatt
(bzw. die Nadeln) nimmt dabei tiber seine regulierbaren Poren, die Spaltéffnungen, COa
aus der vorbei streichenden Luft auf (Photosynthese) und gibt gleichzeitig Wasser an sie
ab (sogenannte Transpiration). Der CO,- und der Wassergehalt der Luft wird vor und
nach dem Vorbeistromen am Blatt mit einem Infrarot-Gasanalysator gemessen und aus
den Differenzen zwischen den Start- und Endgehalten die Photosynthese- bzw. Transpi-
rationsrate des Blattes errechnet. Die Photosyntheserate ist die Menge CO-, welche das
Blatt pro Zeitabschnitt pro Einheit Blattfliche aus der Luft aufnimmt (fixiert). Genau-
genommen handelt es sich dabei um eine Netto-Rate — das Blatt fixiert nicht nur CO,,
sondern atmet auch stindig, gibt also dauernd etwas CO. an die Luft ab. Bei der
Photosynthesemessung erfasst man natiirlich den Nerro-CO»-Fluss, der sich aus diesen
beiden ungleich grossen entgegengesetzten Fliissen ergibt. Wenn in der Folge von der
Blatt- bzw. Bestandesphotosynthese die Rede ist, handelt es sich also immer um diese
Netto-Raten.
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Abb. 3: Messung des momentanen Netto-
COz-Flusses («<NEC») zwischen Okosystem
und Atmosphére. Fiir jede einzelne NEC-
Messung wurde eine luftdichte Kabine mit
Plexiglasdach und offenem Boden iiber ei-
nen Teil der Vegetation gestiilpt und dann
die Abnahme der COz-Konzentration der in
der Kabine eingeschlossenen Luft wihrend
kurzer Zeit kontinuierlich aufgezeichnet.
Die Anfangsgeschwindigkeit dieser Ande-
rung ist proportional zu NEC.

22 Netto CO,-Austauschrate auf Okosystemebene

Betrachtet man die momentanen CO--Fliisse zwischen Okosystem und Atmosphire (Abb.
1).sowird klar.dasssich aus den entgegengesetzten Fliissen « Atmung» und «Photosynthe-
se» ein Netto-COa-Fluss zwischen Okosystem und Atmosphire ergibt. Fiir diesen momen-
tanen Nettofluss wird in der Folge die in der Fachliteratur gebrauchliche Bezeichnung
«NEC>», das Kiirzel fiir ner ecosystem CO:> exchange rate verwendet. Am Tag ergibt sich
wihrend der Vegetationsperiode ein Netto-CO,-Fluss von der Atmosphire ins Ok osystem
(d.h. die Summe der Pholosynthese ist grosser als die der Atmung), in der Nacht gibt das
Okosystem dagegen CO- an die Atmosphire ab (nur Atmung, keine Photosynthese).

Da die NEC-Messung technisch dusserst ahfwﬁndig ist, konnten nur an einigen Schén-
wettertagen im Sommer des zweiten und dritten Versuchsjahrs «Punktmessungen» durch-
gefiihrt werden. Dazu wurde eine luftdichte durchsichtige Kabine mit Ventilator und
offenem Boden verwendet. Sie wurde fiir jede einzelne NEC-Messung iiber einen Teil der
Vegetation gestiilpt (siche Abb. 3) und dann die CO2-Konzentration der in ihr einge-
schlossenen Luft wihrend kurzer Zeit (<2 Minuten) kontinuierlich mit einem Infrarot-
Gasanalysator bestimmt. Der Netto-COa-Fluss zwischen (Modell-)Okosystem und dem
geschlossenen Luftraum erzeugt dabei eine lineare Abnahme (Tag) bzw. Zunahme
(Nacht) der CO:-Konzentration in der Kabinenluft iiber die Zeit. Die Anfangsgeschwin-
digkeit dieser Anderung ist proportional zu NEC.
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2.3 Bodenatmung: ein wichtiger Bestandteil des C-Kreislaufes

Die Atmungsaktivitit der Feinwurzeln und der Bodenmikroorganismen fiihrt dazu, dass
CO; aus dem Boden in die Atmosphire zuriickfliesst (Abb. 1). Diese so genannte
Bodenatmung ist also das Resultat der biologischen Aktivitit im Boden. Im Versuch
«[CAT-Birmensdorf» wurde die Bodenatmung im letzten Versuchsjahr gemessen. Dazu
wurden luftdichte zylinderférmige «Topfe» (Durchmesser 10 cm, Héhe 7,5 cm) auf den
Boden der Modellokosysteme aufgesetzt. Die «umgestiirzten» TOpfe hatten oben ein
Loch, welches durch ein Diaphragma aus Gummi verschlossen wurde. Bei der Messung
wurde mit einer gewdhnlichen Injektionsspritze unmittelbar nach dem Aufsetzen des
Topfes das Diaphragma durchstochen und eine Luftprobe aus dem Inneren des Topfes
herausgezogen, worauf sich die Durchstichstelle von selbst wieder luftdicht schloss. Vier
Minuten spiter wurde auf gleiche Weise eine zweite Luftprobe genommen. Die CO,-
Konzentrationen in diesen beiden Luftproben wurden mit einem Infrarot-Gasanalysator
bestimmt und aus der Differenz zwischen Schluss- und Startprobe die Bodenatmungsrate
berechnet. Weil die Bodenatmung ein Bestandteil der NEC ist (Abb. 1), wird sie in den
gleichen Dimensionen (in pumol CO, m? Bodenfliche s') wie die NEC ausgedriickt.

2.4  Stirke, Pflanzenmasse, Humus: wichtige C-Pools im f)kosystem

Stirke

Die in der Photosynthese gebildeten priméren Zucker werden nur zum Teil gleich als
Bausteine fiir das weitere Wachstum der Pflanze verwertet oder veratmet. Ein erheblicher
Anteil der Assimilate wird stattdessen zunéchst aus dem Stoffwechsel herausgehalten und
als Stérke in der Zelle zwischengespeichert. Im August des letzten Versuchsjahrs wurden
Blatter und Nadeln geemntet und im Labor die Stirkegehalte dieser Proben bestimmt.
Dazu wurden die Proben im Mikrowellenofen getrocknet und die Stirke anschliessend aus
dem Gewebe herausgeldst. Diesen Lsungen wurde ein Enzym zugegeben, welches die
Stdrke in ihre Bausteine, den Traubenzucker (Glucose), zerlegt. Anschliessend wurde die
Glucosemenge bestimmt.

Getrocknete Pflanzenmasse (Biomasse)

Nach vierjahriger Entwicklungszeit in den Open-Top-Kammem wurden im Herbst 1998
alle Baume «gefallt» und die verbliebenen Wurzelstdcke anschliessend mit einem Hebel-
zug aus dem Boden herausgezogen. Das Erntegut wurde in Stamm, Astholz, Laub und
Grobwurzeln unterteilt. Da bei der Wurzelstockernte zwangsldufig viele Feinwurzeln
(Durchmesser <2mm) abreissen, wurden diese noch vor der Schlussernte beprobt. Dazu
wurden mit Hilfe von Stechzylindern Bodenproben entnommen und die darin enthaltenen
Feinwurzeln heraus sortiert. Zur Bestimmung der Biomasse wurden alle Pflanzenproben
in einem Ofen bei 80 °C getrocknet und danach gewogen. Alle Werte wurden auf
«Landfliche» bezogen, also in kg getrocknete Pflanzenmasse (Biomasse) pro m* Grund-
fliche ausgedriickt, um ein Mass der Produktivitit des gesamten (Modell-)Okosystems zu
erhalten.
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Organischer Kohlenstoffgehalt des Bodens

Vor Versuchsbeginn wurden aus beiden Béden Proben entnommen, um Startwerte ihres
organischen C-Gehalts zu bestimmen (zur Erinnerung: Der organische Kohlenstoff ist der
im Humus enthaltene Kohlenstoff aus abgestorbener Biomasse). Die Endwerte wurden
kurz vor der Schlussernte anhand von Bohrkernen ermittelt. Diese Bodenproben wurden
in Schichten verschiedener Tiefe unterteilt und getrocknet. Anschliessend wurde der C-
Gehalt in jeder Probe mit einem C-N-Elementanalysator bestimmt, nachdem die Karbon-
ate (anorganischer Kohlenstoff, z.B. im Kalk) mit Sdure aus den Proben entfernt worden
waren.

Das fiir die CO>-Anreicherung der Luft benutzte COa stammte aus fossilen Brennstof-
fen und enthieit einen geringeren Anteil des allgegenwirtigen stabilen Isotops 3C als
«normale» Luft. Damit besteht die Méglichkeit, nachtriglich zu ermitteln, wieviel «<neuer»
Kohlenstoff wihrend des vierjihrigen Versuchs aus der kiinstlichen erhéhten CO,-Atmos-
phire in den Boden eingetragen wurde. Das Isotopensignal wird von den CO-bindenden
Blittern (Photosynthese) iiber die Wurzeln bis in den Boden iibertragen. Die fiir diese
Abschitzungen notwendigen Werte des Isotopenverhiltnisses '*C/*C in den verschiede-
nen Pflanzen- und Bodenproben wurden mit einem Massenspektrometer bestimmt. Da
die Start- und Endwerte des organischen C-Gehalts bekannt waren (s. oben), konnte iiber
die Menge an neuem C abgeschitzt werden, wieviel «alter» Kohlenstoff aus dem bei
Versuchsbeginn bereits vorhandenen Humus wihrend des Versuchs insgesamt veratmet
wurde:

Calt veramet = Cstart + CNeu — CEnde

3 Resultate und Diskussion

3.1 Kohlenstoffassimilation

A) Biochemische (subzellulidre) Ebene

In den griinen Chloroplasten der Bldtter wird die Strahlungsenergie der Sonne mittels
speziellen Pigmenten (Chlorophylle u.a.) eingefangen (absorbiert) und zum Aufbau von
energiereichen Zuckern in der Photosynthese verwendet. Die Chloroplasten sind die
Photosynthesefabriken der Zelle: Sie sind in mikroskopischen Schnitten durch das Blatt-
gewebe als griine Komer zu erkennen. Absorbiert ein Chlorophyllmolekiil Sonnenener-
gie, so kann es diese entweder fiir den photosynthetischen Stoffaufbau verfiigbar machen
oder aber ungenutzt als Warme oder Fluoreszenz wieder abstrahlen.

Das Fluoreszenzsignal von Buchenblittern wurde direkt an den Baumen gemessen und
daraus Riickschliisse iiber die Verwendung der absorbierten Strahlungsenergie im Chlo-
roplasten gezogen. Es zeigte sich, dass unter erhéhtem CO; die absorbierte Energie zu
einem kleineren Teil in chemische Energie umgewandelt, dafiir vermehrt in Form von
Fluoreszenz oder Wirme «abgefackelt» wurde als bei der gegenwirtigen CO2-Konzentra-
tion. Ein Teil der in Abbildung 4 schematisch dargestellten Lichteinfangantennen war
sogar vollstdndig inaktiviert. Trotzdem stimulierte die COz-Erhohung die Blattphotosyn-
these (s. unten) —diese schien also nicht unter einem Energiemangel zu leiden. Dies weist
darauf hin, dass unter erhdhtem CO; die vor den Chlorophyllmolekiilen bereitgestellte
Energie in der Photosynthese effizienter genutzt wurde.
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Abb. 4: Transformation der absorbierten Licht-
energie im Chloroplasten. Die Chloroplasten sind
die griinen Photosynthesefabriken der Blattzel-
len. Mit der schematisch dargestellten «Anten-
ne» wird die Strahlungsenergie eingefangen und
auf das Chlorophyllmolekiil (Chl) im Zentrum
iibertragen. Dieses Pigment kann dann die ab+
sorbierte Energie an den photosynthetischen
Stoffaufbau weiterleiten oder aber als Warme
oder Fluoreszenz wieder abstrahlen. Die Pflanze
kann also nur einen Teil der absorbierten Strah-
lungsenergie fiir die Photosynthese nutzen.
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Abb. 5: Rubisco-Aktivitat und Starkegehalte (Mittelwerte + Standardfehler, n=4) von Buchenblit-
tern und Fichtennadeln (mit entsprechenden Grafiken gekennzeichnet) bei hoherer CO2-Konzen-
tration und N-Diingung im vierten Versuchsjahr. Das Enzym Rubisco bindet CO: an das erste
Akzeptormolekiil in der Photosynthese. Seine Aktivitdt misst sich daran, wieviel CO2 pro Zeitab-
schnitt durch diese biochemische Reaktion fixiert wird. Diese Raten sind im linken Teil der
Abbildung gezeigt, und zwar als fixierte CO;-Menge (in pmol) pro Gramm Blatifrischmasse pro
Stunde. Die Stdrkegehalte (rechts) sind in Milligramm Stdrke pro Gramm Blatttirockenmasse
angegeben. Unter dem Einfluss der Erhohung der CO2-Konzentration nahm die Rubisco-Aktivitit
ab (besonders bei der Buche) und der Stirkegehalt zu (v.a. bei der Fichte). Da diese Reaktionen auf
dem sauren und dem kalkhaltigen Boden #hnlich waren, sind zur Vereinfachung nur die Werte fiir
den sauren Boden gezeigt.
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Rubisco-Akuivitdr und Siirkeprodukiion. Das Enzym «Rubisco» spielt eine wichtige
Rolle bei der photosynthetischen Bindung des CO;. Ubersteigt der Nachschub an Photo-
syntheseprodukten (Zucker) den unmittelbaren Bedarfan Kohlenhydraten im Stoffwech-
sel der Pflanze oder ist die Kapazitdt des Zuckerabtransports aus dem Blatt erreicht, so
werden die Zuckermolekiile zur Stdrke verkettet und in dieser Form in den Chloroplasten
zwischengespeichert. Nachts wird die Stiarke wieder abgebaut und aus dem Blatt in andere
Organe (z.B. Wurzel) transportiert.

Unter erhéhtem CO» war die Aktivitat der Rubisco in Buchenbléttern durchschnittlich
weniger als halb so gross wie unter der gegenwirtigen COz-Konzentration (Abb. 5). Eine
solche Enzymdrosselung wurde auch in vielen anderen Experimenten gefunden, wobei
das Ausmass der Aktivititsverminderung je nach Versuchsbedingungen und Pflanzenart
ganz unterschiedlich ausfiel. Die Fichte zeigte im Gegensatz zur Buche nur eine leichte
Abnahme der Rubisco-Aktivitit unter erhdhtem COz (Abb. 5); im letzten Versuchsjahr
war die Reduktion statistisch nicht mehr signifikant. Die Drosselung der Rubisco tritt
dann auf. wenn mehr Kohlenhvdrate gebildet als gebraucht werden. Die Reaktion wird als
Schutzmechanismus interpretiert, welcher eine iiberméssige Starkeanreicherung in den
Chloroplasten verhindern und so eine Schidigung des Photosynthese-Apparates vermei-
den kann (das koénnte theoretisch bis zur Sprengung der Chloroplasten fiihren).

Auf dem kalkhaltigen Boden waren die Stirkegehalte in den Blittern bzw. Nadein
deutlich geringer als auf dem sauren Boden. Dies kam nicht unerwartet, denn auf dem
kalkhalticen Boden wuchsen die Bdume schneller als auf dem sauren (Abb. 11), was mit
einem grosseren Kohlenhvdratbedarf einhergeht. Trotz verminderter Rubisco-Aktivitit
produzierten die Blatter bzw. Nadeln unter dem Einfluss von erhéhtem CO: mehr Starke
(Abb.5)-ein bekannter Effekt, der bisherin nahezu allen Experimenten gefunden wurde.
Die N-Diingung reduzierte diesen Anstieg etwas, wahrscheinlich als Folge einer grosseren
Stoffwechselaktivitét der gediingten Pflanzen. Die Buche reagierte insgesamt konservati-
ver auf die CO»-Erh6hung als die Fichte: Sie drosselte die Rubisco starker und vergrosser-
te dadurch den Starkegehalt im Blatt weniger als die Fichte. Auch die Wachstumsreaktion
fiel bei der Buche schwicher aus als bei der Fichte (s. unten).

Der gesteigerte Starkegehalt unter erh6htem CO- zeigt, dass die Bidume einen Teil des
«extra» produzierten Zuckers (zwischen)lagerten statt ihn sogleich in den Stoffwechsel
einzuschleusen. Die Baume scheinen die Mehrproduktion ihrer Blitter also nur zum Teil
fur verstarktes Wachstum nutzen zu kénnen. Wachstum ist eben nicht allein Photosynthe-
se—der Nahrstoff- und Wassernachschub aus dem Boden sowie Stofftransporte innerhalb
der Pflanze konnen ebenfalls limitierende Faktoren fiir das Wachstum sein!

B) Photosvnthese einzelner Blidtter oder Triebe

Jedes fiir die Photosynthesemessung verwendete Buchenblatt bzw. jeder verwendete
Fichtentrieb erhielt wihrend des Messvorgangs zwei unterschiedliche CO,-Konzentratio-
nen angeboten. Zuerst wurde die in die Blattkammer einstromende Luft auf die gegenwér-
tige CO»>-Konzentration in der Atmosphire von 375 ppm eingestellt und die Photosynthe-
serate bej dieser Konzentration gemessen. Danach wurde die Konzentration auf 590 ppm
erhoht (dieser Wert wird um das Jahr 2080 erwartet) und eine zweite Messung durchge-
fiihrt. Auf diese Weise wurden die Blattphotosyntheseraten zum einen bei genauden CO,-
Konzentrationen, welche die Biaume im Versuch dauernd erhielten (leerer und gefiillter
Kreis in Abb. 6), zum anderen einheitlich bei der erh6hten CO,-Konzentration bestimmt
(gefiillte Symbole in Abb. 6).
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Mit der ersten Messung konnte der Unterschied zwischen den Biumen, die beierhshter
COz-Konzentration wuchsen und denen, die unveridnderte Umgebungsluft erhielten,
ermittelt werden («Steigerung» in Abb. 6). Diese Steigerung in der Blattphotosynthese-
rate bei 375 ppm im Vergleich zur Rate bei 590 ppm ist die unmittelbare biologische
Wirkung des erhdhten COy; die ermittelten Zunahmen sind in Form prozentualer Unter-
schiede in Abbildung 7 (schwarze Balken) zusammengefasst.

Mit der zweiten Messung wurde itber den Vergleich bei 590 ppm getestet, inwieweit die
Bldtter oder Nadeln der «Hoch-COgz»-Bidume ihr Photosynthesevermogen (gefiillter
Kreis in Abb. 6) als Folge ihrer Langzeitexposition im erhéhten CO; herunterreguliert
hatten im Vergleich zu den Blittern oder Nadeln der «Normal-COz»-Biume, welche nur
wihrend der kurzen Messdauer mehr CO; angeboten erhielten (Dreieck in Abb. 6). Das
Ausmass dieser Drosselung wird in der Fachliteratur und in Abbildung 6 als downward
adjustment der Blattphotosynthese bezeichnet. Letzteres soll hier nicht im einzelnen
erldutert werden (Details siehe EGLI et al. 1998) — ein wichtiges Ergebnis, ndmlich der
Unterschied zwischen Buche und Fichte, wird aber zu erwihnen sein.

Blatt gewachsen bei aktuellem CO,

und gemessen bei erhéhter CO,-Konzentration:
Blatt gewachsen und gemessen bei:
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Abb. 6: Abhingigkeit der Photosynthese eines Blattes von der CO2-Konzentration in der Umge-
bungsluft. Die Photosyntheserate steigt mit zunehmendem COa-Angebot an ~ aber nur bis zu einem
bestimmten Sittigungswert. Misst man die Photosynthese bei einer kurzfristig angebotenen einheir-
lichen COz-Konzentration, so zeigt ein Blatt, das unter der gegenwirtigen COz-Konzentration
gebildet wurde, eine héhere Photosyntheserate als ein Blatt, welches bei erhohter CO2-Konzentra-
tion gebildet wurde (sog. downward adjustment der Photosynthese, vgl. gestrichelte und schwarze
Kurve). Misst man die Photosyntheseraten dagegen bei genau denjenigen COz2-Konzentrationen.
welche die Pflanzen dauernd erhalten (siehe leeren und gefilllten Kreis), so zeigt das «Hoch-COz»-
Blatt eine grossere Photosyntheserate als das «Tief-COz»-Blatt. Diese Steigerung ist der Ausgangs-
punkt aller direkten CO2-Wirkungen auf die Biosphire.
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Trotz downward adjustment steigerte die hdhere COz-Konzentration immer noch die
Photosynthese (Abb. 7). Das verbesserte Angebot des Rohstoffs CO; (siehe den Zusam-
menhang zwischen COx-Konzentration und Photosynthese in Abb. 6) wog also die
hemmende Wirkung auf der regulatorischen Ebene wie gedrosselte Rubisco-Aktivitit
mehr als auf — ein bekanntes Reaktionsmuster (siehe z.B. KORNER und HATTENSCHWILER
1998). Die Fichte reagierte deutlich starker als die Buche, sie profitierte namlich auch nach
vier Behandlungsjahren auf beiden Béden vom erhdhten CO;-Angebot, wihrend die

Prozentuale Zunahme der Blattphotosynthese

Abb. 7: Prozentuale Zunahmen der Blattpho-
tosynthese von Buchen und Fichten (Balken
mit entspr. Grafiken gekennzeichnet) unter dem
Einfluss von erhohter atmosphérischer COz-
Konzentration und N-Diingung im Mittel itber
die Vegetationsperioden 19961998 (Ver-
suchsende). Der CO--Effekt gibt die durch-
schnittliche Reaktion der ungediingten und der
N-gediingten Pflanzen auf die CO»-Erhdhung
an. Gleiches gilt fiir den N-Effekt: Er fasst die
Auswirkungen der N-Diingung fiir beide CO2-
Behandlungen zusammen. Die Fichte profi-
tierte auf beiden Boden von der hdheren COa-

Konzentration, die Buche dagegennuraufdem g CO,-Effekt: erhéhtes CO; <+ normales CO, bzw.

kalkhaltigen. Die N-Diingung wirkte nur auf 7 ) )
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Abb. 8: Gesamte Blattfliche pro m? Bodenfliche (= Blattflichenindex) in den Buchen-Fichten-
Modellokosystemen am Ende des vierjihrigen Versuchs (1998). Die Balken zeigen Mittelwerte *
Standardfehler (n = 4). Der Blattflichenindex reagierte praktisch nicht auf die héhere CO2-
Konzentration, war dagegen unter N-Diingung leicht vergréssert, Letzteres besonders in den Syste-
men auf dem sauren Boden (P<0,001). Bei Versuchsende hatte die Bestandeshdhe 2 m iiberschritten
und mit einem Blattflichenindex von ca. 6 m? pro m? Boden war auch der Kronenschluss erreicht —
dieser Wert entspricht ungefihr dem eines reifen Waldes.
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Buche nur auf dem néhrstoffreichen kalkhaltigen Boden deutlich stimuliert wurde (Abb. 7).
Das downward adjustment der Photosynthese war also, iibereinstimmend mit den Reak-
tionen auf der Enzymebene, bei der Fichte viel weniger stark ausgepragt als bei der Buche.

C) COs-Flusse auf Systemebene: Bodenatmung und «NEC»

Kannman vonder Photosynthese einzelner Blatter auf die photosynthetische Aktivitat des
gesamten Bestandes schliessen? Nur bedingt, denn die Photosyntheseleistung eines Pflan-
zenbestandes héngt nicht nur von der photosynthetischen Aktivitit des einzelnen Blattes,
sondern selbstredend auch von der Gesamtzahl aller arbeitenden Blétter ab - das Produkt
aus Qualitdt und Quantitdt bestimmt die Bestandesphotosynthese.

Die Belaubungsdichte eines Bestandes lédsst sich mit dem so genannten Blattflichenin-
dex zahlenmdssig erfassen (Abb. 8). Er driickt aus, wie gross die Oberflache simtlicher
Blétter tiber einer bestimmten Bodenfliche ist (=Gesamtsumme der Blattflichen/Boden-
fliche). Aufgrund theoretischer Uberlegungen nahm man urspriinglich an, dass erhohtes
CO; den Blattflachenindex vergrossern wird. Bisher wurde diese Hypothese nur in
wenigen COz-Versuchen mit Bidumen iiberpriift — und widerlegt. sofern der Versuch iiber
eine ausreichend lange Laufzeit angelegt war, d.h. solange zugewartet wurde, bis die
getesteten Modellbestidnde ihren Kronenschluss erreicht hatten. So reagierte der Blattfl-
chenindex von Modelldkosystemen mit tropischen Pflanzen einschliesslich Biumen nicht
auf ein erhohtes Angebot von COs. Dasselbe gilt fiir die Modellokosysteme im Versuch
«ICAT-Birmensdorf» (Abb. 8). Man kann somit davon ausgehen, dass in diesem Versuch
die COz-Erhéhung nicht nur die Photosynthese des einzelnen Blattes, sondern auch
diejenige des gesamten Bestandes stimulierte («Bestandesphotosynthese» in Abb. 1). In
einer Studie mit Fichten-Modellbestinden im Basler Klimasimulator reagierte der Blatt-
flichenindex sogar deutlich negativ auf erhhtes CO2 (KOrRNER und HATTENSCHWILER 1998).
Dies war auf eine grossere Biomasseinvestition in die Wurzeln auf Kosten der Benadelung
zuriickzufiihren — eine hier nicht beobachtete Reaktion (siehe den Beitrag «Biodiversitit,
Kohlenstoffverteilung und Biomechanik» von Spinnler er al. in diesem Band). Eine solche
Verschiebung in der Biomasseverteilung innerhalb des Baumes konnte., wie das downward
adjusiment der Photosynthese, als Abwehrreaktion der Pflanze auf eine drohende Uber-
flutung mit Kohlenstoff, insbesondere Stérke, interpretiert werden.

Die Bestandesphotosynthese ist eine Komponente des direkt gemessenen Netto-COz-
Flusses zwischen Okosystem und Umgebungsluft am Tag (NECqy, Abb. 1). NEC; ist
namlich das Netto-Signal aus (1) Bestandesphotosynthese, (2) Atmung der oberirdischen
Pflanzenteile und (3) Bodenatmung.

Im letzten Versuchsjahr wurde unter erhdhter COa.-Konzentration eine verstiirkte
Bodenatmung beobachtet, wobei die Zunahme nur im kalkhaltigen Boden in Kombinati-
on mit der N-Diingung statistisch signifikant war (Abb. 9). Diese Reaktionen wirkten sich
aber nicht markant auf NECq aus: Die CO»-Erhéhung stimulierte NECq bei schonem
Wetter im Sommer deutlich. und zwar unabhingig vom Boden und der N-Diingung ( Abb.
10). Solche Schonwetterlagen stellen natiirlich ein Extrem dar - die Reaktion diirfte im
Durchschnitt Giber alle Wetterlagen schwicher gewesen sein.

Gesteigerte NECy trotz stirkerer Bodenatmung fand sich auch in den bereits oben
erwihnten Modellokosystemen mit Biumen (KORNER und ARNONE 1992, KORNER und
HATTENsCHWILER 1998). Einige natiirliche Graslanddkosysteme zeigten ebenfalls eine
Stimulation der NEC4 (DRAKE und LEADLEY 1991, STOCKER er al. 1997), wihrend andere
nicht auf erhéhtes COa ansprachen (KOrRNER und HATTENSCHWILER 1998). Diese Grasland-
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studien sind besonders wertvoll, da hier Reaktionen der natiirlichen Vegetation in siru
untersucht wurden. Aufgrund des sehr grossen technischen Aufwandes sind bislang keine
entsprechenden Daten fiir einen reifen Wald verfiigbar.

Zuriick zum Versuch «ICAT-Birmensdorf»: Wie reagierte die respiratorische COs-
Abgabe in der Nacht (NEC;, Summe aus nichtlicher Boden- und Bestandesatmung) auf
die atmospharische CO»-Erh6hung? Die Modellokosysteme auf dem kalkhaltigen Boden
steigerten NEC,. wahrend diejenigen auf dem sauren Boden unbeeinflusst blieben (Abb.
10). NEC, reagierte also dhnlich wie die Bodenatmung am Tag (Abb. 9). Ubereinstim-
mend mit dem aligemein beobachteten Trend, kompensierte dieser nachtliche Anstieg die
gesteigerte Tageseinnahme (NECq) nur zum Teil.
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Abb. 9: Bodenatmungsraten (Mittelwerte *+ Standardfehler, n = 3), gemessen in siru kurz vor
Abbruch des Versuchs. Der COa-Ausstrom aus dem sauren Boden nahm unter erhéhter CO;-
Konzentration etwas zu und unter der N-Diingung leicht ab — die Unterschiede waren jedoch
statistisch nicht signifikant. Im kalkhaltigen Boden beeinflussten sich der CO>- und der N-Effekt
gegenseitig: In den N-gediingten Systemen fiihrte die CO2-Erhobung zu einer wesentlich stirkeren
Zunahme der Bodenatmung als in den ungediingten Systemen.
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Abb. 10: Momentane Netto-CO»-Fliisse zwischen (Modell-)Okosystem und Atmosphare am Tag
(NECq) und in der Nacht (NEC,) wihrend einer Schénwetterperiode im Sommer des dntten Versuchs-
jahrs. Das Okosystem nimmt tagsiiber CO; auf, nachts gibt es CO; an die Atmosphire ab (positive
Bilanz ber 24 Stunden!). Unter dem Einfluss der CO»-Erhthung nahm NECg und, in den Systemen
auf dem kalkhaltigen Boden, auch NEC; zu. Die Systeme auf dem sauren Boden reagierten auch auf
die N-Diingung, wahrend diejenigen auf dem kalkhaltigen Boden praktisch unbeeinflusst blieben.
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Die Messungen im Versuch «ICAT-Birmensdorf» sprechen also unter dem Strich klar
dafiir, dass die «Hoch-COa»-Systeme an Schonwettertagen im Sommer in der Bilanz iiber
24 Stunden mehr Kohlenstoff aufnahmen als die Systeme, welche Normalluft erhielten.
Ahnliches gilt fiir die N-gediingten Systeme, jedoch nur fiir diejenigen auf dem nahrstoff-
armen sauren Boden (Abb. 10). Da NEC nicht stindig gemessen worden ist, kdnnen keine
saisonalen oder gar jahrlichen C-Bilanzen fiir die ModellGkosysteme im Versuch «[CAT-
Birmensdorf» angegeben werden. Es ist also nicht bekannt, wieviel extra-C im Verlaufe
der Vegetationsperiode infolge des erhohten COz-Angebots insgesamt fixiert wurde und
wieviel davon lingerfristig in den Systemen festgelegt (Biomasse, Boden-C) oder eben
rasch wieder an die Atmosphire abgegeben wurde. Solche Bilanzierungen sind aufgrund
der messtechnischen Schwierigkeiten kaum machbar. Manche Autoren vermuten, dass
unter erhéhtem CO; mehr zusitzlicher Kohlenstoff gebunden wird als dies aufgrund der
Biomassereaktion zu erwarten wire und gehen davon aus, dass dieser «verschwundene»
Kohlenstoff wenigstens teilweise im Boden zu finden ist. Neueste Uberlegungen lassen
dies aber fraglich erscheinen, denn bereits kleinste systematische Messfehler fiithren zu
einer betrichtlichen Uberschitzung der COs-bedingten Steigerung der Kohlenstoffbin-
dung im Okosystem.

3.2 Biomasse

Okosystemebene

Die Systeme auf dem kalkhaltigen Boden «akkumulierten» im Verlauf des vierjédhrigen
Versuches deutlich mehr Biomasse unter dem Einfluss des erhéhten CO,. Inden Systemen
auf dem sauren Boden war diese Stimulation dagegen statistisch nicht signifikant (Abb.
11). Die Auswirkungen der N-Diingung waren gegenldufig zu den CO.-Effekten: N-
Diingunghatte keine Wirkung auf dem nahrstoffreichen kalkhaltigen Boden, vergrésserte
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Abb. 11: Gesamte ober- und unterirdische Pflanzenbiomasse (Summe Buche + Fichte) pro Modell-
Skosystem pro Quadratmeter Grundfliche bei Versuchsende. Hohere CO2-Konzentration stimu-
lierte die Biomasseakkumulation in den Systemen auf dem nahrstoffreichen kalkhaltigen Boden
deutlich. Die Systeme auf dem nihrstoffarmen sauren Boden reagierten dagegen nicht signifikant.
Die Auswirkungen der N-Dilngung waren gegenldufig zu den CO»-Effekten: Stimulation auf dem
nihrstoffarmen Boden, kein Effekt hingegen auf dem nahrstoffreichen Boden.
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die Gesamibiomasse dagegen auf dem nihrstoffarmen sauren Boden (Abb. 11). Mit
anderen Worten: Das CO--Angebot aus der Luft war ein limitierender Faktor fiir das
Wachstum auf dem nihrstoffreichen Boden, wihrend das Wachstum auf dem nihrstoffar-
men Boden von anderen Faktoren wie z.B. der N-Verfugbarkeit begrenzt wurde. Knappe
Stickstoffversorgung war aber nicht der einzige limitierende Faktor im sauren Boden.
Dieser war namlich selbst unter N-Diingung weniger produktiv als der ungediingte
kalkhaltige Boden (Abb. 11).

Im Einklang mit den Resultaten aus dem Versuch «ICAT-Birmensdorf» reagierte die
Gesamtbiomasse der jungen Fichten-Modellbestdnde im Basler Klimasimulator auf einem
nahrstoffarmen natiirlichen Waldboden nicht auf erhéhte CO>-Konzentrationen, wohl
aber auf gesteigerte N-Eintrdge (KORNER und HATTENSCHWILER 1998). Nihrstofflimitierte
Pflanzen scheinen also punkto Wachstum weniger stark auf erhdhte CO:-Konzentration
zureagieren als gut gediingte Pflanzen. Salopp gesagt. kann die schlecht versorgte Pflanze
nicht viel mit dem zusétzlich angebotenen Kohlenstoff anfangen, weil sie fiir ihr Wachstum
eben Kohlenstoff und Nihrstoffe braucht. Die Ergebnisse aus weiteren Versuchen mit
Modell6kosystemen und Versuchen in (halb)natiirlicher Vegetation bestitigen diese
Hypothese: Unter dem Strich bewirkte erhdhte COa-Konzentration in den fruchtbare-
ren Systemen eine Steigerung der Biomasseproduktion. wihrend wenig fruchtbare
Svsteme kaum reagierten. Natiirlich ldsst sich die grosse Spannbreite in der «Reaktivi-
1dt» auf erhohte COx-Konzentration nicht allein auf unterschiedliche Nahrstoffverfiig-
barkeit zuriickfiihren -~ weitere Wechselwirkungen mit anderen. nicht erfassten Ein-
flussfaktoren kénnen zu Uberraschungen fithren.

Artebene

Wie reagierten die beiden getesteten Baumarten separat betrachtet auf das erhdhte CO--
Angebot? Die Biomasseproduktion der Fichte nahm auf beiden Bdden zu. Die Buche
profitierte auf dem kalkhalticen Boden ebenfalls vom erhohten COa.-Angebot. zeigte
dagegen auf dem sauren Boden eine negative (!) Reaktion. Auf diesem Boden reagierten
die beiden Arten also enrgegengeserzr auf erhthte CO>-Konzentration — mit der Konse-
quenz, dass die Gesamtbiomasse des Systems nur wenig dnderte. Biomasse- und Photosyn-
thesesignal stimmten miteinander iiberein: Die Buche zeigte ein stiarkeres downward
adjustment der Photosynthese und eine schwichere Wachstumsreaktion auf die COa-
Erh6hung als die Fichte.

3.3  Organischer Kohlenstoff im Boden

Nach vier Versuchsjahren war der Kohlenstoffgehalt der obersten 25 cm im sauren Boden
um ungefihr 7% grosser als bei Versuchsbeginn (Wert gemittelt iiber alle CO»- und N-
Behandiungskombinationen; Einzelheiten siehe Abb. 12, links ). Die Baume scheinen also
einen Teil des von ihnen gebundenen Kohlenstoffs iiber abgeworfene Blatter und abge-
storbene Wurzeln sowie durch Wurzelausscheidungen (Abb. 1) dem Boden zugefiihrt zu
haben. Obwohl auf dem kalkhaltigen Sandboden mehr Streu anfiel als auf dem sauren
Lehmboden, war der Kohlenstoffgehalt des kalkhaltigen Bodens bei Versuchsende um
17% tiefer als zu Beginn (Abb. 12, rechts). Wie kodnnte dies zu erkldren sein?

Im Versuch «ICAT-Birmensdort» bot sich die Moglichkeit. das fiir die CO;-Anreiche-
rung der Luft benutzte Kohlendioxid iiber die Pflanzen bis in den Boden zu verfolgen, da
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es einen geringeren Anteil des stabilen I[sotops C aufwies als das COz der normalen
Umgebungsiuft. Damit bestand die Moglichkeit, nachtraglich zu ermitteln, wieviel Koh-
lenstoff aus der erhéhten COa-Atmosphiire wiihrend der vierjihrigen Versuchsdauer in
den Boden eingetragen wurde (nachstehend als neuer C bezeichnet) und wieviel Kohlen-
stoff wiahrend dieser Zeit aus dem bereits bei Versuchsbeginn vorhandenen Humus
veratmet wurde (alter C in der Folge). Diese Isotopenanalysen ergaben, dass wihrend der
vier Versuchsjahre netto ca. 540 g C m*? neuer Kohlenstoff von den Biumen in die
obersten 25 cm des sauren Bodens eingebracht wurden (Abb. 13). Dies entspricht unge-
fahr 30% der in der pflanziichen Biomasse fixierten Kohlenstoffmenge! [n den Kalkboden
wurde nur halb sovie! neuer Bodenkohlenstoff «gepumpt», obwohl dort 40% mehr
Biomasse akkumulierte als im sauren Boden.

. Den Gewinnen an neuem Kohlenstoff standen die C-Verluste aus dem Humus gegen-
liber. Folgende Unterschiede zwischen dem Kalk- und dem Lehmboden lassen auf
glnstigere Lebensbedingungen fiir Mikroorganismen und damit auf einen schnelleren

Abbau des Humus im Kalkboden schliessen: héherer pH-Wert, bessere Durchliiftung und
" grosseres Nahrstoffangebot. Im kalkhaltigen Boden veratmeten die Mikroorganismen
tatsdchlich etwa viermal mehr alten Kohlenstoff als im sauren Boden (Abb. 13) -~ und
deutlich mehr als iiber die Baume dem Boden wieder zugefiihrt wurde, was die oben
gestellte Frage beantworten diirfte. Wenn im kalkhaltigen Boden mehr alter Humus
zersetzt wurde als im sauren Boden, dann diirften auch die wahrend des Versuchs neu

C-Mengen in den obersten 25 cm der Béden
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Abb. 12: Kohlenstoffmengen in den obersten 25 cm des sauren und des kalkhaltigen Bodens vor und
nach vier Versuchsjahren. Mittelwerte + Standardfehler (n = 4).
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angefallenen pflanzlichen Abfille im Kalkboden rascher zersetzt worden sein. Dies wiirde
den geringeren Eintrag von neuem C in diesen Boden erklaren.

Diese Ergebnisse lassen darauf schliessen, dass die Festlegung von Kohlenstoff im
Boden nicht nur von der C-Eintragsrate in den Boden, sondern auch von der Verweilzeit
des organischen Kohlenstoffs im Boden und damit von den mikrobiologischen Eigen-
schaften des Bodens abhdngt. Der starke Humusabbau im kalkhaltigen Boden wire
ibrigens an dessen urspriinglichen Standort kaum zu beobachten gewesen. Esist bekannt,
dass Bodenumwilzung die mikrobiologischen Prozesse stark stimulieren kann (Pfligen!).
Genau dies geschah bei der Verfrachtung der Béden vom urspriinglichen Standort in die
Versuchsanlage. Interessanterweise schien der saure Boden weit weniger stark auf diese
Stérung zu reagieren als der Kalkboden, was wohl auf seine ungiinstigeren Lebensbedin-
gungen fiir Mikroorganismen zuriickzufiihren ist.

Doch nun zu den eigentlichen experimentellen Behandlungen. Wie wirkte sich ein
héheres CO2-Angebot inder Luft und die N-Diingung auf den Kohlenstoff im Boden aus?
Die Reaktionen fielen im Vergleich zu den Unterschieden zwischen den Bdden gering aus
und sie hingen wiederum vom Bodentyp ab. Nach vier Jahren unter erhdhter COa-
Konzentration bzw. gesteigertem N-Eintrag hatten sich die Kohlenstoffgehaite im kalk-
haltigen Boden im Vergleich zu den jeweiligen Kontrollen nur unwesentlich verdndert
(Abb. 12, rechts). Der C-Gehalt des sauren Bodens war geningfiigig (aber statistisch
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signifikant) grosser bei erhdhter CO2-Konzentration, sofern nicht zusitzlich mit Stickstoff
gediingt wurde. Die N-Diingung selbst erhohte den Kohlenstoffgehalt des sauren Bodens,
sofern sie nicht mit der CO:-Erhéhung kombiniert wurde. Diese Wechselwirkung zwi-
schen der CO:- und der N-Behandlung ist links in Abbildung 12 illustriert.

Neben der Abgabe von COs an die Luft durch die Bodenatmung ist die Auswaschung
von geldstem organischem Kohlenstoff («<DOC», disolved organic ¢arbon) ein zweiter
Weg, liber den Kohlenstoff aus dem Boden gelangen kann. Organische Abbauprodukte
pflanzlicher und mikrobieller Biomasse kénnen im Bodenwasser gel6st und iiber das
Sickerwasser dem Okosystem schliesslich entzogen werden. Bisher ist nicht bekannt,
inwieweit eine hohere CO:-Konzentration diese Form des C-Verlusts beeinflusst. Im
Versuch «ICAT-Birmensdorf» wurde das Sickerwasser aufgefangen und darin die DOC-
Konzentrationen bestimmt. Die Erhéhung des atmosphirischen COz wirkte sich nicht auf
die Auswaschungsrate von geldstem organischem Kohlenstoff und dessen Eigenschaften
aus. Auch die DOC-Konzentrationen im Bodenwasser im Oberboden dnderten sich
kaum. Das [sotopenverhaltnis 1*C/*2C des geldsten organischen Kohlenstoffs wies darauf-
hin, dass nur geringe Mengen von Luft-COs tiber die Pflanzen in diesen C-Pool gelangten.
Der geléste organische Kohlenstoff war somit wahrscheinlich keine wichtige Senke fiir
atmosphérisches COa.

Eine entscheidende Frage im globalen C-Kreislauf ist, wie lange der neu in den Boden
eingebrachte Kohlenstoff im Boden verbleibt bis er diesen iiber die Bodenatmung oder
als geloster organischer Kohlenstoff wieder verlisst. Wie kann man aher van einem vier
Jahre dauernden Versuch Schliisse auf langfristige Verinderungen ziehen? Hierzu
wurde der Bodenkohlenstoff in verschiedene Fraktionen aufgeteilt. von denen die C-
Umsatzraten aus anderen Versuchen bekannt sind. Es zeigte sich. dass sich am Ver-
suchsende ungefdhr 40% des gesamten neuen Bodenkohlenstoffs im sauren Boden in
den groberen Bodenpartikeln (Sandfraktion, Partikeldurchmesser 0,25-2 mm) befan-
den. Die organische Substanz dieser Bodenfraktion besteht hauptséchlich aus Partikeln
von Pflanzenriickstinden und weist Halbwertszeiten von weniger als zehn Jahren auf.
Dies weist darauf hin, dass ein betrichtlicher Teil des neu in den Boden eingebrachten
Kohlenstoffs dort nicht langfristig festgelegt, sondern rasch wieder zuriick an die Atmo-
sphire abgegeben wird.

Die Ergebnisse aus dem Versuch «[CAT-Birmensdorf» legen nahe, dass nicht allein die
Menge an produzierter Biomasse und damit der zu erwartende Kohlenstoffeintrag in den
Boden den C-Gehalt im Boden bestimmt, sondern dass vielmehr die Eigenschaften der

Boden selbst eine wichtige Rolle bei deren Festlegung von Kohlenstoff spielen. Diese _

Schlussfolgerung ist wichtig fiir globale Kohlenstoffkreislaufmodelle, da diese viel Wert
auf die Menge an oberirdischer Biomasse und Lufttemperaturen legen, Bodeneigenschaf-
ten aber nicht beriicksichtigen.

4  Schlussfolgerungen

Aus den vorliegenden Resultaten lasst sich schliessen. dass eine erhdhte atmosphirsche
CO--Konzentration zumindest voriibergehend (1) die Kohlenstoffassimilation und das
Wachstum von Waldbaumen bei guter Nihrstoffversorgung erhdhen. (2) den C-Gehaltdes
Bodens manchmal leicht steigern und (3) verschiedene Baumarten unterschiedlich beein-
flussen und somit die Konkurrenzverhiltnisse in Ok osystemen verindern kann (méglicher
Biodiversititseffekt). Der Versuch hat klare Hinweise geliefert. dass Eigenschaften des
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Bodens das Ausmass all dieser Reaktionen entscheidend mitbestimmen —der Boden ist der
Schliissel fiir ein besseres Verstéindnis der Reaktionen der Vegelation auf die zu erwarten-
den Umweltveriinderungen!

Obwaohl die erhihte COa-Konzentration (und N-Diingung) die Biomasse im Verlauf
der vier Versuchsjahre zum Teil deutlich vergrisserte, ist [raglich. ob dadurch langfristig
mehr Kohlenstofl im Okosystem festgelegt wird. Schnelleres Pflanzenwachstum kann
mit kiirzeren Verweilzeiten des Kohlenstol[s in der Biomasse verkniip{t sein (Umsatz ist
nicht gleichzusetzen mit Kapital): Eine raschere Bestandesentwicklung fithrt zwar
voriibergehend zu einer grosseren C-Festlegung im Okosystem, kann aber auch mit
kiirzeren Lebenszeiten und somit mit einem schnelleren Riickfluss des in der Biomasse
gebundenen Kohlenstoffs in die Atmosphére verbunden sein. Auch in diesem Versuch
fand sich kein klarer Hinwets dafiir. dass der Boden als CO»>-Senke fiir vom Menschen
zusitzlich [reigeselztes CO2 wirken kénnte. Diese Frage bleibt offen — nicht zuletzt
deshalb. weil eine solche Kompensation durch den Boden von kurzfristiger Natur sein
konnte. Ein betriichtlicher Teil des neu in den Boden eingebrachten Kohlenstoffs diirfte
nimlich in «kurzlebige» Humusfraktionen gelangen. Eine beschleunigle Bestandesdy-
namik konnte aber praktische Konsequenzen [iir die Waldbewirtschaftung haben. So ist
ein schnellerer Aufwuchs auf Verjingungsflichen und raschere Regeneration nach
Sturm- und Lawinenwiirfen, aber auch eine frithere Uberalterung von reifen Bestiinden
denkbar. Oflen ist, wie qualitative Verinderungen im Holz diese Risiken veriindern
(vgl. dazu auch den Beitrag «Biodiversitidl. Kohlenstoffverteilung und Biomechanik»
von SPINNLER ¢f al. in diesem Band).
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