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Kapitel 1

Einleitung

DerBegriff „CO � -Düngeeffekt“ beschreibtdasverstärkteWachstumvonPflanzenalsFolge
einerZunahmederatmosphärischenCO� -Konzentration.DiesesverstärkteWachstumist in
ersterLinie aufdieCO� -Abhängigkeit derPhotosynthesezurückzuführen:biszueinerCO� -
Konzentrationüber1000ppmV steigtdie Photosynthesemit steigenderCO� -Konzentration
(Farquharundvon Caemmerer,1982).

1.1 Die BedeutungdesCO � -Düngeeffektes

DurchdenCO� -Düngeeffekt wird einTeil desCO� , dasdurchmenschlicheAktivitätenemit-
tiert wird, in derLandbiosphärefestgelegt. EsträgtdannnichtzueinemweiterenAnstieg der
atmosphärischenCO� -KonzentrationunddendamitverbundenenRisikenfür dasKlima bei.
Über dasAusmaßdesCO� -Düngeeffektesund überdie Interaktionmit anderenUmwelt-
einflüssen,insbesondereKlimaänderungenundVerfügbarkeit von Mineralstoffen, herrscht
allerdingsnochgroßeUnsicherheit(IPCC,2001).

Im LaufederErdgeschichteschwanktedieCO� -KonzentrationderAtmosphärebeträchtlich,
mit Konzentrationspitzenum 7000ppmV. Seitca.25Mio. Jahrenhielt sichdie Konzentra-
tion allerdingsständigunter350ppmV(PearsonundPalmer, 2000).Die Rekonstruktionaus
polarenEiskernenzeigt, daßsie seit ca. 400000Jahrennur nochzwischenca. 190ppmV
währendder Höhepunkteder glazialenKaltzeitenund ca. 280ppmV währendder Warm-
zeitenpendelte(Petitet al., 1999).Seit12000 Jahrenverweiltedie CO� -Konzentrationbei
ca. 280ppmV (Indermühleet al., 1999).DieseKonstanzimpliziert, daßsich der globale
KohlenstoffkreislaufwährenddieserPhasein einemstationärenGleichgewicht befand(Hei-
mannundWeber, 1999).

SeitBeginnderIndustrialisierungumdasJahr1800ist einannäherndexponentiellerAnstieg
derCO� -KonzentrationderAtmosphärevon280ppmVaufheute370ppmVzuverzeichnen
(Siegenthaleret al., 1988;Etheridgeet al., 1996;Keelingund Whorf, 2000).DieserAn-
stieg ist überwiegendaufanthropogeneEmissionenausderVerbrennungfossilerBrennstof-
fe (Kohle,Erdöl,Erdgas)undSteigerungderLandnutzungzurückzuführen.BeimÜbergang
von natürlichenÖkosystemenzu landwirtschaftlichgenutzterAnbauflächewird in derRe-
gel ein Großteildesin der Vegetationund im BodengespeichertenKohlenstoffes zu CO�
oxidiert (IPCC,2001).
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Tabelle1.1: GlobaleCO� -Bilanz im Zeitraum1980� 89 und 1990� 99 in Milliarden TonnenKohlenstoff pro
Jahr (GtCa��� ), basierendauf den Trendsder atmosphärischenCO� - und O� -Konzentration.Positive Werte
bedeuteneinenFlußin dieAtmosphäre;negativeWerteeinenFlußausderAtmosphäreheraus.Die angeführten
Abweichungensind Unsicherheiten,nicht jährliche Schwankungen.JährlicheSchwankungensind erheblich
größer(Prenticeet al., 2001).

GlobaleKohlenstoffbilanz 1980 � 89 1990 � 99

(1) AtmosphärischeZunahme 3.3	 0.1 3.3	 0.2

(2) EmissionenausderVerbrennungfossilerEnergieträger 5.4	 0.3 6.3	 0.4

(3) NettoflußOzean� Atmosphäre � 1.9	 0.6 � 1.7	 0.5

(4) NettoflußterrestrischeBioshäre� Atmosphäre � 0.2	 0.7 � 1.4	 0.7

(5) EmissionenausÄnderungenderLandnutzung 1.7( 0.6bis2.5) n.B.
(u.a.Brandrodungin denTropen)

(6) CO
 -AufnahmedurchnachwachsendeWälder � 0.5( � 1.0bis 0.0) n.B.
in mittlerenBreiten(ausForststatistiken)

(7) CO
 -AufnahmedurchandereterrestrischeProzesse � 1.4( � 2.8bis 0.3) n.B.
(CO
 -Düngeeffekt,N-Düngeeffekt,Klimaeffekte,...)
=(2) � ((1) � (3) � (5)� (6))

Der NettoflußzwischenterrestrischerBiosphäreundAtmosphäre(4) ist die DifferenzausLandnutzungsände-
rung(5), NachwachsenderWälder(6) undandererProzesse(7). Auf derBasisvon Messungenderatmosphä-
rischerCO� - undO� -KonzentrationkönnendieseFlüssezwischenBiosphäreundAtmosphärenicht auseinan-
dergehaltenwerden.Der Austauschvon terrestrischerBiosphäreundAtmosphärefür die Jahre1980bis 1989
wurdeaufderBasisunabhängigerMessungenberechnet.DerWert für dasNachwachsenderWälderentstammt
derDarstellungvonSchimeletal. (1995).FürdieJahre1990bis1999stehendieseDatennochnicht zurVerfü-
gung(Prenticeetal., 2001).

Der IntergovernmentalPanelon ClimateChange(IPCC) hat eineSerievon Szenarienzu
EnergieverbrauchundLandnutzungentwickelt, diezudemErgebniskommen,daßEnergie-
verbrauchund Landnutzungin dennächsten50 bis 100 Jahrenweiterhinsteigenwerden,
wobei nur dasAusmaßder Steigerungunsicherist (IPCC, 2000a,b).Die damit einherge-
hendeSteigerungderCO� -Emissionwird zu einerweiterenZunahmederatmosphärischen
CO� -Konzentrationführenunddamithöchstwahrscheinlichzu einerÄnderungdesErdkli-
mas.Daszu erwartendeAusmaßderKlimaänderunghängtdabeientscheidendvon derzu-
künftigenEntwicklungderatmosphärischenCO� -Konzentrationab(IPCC,2001).

Im Zeitraumvon 1980 bis 1999 verbliebennur knappca. 45% der vom Menschenver-
ursachtenCO� -Emissionenin der Atmosphäre,der Restwurdedurchdie Ozeaneund die
terrestrischeBiosphäreaufgenommen(sieheTabelle1.1:Punkt1, 2, 3 und4). Der zukünf-
tige Verlauf der atmosphärischenCO� -Konzentrationhängtalsoin gleichemMaß von der
Entwicklung der Emissionenwie von der Entwicklung der Senkenstärke von Ozeanund
terrestrischerBiosphärefür CO� ab.

NachdemdieAufteilungderSenkenzwischenOzeanundterrestischerBiosphärelangeZeit
unklarwar, ermöglichenMessungderatmosphärischenCO� - undO� -Konzentrationenheu-
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Abbildung 1.1: Stark vereinfachtes Schemader Kohlenstoffpools und -flüsse im System Atmosphäre–
terrestrischeBiosphäre,in AnlehnungandasHigh ResolutionBiosphereModel (HRBM; Esseret al. (1994)).
Die Kohlenstoffpools Atmosphäre(Atm), lebendePhytomasse(Ph), Bestandesabfall (Litter) und organischer
Bodenkohlenstoff (SOC:soil organiccarbon)sindalsRechteckedargestellt.Die KohlenstoffflüsseNettoprimär-
produktion(NPP),Litter-Produktion,SOC-ProduktionundheterotropheRespiration(MIRC) sinddurchPfeile
charakterisiert.Der CO� -Düngeeffekt wirkt auf denFlußNPP. Die terrestrischeBiosphärewirkt alsSenke für
Kohlenstoff wenndieSummederPoolsauslebenderPhytomasse,Litter undSOCanwächst.

te eine Berechnungder Netto-FlüsseAtmosphäre� Ozeanund Atmosphäre� terrestrische
Biosphäre.Dabeizeigtsich,daßin denvergangenen20 Jahrensowohl Ozeanalsauchter-
restrischeBiosphärebedeutendeSenken für CO� darstellten(Keelinget al., 1996;Prentice
etal.,2001).In derCO� -BilanzstelltdieterrestrischeBiosphärediegrößteUnsicherheitdar,
dadieAnnahmenhinsichtlichderZusammensetzungvonQuellenundSenkeninnerhalbder
terrestrischenBiosphärenochungenausind(Tabelle1.1:Punkt5, 6 und7).

Die terrestrischeBiosphärewirkte im Zeitraumvon 1980bis 1999auszwei unterschied-
lichen Gründenals Senke für CO� : zum einenwurdenWälder in denUSA und in Euro-
pa wenigerintensiv genutztals in der Vergangenheit,so daßder Wald in diesenGebieten
nachgewachsenist (Tabelle1.1: Punkt6), zum anderenwirkten sich veränderteUmwelt-
bedingungen(unter anderemCO� -Düngeeffekt, N-Düngeeffekt und Klimaeffekte) in der
Summepositiv auf dasWachstumderPflanzenaus(Tabelle1.1: Punkt7). Insgesamtwur-
de die Kohlenstoff-Aufnahmeder terrestrischenBiosphäredurchdieseEinflüsseauf etwa
1.9Gt proJahrgeschätzt(Tabelle1.1:Punkt6 und7). Friedlingsteinet al. (1995)schreiben
66–75%dergesamtenAufnahmedurchdie terrestrischeBiosphäredemCO� -Düngeeffekt
zu, ca.1.3Gt Kohlenstoff pro Jahr. Der CO� -Düngeeffekt war alsoin denvergangenen20
Jahrenfür die Bindungvon etwa 25% der Emissionenausder VerbrennungfossilerEner-
gieträgerin derterrestrischenBiosphäreverantwortlich undsomiteinwichtigesGlied in der
KettederProzesse,diedenAnstieg derCO� -Konzentrationin derAtmosphärebeeinflußten.

Der CO� -Düngeeffekt ist dabei nicht direkt mit einer Senkeneigenschaftder Biosphäre
gleichzusetzen.WährendderCO� -Düngeeffekt dasPflanzenwachstumbeschleunigtundso-
mit auf denKohlenstofffluß in die Biosphärewirkt, ist die Biosphärenur danneineSenke,
wennihre Kohlenstoffpoolswachsen.Wie die PoolseinesSystemsreagieren,wird aberso-
wohl vondenzuführendenalsauchvondenabführendenFlüssenbestimmt(sieheAbbildung
1.1): �

(Ph+ L + SOC)��� �
NPP- MIRC

Raichund Schlesinger(1992)erwarten,daßesnacheinereinmaligenSteigerungderNPP
10 � 30 Jahredauert,bis sichannäherndein neuesFließgleichgewicht einstellt.Langlebige
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Teile der Kohlenstoff-Pools im Bodenreagierenwesentlichlangsamer, habenaberkeinen
großenEinfluß auf die Senkeneigenschaftder Biosphäre.Es wird angenommen,daßei-
nekontinuierlicheSteigerungderNPPein kontinuierlichesAnwachsenderbiosphärischen
Poolszur Folge hat (Taylor und Loyd, 1992;Friedlingsteinet al., 1995;Thompsonet al.,
1996;Kicklighter etal., 1999).

Wie sichderCO� -Düngeeffekt in Zukunft entwickeln wird undwieviel Kohlenstoff die ter-
restrischeBiosphärezusätzlichaufnehmenkann,hängtdabeivondenFaktorenab,dieneben
CO� dasPflanzenwachstumbegrenzenunddenAbbauderBiomassebestimmen:Tempera-
tur, Niederschlag,Licht undmineralischeNährstoffe, hierbeiinsbesondereStickstoff (IPCC,
2001).

1.2 Einfluß von Stickstoff auf denCO � -Düngeeffekt

NebenKohlenstoff benötigenPflanzenSauerstoff, Wasserstoff undeineReiheweitererEle-
menteum zu wachsen.Die häufigstendieserElementesindStickstoff, Phosphor, Schwefel,
Kalium, Calcium,MagnesiumundEisen.

Tabelle1.2:Mittlere KonzentrationanchemischenElementenin derPhytomassevonLandpflanzennachAnga-
benvonLarcher(1994),Mengel(1991)undZiegler etal. (1993).Angabein mgg ��� Trockengewicht.

C 420–500 N 12–75 K 1–68 Fe 0.002–0.7

O 440–500 P 0.1–12 Ca 0.4–13

H 60–70 S 0.6–8.7 Mg 0.7–9

Kohlenstoff könnengrünePflanzenim RahmenderPhotosynthesedurchdie Reduktionvon
CO� ausderAtmosphäregewinnen.Sauerstoff undWasserstoff stehendenPflanzendurch
Spaltungvon Wasserim RahmenderPhotsynthesenahezuunbegrenztzur Verfügung.

Stickstoff stehtalsmolekularerStickstoff (N � ) in derAtmosphäreebenfalls in nahezuunbe-
grenzterMengezur Verfügung:10��� –10��� t gegenüberca.6 � 10� t in derPhytomasse(Holle-
mannundWiberg, 1995;Esser, 1999).Jedochist die Aktivierungsenergie um die Bindung
desmolekularenStickstoffes zu spaltenso hoch,daßnur einigeGruppenvon Mikroorga-
nismenzur Nutzungvon N � in der Lagesind.Die Pflanzensind daherauf die Aufnahme
von Stickstoff in Form NH �� undNO � angewiesen.DieseVerbindungenstehenjedochim
Gegensatzzu N � nurbegrenztzur Verfügung(sieheTabelle1.3).

Indemdie Elementevon Pflanzenaufgenommenund zu einemgroßenTeil in organische
Verbindungeneingebautwerdengelangensie in die Biosphäre.Innerhalbder Biosphäre
werdendieseMoleküleanKonsumentenundDestruentenweitergegeben.Dabeiwerdendie
organischenMoleküledurchMineralisierungwiederin ihreAusgangsverbindungenzerlegt.
Der KreislaufderElementeist damit in ersterNäherunggeschlossen.Allerdingsexistieren
ProzessezweiterOrdnung,die dieseKreisläufeteilweiseöffnen(Esser, 1999).

In Abbildung 1.2 ist ein strukturellesModell für denKohlenstoff- und Stickstoffkreislauf
derBiosphärevorgestellt.In Tabelle1.3sinddie PoolsundFlüssederbeidenKreisläufein
AnlehnunganErgebnissedesHigh ResolutionBiosphereModellsangegeben(Esseret al.,
1994;Esser,1999).
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Abbildung 1.2: StrukturdesKohlenstoffkreislaufs(links) und desStickstoffkreislaufs(rechts)im High Reso-
lution BiosphereModel (HRBM). Die Zustandsvariablen(Pools)sindalsRechtecke, die Prozesse(Flüsse)als
Pfeiledargestellt.DasModell berechnetdieÄnderungenderPoolsaufderBasiseines0.5GradRastersderErd-
oberfläche(62483Gitterelemente)und mit Zeitschrittenvon zwei Tagen.Die Symbolewerdenin Tabelle1.3
erklärt;dort sindauchdieglobalenSummenderPoolsundFlüsseangegeben(Esseret al., 1994;Esser, 1999).

Der Kohlenstoffkreislauf bildet dabeimit der AtmosphäreeinengeschlossenenKreislauf.
Der Stickstoffkreislauf bildet einennur nahezugeschlossenenKreislauf ausPhytomasse,
Litter, Mikroorganismenund verfügbaremStickstoff (AVN). Aus demPool desverfügba-
ren Stickstoffes kannder Stickstoff durchdenFluß N � O- und N � -Produktion(N2ON) an
die Atmosphäreabgegebenwerdenund mit demFluß Auswaschung(LEAN) ins Grund-
oderOberflächenwasserausgewaschenwerden.StickstoffeintragausderAtmosphärein den
KreislauferfolgtdurchN-Fixierung(LEGN undAZON) undStickstoffdeposition(DEPN).

DerStickstoffverlustausdembiosphärischenKreislaufdurchAuswaschungist im Vergleich
zudenanderenoffenenFlüssengroß,daStickstoff in derBodenlösungzueinemgroßenTeil
alsNO � vorliegt. NO � adsorbiertnur in geringemMaßeanfesteBestandteiledesBodens
und wird dahervon durchfließendemWasserleicht ausgewaschen(Scheffer et al., 1992).
Die StickstoffverlustedurchN � O- undN � -ProduktionundAuswaschunghabenzur Folge,
daßder Pool desverfügbarenStickstoffes (AVN) im Vergleich zu anderenStickstoffpools
derBiosphäreklein ist.

Da die PflanzennebenKohlenstoff auchStickstoff zumWachsenbenötigensinddie Kreis-
läufevon Kohlenstoff undMineralstoffen aneinandergekoppelt.Als FolgedieserKopplung
ist dieNPPderzeitin weitenBereichenderErdedurchdie geringeVerfügbarkeit von Stick-
stoff begrenzt(Vitouseketal., 1997);in GebietenderTropenundSubtropenauchdurchdie
Verfügbarkeit von PhosphorundCalcium(Matsonetal., 1999).

Vor den Hintergrund dieserKopplungmuß eine Steigerungder NPPC durch den CO� -
Düngeeffekt entwedermit einer Steigerungder NPPN oder einer VergrößerungdesVer-
hältnissesvon NPPCzuNPPN,Stickstoffproduktivität genannt,verbundensein.
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Tabelle1.3:Die wichtigstenPoolsundFlüssedesKohlenstoff- undStickstoffkreislaufsderBiosphärenachdem
High ResolutionBiosphereModel (HRBM) und ihre in Abbildung 1.2 verwendetenSymbole.Die Wertesind
die globalenSummenderPoolssowie die globalenJahressummenderFlüsse,angegebenin Gigatonnen(10- t)
bzw. GigatonnenproJahr(Esser,1999).

C-Haushalt N-Haushalt

1. Pools:

Atmosphäre ATMC 750 ATMN > 10.
Phytomasse PC 550 PN 6

RESN 0.2
Litter LC 80 LN 1
Lignin LIGC 100 – –
Humus HUMC 1500 HUMN 105
Bodenorganismen MICC 48 MICN 8
PflanzenverfügbarerN – – AVN 0.02

2. Flüsse:

Nettoprimärproduktion NPPC 50 NPPN 1
Bestandesabfall-Produktion LPC 50 LPN 0.8
Bestandesabfall-Abbau LDC 35 LDN 0.8
Ligninproduktion LIGPC 15 – –
Ligninabbau LIGDC 15 – –
Humusproduktion HUMPC 3 HUMPN 0.2
Humusabbau HUMDC 3 HUMDN 0.2
Organismen-Atmung MIRC 50 – –
Mortalität – – MIMN 0.85
Mineral-N-Aufnahme – – MIGN 0.05
AufnahmedurchPflanzen – – AVUN 0.8
Re-AllokationausBlättern – – RALN 0.13

3. Offene Flüsse:

N Fixierung,symbiontisch – – LEGN 0.06
N Fixierung,freilebend – – AZON 0.01
Deposition – – DEPN 0.02
Mineraldüngung – – FERN 0.08
organ.Düngung ORGC 0.5 ORGN 0.1
N 
 O- undN 
 -Produktion – – N2ON �0/�1 /�2
Auswaschung – – LEAN �0/�132

Steigerungder NPPN

Eine Steigerungder NPPN ist mit einer Steigerungder Stickstoffaufnahme(AVUN) aus
demPooldesverfügbarenStickstoffes in derBodenlösung(AVN) und/oderSteigerungder
FixierungausderAtmosphäre(LEGN undAZON) verbunden.

Die Pflanzenkönnendie StickstoffaufnahmeausderBodenlösungsteigern,wennentweder
derPooldesverfügbarenStickstoffes anwächst,oderdie Pflanzenbei unverändertemPool
desverfügbarenStickstoffesmehrStickstoff aufnehmen,indemsieeinehöhereAufnahme-
effizienzentwickeln.
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DerPooldesverfügbarenStickstoffeskannsicherhöhen,indemStickstoff von außenin die
Biosphäreeingetragenwird, oderindemStickstoff ausvorhandenenPoolsim Systemdurch
denAbbauderVorräten,insbesondereHumus(HUMN), umverteilt wird. Der Eintragvon
Stickstoff in die BiosphärekanndurchDepositionvon Stickoxiden,durchDüngungoder
durchFixierungvon atmosphärischemStickstoff erfolgen.

Deposition: Von vielenWissenschaftlernwird angenommen,daßdie Depositionvon an-
thropogenenStickoxiden in den vergangenenJahrenim Zusammenhangmit dem CO� -
Düngeeffekt dasWachstumdernördlichengemäßigtenundborealenWäldergesteigerthat,
wodurchdie Biosphäredort zu einerstarken Senke für CO� wurde(CannellundThornley,
1998;Esser, 1999;Lloyd, 1999).Würdedie anthrogogeneStickstoff-Depositionvollstän-
dig zur Produktionvon Biomasseumgesetztwerden,soergäbesichderzeiteinezusätzliche
jährlicheNPPvon 0.8Gt, die überwiegendauf dernördlichHemisphäreauftritt. Wegender
Stickstoffverlustewird der tatsächlicheWert wahrscheinlichnur bei 0.2–0.4Gta� � liegen
(Esser, 1999).

Düngung: Die gezielteDüngungbleibt auf landwirtschaftlicheFlächenbeschränktund
kann,zusammenmit demCO� -Düngeeffekt, denErtragsteigern(Fangmeieret al., 1996;
Amthor, 2001).Ob dadurcheineKohlenstoff-Senke induziertwird hängtentscheidendvon
denKulturmethodenab(Esser,1999).

Fixierung: UntererhöhtenCO� -Konzentrationenwurdein vielen,abernicht allen,Studi-
en an EinzelpflanzeneineSteigerungder symbiontischenFixierungvon atmosphärischem
Stickstoff beobachtet(Cabrerizoet al., 2001; Hungateet al., 1999; Luscheret al., 2000;
Schortemeyer et al., 1999). In Experimentenmit FACE-Systemen(FreeAir CarbonEn-
richment)annatürlichenStandortentrat dieserEffekt allerdingsnicht odernur in geringem
Maßeauf. EineSteigerungderStickstoffmengenin derBiosphäredurchzusätzlicheFixie-
runguntererhöhtemCO� wurdein diesenStudienbislangnicht beobachtet(Arnone,1999;
DakoraundDrake,2000;MatamalaundDrake,1999).

Umverteilung: Humus(HUMN) stellt mit ca.105Gt dengrößtenVorratanStickstoff in
derBiosphäredar. DurchÄnderungvon Klima undLandnutzungist ein verstärkterAbbau
von Humusunddamit eineVerringerungderHumusmengein der Zukunft durchausmög-
lich (Esser, 1999).Mit einemAbbauder Humus-Vorrätekannsich die Biosphäresowohl
alsKohlenstoff-QuellealsauchalsKohlenstoff-Senke verhalten(Rastetteretal., 1991).Bei
einemAbbauderHumusvorrätewird Kohlenstoff (HUMC) in die Atmosphärefreigesetzt,
Stickstoff (HUMN) gelangtzunächstin denPooldesverfügbarenStickstoffes.Wird dieser
Stickstoff von Pflanzenaufgenommen,so wird in derSummemehrKohlenstoff gebunden
alsfreigesetzt,dadasVerhältnisvonKohlenstoff zuStickstoff im Humusin etwa14zu1 be-
trägt,in derPhytomassedagegenfast90zu1 (sieheTabelle1.3).Wird derStickstoff ausge-
waschen(LEAN), soverbleibtdiebeidemAbbaudesHumusfreigesetzteKohlenstoffmenge
in derAtmosphäre.Die BilanzauseinerÄnderungdesHumus-Pools,derAuswaschungvon
Stickstoff undPflanzenwachstumist im Momentnochnichteinzuschätzen(Esser, 1999).
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Abbildung 1.3: SchematischeDarstellungder Assimilationsrate(A) als Funktion der atmosphärischenCO� -
Konzentration(C5 ). a) Vergleichvon Chenopodiumalbum (C6 ) undAmaranthusretroflexus(C7 ). b) Vergleich
der Photosynthesebei Lichtsättigung(15008 Em � � s��� ) und bei geringerLichtstärke (200 8 Em � � s��� ) bei
Quercus ilex. Die deutlichhöherenAssimilationsratenin a) sind auf höhereStickstoffgehalteder Kräuterzu-
rückzuführen.Die Abbildungensindin AnlehnunganTaiz undZeiger(1991)erstelltundaneigeneMessungen
angepaßt.

Steigerung der Aufnahmeeffizienz: Bei konstantemPool an verfügbaremStickstoff
wird in Experimentenoft eine Steigerungder Stickstoff-Aufnahmeunter erhöhtenCO� -
Konzentrationenbeobachtet.Häufigwird einverstärktesWurzelwachstumbeobachtet(Grif-
fin et al., 1995; BassiriRadet al., 2001).Eine Steigerungder Stickstoffaufnahmeratepro
Wurzelbiomassewurdein manchenExperimentenuntererhöhterCO� -Konzentrationbeob-
achtet,scheintabernicht durchgehendaufzutreten(BassiriRadet al., 2001).In Ökosyste-
menist derPoolan verfügbaremStickstoff nicht konstant.Eine SteigerungderStickstoff-
AufnahmedurchdiePflanzenkonntein ModellenzueinerVerringerungdesPoolsanverfüg-
baremStickstoff führenundsomitzu einerstarken EinschränkungderweiterenStickstoff-
Aufnahme(McMurtrie et al., 2000).DieseÄnderungenkönnensich auf eineganzeReihe
von Prozessenauswirken,die unteranderemdenPool desverfügbarenStickstoffes beein-
flussen,sodaßlangfristigeEffekteauf derEbenevon Ökosystemennur schwerabzuschät-
zensind(Rastetteret al., 1991;Thornley, 1996;CannellundThornley, 1998;Körner, 2000;
McMurtrie etal., 2000).

Steigerungder Stickstoffproduktivität

Die Angabenin Tabelle1.2 erwecken denAnschein,daßdie Mineralstoffkonzentration in
derPhytomassein weitenBereichenvariabelsei.EinegenauereBetrachtungzeigt jedoch,
daßdie KonzentrationenanMineralstoffen für bestimmtePflanzenartenund-familiensehr
charakteristischseinkönnen.ZwischenverschiedenenPflanzenartenunterscheidensichdie
typischenMineralstoffkonzentrationen,wobeidieUnterschiedeinsgesamtzwischendenFa-
milien größersindalszwischenverschiedenenArten innerhalbeinerFamilie (Esser, 1999).
InnerhalbeinerPflanzeist die Stickstoffkonzentration zwischendenverschiedenenGewe-
bensehrunterschiedlich:Blätter 1 bis 4%, Holz um 0.2%(Larcher, 1994;Rastetteret al.,
1991).

InnerhalbderSchwankungsbreiteeinerArt wird die KonzentrationanMineralstoffen durch
dasAlter derPflanzeunddasNährstoffangebotamStandortbestimmt(Larcher, 1994).In-
gestadund Lund (1986)bzw. Ingestadund Ågren (1988)konntenan Experimenten,auf-
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bauendaufmathematischenModellendesMineralstoffhaushaltes, zeigen,daßinsbesondere
Stickstoff, PhosphorundSchwefeldasPflanzenwachstumin ähnlicherWeiselimitierenwie
Kohlenstoff. Nachihrer Theoriebestimmtdie von denPflanzenaufgenommeneMengean
Mineralstoffen die MengeanKohlenstoff, die die Pflanzenim RahmendesWachstumsein-
bauen(Ingestadund Ågren,1995).In Experimentenmit gleichemAnsatzzeigtesich,daß
Pflanzenbei WachstumuntererhöhtenCO� -KonzentrationeneinegrößereMengeanKoh-
lenstoff pro Stickstoff aufnahmenundsomiteineerhöhteStickstoffproduktivität aufwiesen
(Farageet al., 1998;Petterssonetal., 1993).

Die Ursachefür die höhereStickstoffproduktivität bei höhererCO� -Konzentrationist in
derSteigerungderCarboxylierungsrate(beigleichzeitigerReduktionderOxygenierungsra-
te) am EnzymRibulose-1,5-Bisphosphat-Carboxylase/Oxigenase (Rubisco)zu sehen.Ins-
gesamtsteigtdie Assimilationsratevon Pflanzenmit C -Stoffwechselbei lichtgesättigten
BedingungenbiszuCO� -Konzentrationenvonüber1000ppmVan(TaizundZeiger(1991);
Makino undMae(1999);sieheauchAbbildung1.3).

Pflanzenweisenalsobei gleicherMengeanRubiscountererhöhtenCO� -Konzentrationen
höhereAssimilationsratenauf als untergeringerenCO� -Konzentrationen.Um die gleiche
ProduktionanKohlenstoffassimilatenzuerreichenbenötigensiewenigerRubiscoundmüs-
sendamitwenigerStickstoff in Rubiscoinvestieren.Mit demRückgangderOxigenierungs-
ratewerdendarüberhinausgeringereMengenanEnzymenfür die ReaktionenderPhotore-
spirationbenötigt(FangmeierundJäger, 2001).

Die PflanzenkönnensomituntererhöhtenCO� -KonzentrationendenStickstoff, der in den
ReaktionenderPhotosyntheseundPhotorespirationnichtmehrbenötigtwird, in andereEn-
zymeundOrganeinvestieren.DadieStickstoffkonzentrationderverschiedenenOrganesehr
unterschiedlichist, kanneineVerschiebung derAnteile derOrganeandergesamtenPflan-
zeeinendeutlichenEinflußauf die Kohlenstoffbindungin derPhytomassehaben(Rastetter
et al., 1991).

1.3 Fragestellungder Arbeit

Die BedeutungderBiosphärealsSenke für CO� ist erkanntund führt im Rahmeninterna-
tionalerBemühungenum denKlimaschutzzu AuseinandersetzungenaufpolitischerEbene,
dadie Senkenstärke derBiosphärebislangschwereinzuschätzenist. GroßeAnstrengungen
werdenunternommen,um die Senkenstärke derBiosphäresowohl globalalsauchregional
anhandvon Modellengenauerzu quantifizieren.

Die SteigerungderCO� -KonzentrationderAtmosphäreundauchdieÄnderungvonTempe-
raturundNiederschlagwirkenprimärauf die Prozessein denStoffhaushaltenderPflanzen.
Um dieseEinflüssewiedergebenzukönnen,wird dieNPPin neuentwickeltenModellenfür
denKohlenstoffhaushaltderBiosphärein zunehmendemMaßeaufBasisdergrundlegenden
Prozesseberechnet(sieheAnhangD).

In diesemZusammenhangbekommtdieFrageBedeutung,obsichdieParameteranhandde-
rerdieProzessein denModellenberechnetwerdendurchlangfristigesWachstumin erhöhter
CO� -Konzentrationverändern(Medlyn etal., 1999).

Die Reaktionder Pflanzenist in weiten Bereichendurch ihr inneresGleichgewicht zwi-
schenlöslichenKohlenstoff-Assimilaten und stickstoffhaltigen Verbindungen(Stickstoff-
status)geprägt.DiesesGleichgewicht kanndurcheineVeränderungderCO� -Konzentration
beeinflußtwerden(Stitt undKrapp,1999).
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Der Stickstoffstatus wird dabei in ähnlicher Weise durch eine Erhöhung der CO� -
Konzentration,wie durcheinegeringeStickstoffverfügbarkeit beeinflußt:beidesführt zuei-
nerrelativenSteigerungderKonzentrationanKohlenstoff-AssimilatengegenüberderKon-
zentrationanlöslichenStickstoffverbindungen. Die ReaktionderPflanzenauferhöhteCO� -
Konzentrationenähneltdaherin weiten Bereichender Reaktionauf geringereStickstoff-
Verfügbarkeit (Stitt undKrapp,1999).

Wachstumin erhöhterCO� -Konzentrationhat gegenüberWachstumbei geringererCO� -
KonzentrationhäufigfolgendeKonsequenzen:die Konzentrationan Stickstoff im Gewebe
ist geringer(HockingundMeyer, 1991;Billes et al., 1993;Schenket al., 1995;Vivin et al.,
1996;van Ginkel et al., 1997;Entry et al., 1998;Zak et al., 2000),die Pflanzenspeichern
mehrStärke(Stitt,1991;Poorteretal.,1997;Tissueetal.,1997;Körneretal.,1997),siever-
stärkendasWurzelwachstumunddamitdie AufnahmeanNährstoffen (Griffin et al., 1995;
BassiriRadet al., 2001),sie reduzierendie ProduktionanEnzymenderPhotosyntheseund
damitdie Photosyntheseraten(Stitt, 1991)oderzeigenverstärktesWachstummineralstoff-
armerOrgane(HockingundMeyer, 1991).

In weitenBereichengleicheAnpassungenwerdenauchbeobachtet,wennPflanzenbei re-
duziertemStickstoffangebotwachsen:geringereKonzentrationan Stickstoff im Gewebe
(Mengel,1991; Scheibleet al., 1997b,a),höhereKonzentrationan Stärke (Waring et al.,
1985;Paul undDriscoll, 1997;Scheibleet al., 1997a),verstärktesWurzelwachstum(Brou-
wer, 1962),verstärktesWachstummineralstoffarmer, kohlenhydratreicher Organe(Mengel,
1991).

In Experimenten,die die langfristigeAnpassungvon Prozessenim Kohlenstoffhaushaltder
PflanzenanerhöhteCO� -Konzentrationenuntersuchen,ist esdahernotwendigdieEinflüsse
derverändertenCO� -Konzentrationundder induziertenÄnderungdesStickstoffhaushaltes
zu trennen(Ågren,1996).

In dieserArbeit will ich unterdiesemGesichtpunktfolgendeProzesseuntersuchen:

• Aufnahmevon Stickstoff

• Allokation von Stickstoff

• Allokation von Kohlenstoff

• RegulationderStomatakonduktanz

• Photosynthese

• Respiration

Essoll die Fragebeantwortetwerden,ob sichdie Parameter, anhanddererdie Prozessebe-
rechnetwerden,durch langfristigesWachstumin erhöhterCO� -Konzentrationverändern,
wennderEinflußdererhöhtenCO� -KonzentrationaufdenStickstoffstatusderPflanzenbe-
rücksichtigtwird.

16



Kapitel 2

Systemanalyse

Im RahmeneinerkurzenSystemanalysewerdendie untersuchtenProzesseanhandvon ein-
fachenstrukturellenModellenin denStickstoff- undKohlenstoffhaushaltderPflanzenein-
geordnet.Dabeizeigtsich,wie in dieserModellvorstellungdieHaushaltevonStickstoff und
Kohlenstoff verknüpftsind.

Die strukturellenModelle sind in ihrem Aufbau demBereichPflanzein demvon Rastet-
ter et al. (1991)publiziertenModell zum Stickstoff- und Kohlenstoff-Kreislauf in Ökosy-
stemenähnlich.Sie könnenauchals Modul „Pflanze“ im HRBM (sieheAbbildung 1.2:
Phytomasse-N,Reserve-N undPhytomasse-C)aufgefaßtwerden.

Da anhandderModellephysiologischeProzesseinnerhalbdereinzelnenPflanzeuntersucht
werdensollen,sind sie auf die einzelnePflanzebezogenund enthaltenkeinenEinfluß des
BestandesoderderVegetation.

Anschließendwerdendie untersuchtenProzessecharakterisiertindemdie Modelle vorge-
stellt und die Koeffizientenbestimmtwerdenmit derenHilfe die Anpassungder Prozesse
andenStickstoffstatusderPflanzenunddie CO� -KonzentrationderAtmosphäreuntersucht
wird.

2.1 Stickstoffhaushalt der Pflanzen

In Abbildung 2.1 ist dasStrukturdiagrammfür denStickstoffhaushaltder Pflanzendarge-
stellt. Die Stickstoffpools sind durchRechtecke, die StickstoffflüssedurchPfeile symboli-
siert.BedeutungundDimensionderVariablensind in Tabelle2.2 zusammengefaßt.In Ta-
belle2.1 ist angegeben,auswelchenGrößendie Flüsseim StickstoffhaushaltderPflanzen
berechnetwerden.

Die zentralenPoolsin diesemModell für denStickstoffhaushaltderPflanzensinddiePools
dermobilenanorganischen(ANORGN)undorganischen(MN) Stickstoffverbindungen. Der
PooldesmobilenanorganischenStickstoffes bestehtüberwiegendausNO � . Er enthältnur
in geringenMengenNH  , da NH  in höherenKonzentrationenfür Pflanzengiftig ist. Der
mobile organischeStickstoff bestehtüberwiegendausAminosäuren.DieseVerbindungen
sind innerhalbder Pflanzein denverschiedenenOrganenmobil (Larcher,1994;Touraine
etal.,1994).Auf einegetrennteDarstellungdereinzelnenOrganehabeich in derAbbildung
verzichtet,sieverbergensichhinterdenFraktionendesStrukturStickstoffes(STN).
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Abbildung2.1: KonzeptionellesModell für denStickstoffhaushaltderPflanzen.PoolssindalsRechtecke dar-
gestellt,FlüssealsPfeile.

Durch Fixierungund AufnahmeausderBodenlösunggelangtStickstoff zunächstin Form
von NO � undNH  in denPooldesmobilenanorganischenStickstoffes.NO � wird zu NH  
reduziert.DurchdieBindungvonNH  anorganischeVerbindungenwird derStickstoff assi-
miliert undgelangtin denPooldesorganischenmobilenStickstoffes.DurchAbspaltungder
Aminogruppenvon denorganischenVerbindungen,z.B. im Rahmender Photorespiration,
kannStickstoff wiederals NH  in denPool ANORGN überführtwerden,wird dannaber
sofortwiederassimiliert.
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Tabelle2.1:Flüsseim StickstoffhaushaltderPflanzen,dieGrößen,ausdenensieberechnetwerdenundQuellen
für weitereInformationen.PoolsausdemKohlenstoffhaushaltderPflanzendie alsRegelgrößenim Stickstoff-
haushaltwirkensindunterstrichendargestellt.

Fluß Berechnungaus: Quelle

Fixierung fixierendeMikroorganismen, Lea(1997)
(LEGN, AZON) MN, MC, Temperatur Swarajet al. (2001)

Aufnahme AVN, FWN, MN, MC Rastetteret al. (1991)
(AVUN) undTemperatur BassiriRadetal. (2001)

Forde(2000)
Howitt undUdvardi (2000)

Reduktion, RESN,MN, MC Stitt undKrapp(1999)
Assimilation undTemperatur Klein etal. (2000)
(NPPN) Muller et al. (2001)

Matt et al. (2001)

Speicherung, MN, MC Stitt undKrapp(1999)
Remobilisierung

Allokation RESN,MN, MC ReynoldsundThornley (1982)
Johnson(1985)
Rastetteret al. (1991)
Thornley (1998)
Stitt undKrapp(1999)

Um denorganischenmobilenStickstoff konkurrierendie Prozesse,die denStickstoff in die
verschiedenenPoolsder Pflanzeeinbauen(Allokation, Speicherung).Die Stickstoffpools
sindhierbeiaufgeteiltin Rubisco(RUBN), Photosystem(PSN),sonstigerStickstoff im Blatt
(BLN), Sproß(SPN),Wurzel(WN), Feinwurzel(FWN) undReserve-Stickstoff (RESN).

Die FlüsseFixierung,Aufnahmeund Allokation sind bestimmendfür dasPflanzenwachs-
tum.FixierungundAufnahmelimitierendenZuwachsanStickstoff in derPflanze,dieAllo-
kationentscheidet,obStickstoff für weiterenStickstoff-Zuwachs(Allokation in FWN) oder
für die Assimilationvon Kohlenstoff (Allokation in RUBN undPSN)eingesetztwird. Über
denFlußLitter Produktionwird Stickstoff von derPflanzewiederabgegeben.

Im RahmenderArbeit sollenfolgendeProzesseuntersuchtwerden:

• Aufnahmevon Stickstoff

• Allokation von Stickstoff

2.2 Kohlenstoffhaushaltder Pflanzen

In Abbildung 2.2 ist dasstrukturelleModell zum Kohlenstoffhaushaltder Pflanzendarge-
stellt.Die PoolssinddurchRechtecke,die FlüssedurchPfeilesymbolisiert.Bedeutungund
DimensionderVariablensindin Tabelle2.2zusammengefaßt.In Tabelle2.3 ist angegeben,
auswelchenGrößendie Flüsseim KohlenstoffhaushaltderPflanzenberechnetwerden.
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Tabelle2.2:PoolsundFlüsseim Modell für denStickstoff- undKohlenstoffhaushaltderPflanzen.Die Pflanzen
nehmenKohlenstoff und Stickstoff in anorganischerForm auf, so daß innerhalbder Pflanzenanorganische
Stickstoff- undKohlenstoffpoolsexistieren

N-Haushalt C-Haushalt

1. Poolsaußerhabder Pflanzen:

Atmosphäre ATMN g ATMC g
Bodenlösung:verfügbaresN, mobilesorg. C AVN g MBC g

2. Poolsinnerhalb der Pflanzen:

anorganischeVerbindungeninnerhalbderPflanze ANORGN g ANORGC g
organischemobileVerbindungen MN g MC g
Reserve-Verbindungen RESN g RESC g
SummederstrukturbildendenVerbindungen STN g STC g
Rubisco RUBN g RUBC g
Photosysteme PSN g PSC g
Blatt (sonstigeStruktur) BLN g BLC g
Blatt (gesamt) BLN DFEHG g BLC DFEHG g
Sproß SPN g SPC g
Wurzel WN g WC g
Feinwurzel FWN g FWC g

3. FlüssezwischenUmwelt und organischerPhytomasseder Pflanzen:

FixierungvonN 
 durchSymbionten LEGN g sIKJ
Aufnahmevon N ausderBodenlösung AVUN g sIKJ
Aufnahmevon C durchdieStomata STUC g sILJ
Assimilation ASSN g sIKJ ASSC g sILJ
Dissimilation(Respiration,bzw. Abbauorg. N) RN g sIKJ RC g sILJ
Respirationim Blatt RBLC g sILJ
AssimilationminusDissimilation NPPN g sIKJ NPPC g sILJ
AbgabevonC durchdieStomata STAC g sILJ
AbgabevonMC in dieBodenlösung EXSC g sILJ
Litter-Produktion LPN g sIKJ LPC g sILJ
4. Flüsseinnerhalb der organischenPhytomasseder Pflanzen:

Speicherung SGN g sIKJ SGC g sILJ
Remobilisierung RGN g sIKJ RGC g sILJ
Einbauin Struktur EINN g sIKJ EINC g sILJ
Abbauvon Struktur ABN g sIKJ ABC g sILJ
DifferenzausEin- undAbbau:Allokation ALN g sIKJ ALC g sILJ

Die zentralenPoolsin diesemModell für den Kohlenstoffhaushaltder Pflanzensind der
anorganischeKohlenstoff (ANORGC) und der organischemobile Kohlenstoff (MC), be-
stehendaus löslichenKohlenhydratenund Carbonsäuren.DieseVerbindungensind, wie
die löslichenStickstoffverbindungen, innerhalbder Pflanzemobil (Larcher, 1994;Tourai-
ne et al., 1994). In der Abbildung habeich wiederumauf eine getrennteDarstellungder
einzelnenOrganefür denStruktur-Kohlenstoff (STC)unddenTransportdesmobilenKoh-
lenstoffes in die einzelnenOrganeverzichtet,um die Übersichtlichkeit desModells zu er-
halten.
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AufnahmeR
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Abbildung2.2:KonzeptionellesModell für denKohlenstoffhaushaltderPflanzen.PoolssinddurchRechtecke,
FlüssedurchPfeiledargestellt.

CO� gelangtdurchdieStomatain denPooldesanorganischenKohlenstoffes.AusdemPool
ANORGC wird Kohlenstoff durchAssimilation(ASSC)in denPool desorganischenmo-
bilen Kohlenstoffes (MC) aufgenommen.Die GrößedesPoolsANORGC wird durchdie
CO� -Konzentrationder Atmosphäre,die Leitfähigkeit der Stomata,durchRespirationim
Blatt undAssimilationbestimmt.GleichzeitigbestimmtdieGrößedesPoolsANORGCden
FlußAssimilation.

Um denorganischenmobilenKohlenstoff (MC) konkurrierenverschiedeneProzesse:Ein-
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Tabelle2.3: Flüsseim KohlenstoffhaushaltderPflanzen;die Größen,von denensieabhängenundQuellenfür
weitereInformationen.PoolsausdemStickstoffhaushaltderPflanzendiealsRegelgrößenim Kohlenstoffhaus-
halt wirkensindunterstrichendargestellt.

Fluß Berechnungaus: Quelle

Aufnahme, Y[Z , Y]\ , Blattfläche, Ball (1987)
Abgabe Stomatakonduktanz Hoffstadt(2000)

EsserundHoffstadt(2000)

Assimilation Y Z , O
 , Strahlung,Temperatur, Farquharundvon Caemmerer(1982)
RubN, PSN PaulundDriscoll (1997)

Griffin et al. (2000)

Respiration MC, PN, Temperatur, CannellundThornley (2000)
Exsudation, Amthor (1994)
Speicherung,Remobilisierung
undAllokation vonC undN,
Fixierung,Aufnahme,Reduktion
undAssimilationvon N

Speicherung, MC, MN, RESN Stitt undKrapp(1999)
Remobilisierung

Allokation MC, MN, RESN ReynoldsundThornley (1982)
Johnson(1985)
Thornley (1998)
Stitt undKrapp(1999)

Exsudation MC, MN FarrarundJones(2000)

bauzuStruktur-Kohlenstoff in dieverschiedenenOrganebzw. Rubisco(RUBC) undPhoto-
systeme(PSC),SpeicherungalsReservekohlenstoff, Abbaudurchoxidative Decarboxylie-
rung(Respiration)oderAbgabeandenBoden(Exsudation).

Die Respirationim Blatt wird getrenntbehandelt,dadasCO� , dasdabeiin die Interzellula-
renabgegebenwird, direkt wiederassimiliertwerdenkann.Mit demFlußLitter Produktion
wird Kohlenstoff ausdemPooldesStrukturKohlenstoffesandenBodenagegeben.

Im RahmenderArbeit werdendie Prozesseuntersucht,die folgendenFlüssezugrundelie-
gen:

• AufnahmeundAbgabevon CO� durchdieStomata

• Assimilationvon Kohlenstoff

• Allokation von Kohlenstoff

• Respiration
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2.3 DasgekoppelteSystem

Die wesentlichenRegelgrößenim Modell für denStickstoff- und Kohlenstoffhaushaltder
Pflanzensind die Pools(Zustandsgrößen)der löslichenund somit mobilenVerbindungen:
mobileranorganischerStickstoff (ANORGN),mobilerorganischerStickstoff (MN) undmo-
biler Kohlenstoff (MC). Im Modell sinddieHaushaltevonStickstoff undKohlenstoff gekop-
pelt, indemdie PoolsdeseinenSystemsRegelgrößenim jeweils anderenSystemdarstellen
(Tabelle2.1und2.3).

Die RegulationdesSystems„Stickstoff- undKohlenstoffhaushaltderPflanze“soll hierskiz-
ziertwerden.Die physiologischenHintergründewerdenausführlichin Kapitel3 „Standdes
Wissens“dargestellt.

Die GrößederPoolsdermobilenStickstoff- undKohlenstoff-Verbindungenundvor allem
ihr Verhältniszueinanderwird alsStickstoffstatusderPflanzebezeichnetundbestimmtdie
ProzesseN-Fixierung,N-Aufnahme,N-Assimilationund Allokation von Stickstoff in die
verschiedenenPools.Die PoolsRubiscoN (RUBN) undPhotosystemN (PSN)habeneinen
besondersgroßenEinflußauf denKohlenstoffhaushalt,dasiedirekt denFlußKohlenstoff-
Assimilationbestimmen.

Die PoolsderlöslichenVerbindungenbeeinflussensichgegenseitig,dafür dieAssimilation
vonStickstoff Kohlenstoffgerüsteundfür dieAllokation vonKohlenstoff Stickstoff notwen-
dig ist.

Ist derPooldermobilenKohlenstoffverbindungengroß,sostehenausreichendKohlenstoff-
verbindungenfür die Assimilationund Allokation von Stickstoff zur Verfügung.Dadurch
werdendiePoolsdermobilenStickstoffverbindungenklein.

Sinddie PoolsderlöslichenStickstoffverbindungengroß,sostehenausreichendStickstoff-
verbindungenzur Verfügungum Kohlenstoff ausdemPooldermobilenKohlenstoffverbin-
dungenin diePoolsderStrukturkohlenstoffe einzubauen,derPooldesmobilenKohlenstof-
feswird dannklein.

Ausgeglichenwerdendie Verhältnisseder löslichenVerbindungen,indembei wenig lösli-
chenStickstoffverbindungen(und viel löslichenKohlenstoffverbindungen) dasWachstum
derWurzelnundFeinwurzelnstimuliertwird, wasdieAufnahmevonStickstoff ausderBo-
denlösungbegünstigt.Gleichzeitigwird die Expressionder Rubiscounterdrückt,wodurch
die Assimilationvon weiteremKohlenstoff gedrosseltwird.

Sind die Poolsder mobilenStickstoffverbindungengroßim Verhältniszum mobilenKoh-
lenstoff, wird dasWurzelwachstumunterdrückt,die Stickstoffaufnahmein den Feinwur-
zeln gehemmtund mobiler Stickstoff wird vorwiegendin Verbindungeninvestiert,die der
Kohlenstoffassimilationdienen:RubiscoundPhotosysteme.SoreguliertderStickstoffhaus-
halt die RubiscomengeundhatdamiteinengroßenEinflußaufdenKohlenstoff-Fluß NPPC
unddamitauchaufdenCO� -Düngeeffekt.

DasVerhältnisderAllokation von Kohlenstoff und Stickstoff in die einzelnenOrganesoll
dabeiin bestimmtenGrenzenvariabelseinundvom Verhältnisder löslichenVerbindungen
zueinanderabhängen.Langfristigspiegelt alsodasVerhältnisvon Kohlenstoff zu Stickstoff
in den verschiedenenOrganenund in der gesamtenPflanzedasVerhältnisder Poolsder
mobilenVerbindungenzueinanderwider.
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2.4 Charakterisierung der untersuchtenProzesse

2.4.1 Aufnahmevon Stickstoff

Der Fluß „Aufnahmevon Stickstoff ausderBodenlösung“kannüberdie relative Aufnah-
meratepro Feinwurzelstickstoff ( ^`_a^`b ) unddie MengeanFeinwurzelstickstoff ( cedgf )
berechnetwerden:

_ihkjlf � ^`_l^`bm�ncedgf
Mit derAnnahme,daßdie die Aufnahmeein enzymatischkatalysierterProzeßist, gibt die
relative AufnahmerateMengeund Aktivität der Transportenzymefür NO � und NH �� im
PlasmalemmaderZellenin denFeinwurzelnwieder(Rastetteret al., 1991;Stitt undKrapp,
1999).

Die relative Aufnahmerateist abhängigvon derStickstoffverfügbarkeit in derBodenlösung
( oqpsr ). DieseAbhängigkeit wird in derRegelin FormeinerMichaelis-MentenKinetik ausge-
drückt,mit ^`_l^ltqrvu alsmaximalerAufnahmerateund wxtzy {}|~{ alsStickstoffkonzentration
bei derdie halbmaximaleAufnahmerateerreichtwird (BassiriRadetal., 2001).

^`_l^ib � ^`_l^ltqrFu`� o psroqpsr��mw�tzy {}|�{
2.4.2 Allokation von Stickstoff

Die FlüsseStickstoff-Allokation in die Organebilanzierendie FlüsseEinbauund Abbau
in dieseOrgane.Die Allokations-Flüsselassensich berechnenausder Mengean mobi-
lem Stickstoff ( �gf ), demAnteil desmobilenStickstoffes, der pro Zeiteinheiteingebaut
wird ( ����b ) und demAnteil desStickstoffes,der in die jeweiligenOrganeeingebautwird,
Allokations-Koeffizient ( ������b ).

_l��f � �gf��n����b���������b
Der Allokations-Koeffizient gibt die Änderungder Stickstoffmengein einemOrgan(z.B.
Feinwurzelncedgf ) in RelationzurÄnderungdesStickstoffmengein dergesamtenPflanze
( �i���]f ) an:

� ������� ��� � �e�g�¡ �¢¤£n¥§¦¨�©�ª�¡ �¢¬«v¥¢¤£¦®¢¬«
¯ �©� �° �¢±£n¥]¦ ¯ ��� �¡ �¢v«²¥¢¤£¦®¢¬«
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2.4.3 Allokation von Kohlenstoff

Die Allokation von Kohlenstoff wird analogzur Allokation von Stickstoff behandelt:

³ �´ � µ¶´¸· � ��¹º· � ����¹

� ����¹�� ��� � �e� ´  �¢ £ ¥]¦®�e� ´  �¢ « ¥¢±£»¦¼¢v«
¯i½ �0´  �¢ £ ¥]¦ ¯i½ �0´  �¢ « ¥¢±£»¦¼¢¬«

2.4.4 Regulationder Stomatakonduktanz

Die Aufnahme,bzw. Abgabevon Kohlenstoff im Blatt berechnetsichausderDifferenzder
CO£ -Konzentrationin derAtmosphäreundin denInterzellularräumen( ¾s´¹�¿�À ), ausderSto-
matakonduktanzfür CO£ ( Á�¹�¿ À ) undBlattfläche(

³ � ½ ³ � ). Die Grenzschichtwiderstände
zwischenBlatt undAtmosphärewerdenhierbeivernachlässigt.

�[ÂÄÃÄ´ ¦ �[Â ³ ´ � Á ¹�¿ Àq·n¾Å´ ¹�¿ À�· ³ � ½ ³ �
Über die spezifischeBlattfläche ( �]� ³ ) wird der Bezug der Stomatakonduktanzzum
Trockengewicht desBlattes( Â ¯ ) hergestellt.Über die Konzentrationan Kohlenstoff im
Trockengewicht ( ´ÆÇ¤ÈÅÉ ) ist damitderBezugzumKohlenstoffhaushaltderPflanzenherge-
stellt:

�]� ³ � ³ � ½ ³ �ËÊ Â ¯
�[ÂÄÃÄ´ ¦ �[Â ³ ´ � Á�¹�¿ À ·n¾s´¹�¿ À ·   �Ì� ³ ·nÍ���´qÎvÏ±Ð Ê ´ ÆÇ¤ÈsÉ ¥

Überdie RegulationderStomatakonduktanzkontrollierendie PflanzendenAustauschvon
Wasserdampfund CO£ mit der Atmosphäre.Im Rahmender Arbeit wird der Einfluß des
Wachstumsin erhöhterCO£ -Konzentrationauf die Reaktionder Stomatagegenüberder
CO£ -Konzentrationin denInterzellularenuntersucht.Hierfür habeich dasStomatamodell
von JohannesHoffstadtverwendet(Hoffstadt,2000).

In groberVereinfachunghatdasModell folgendeStruktur:in Relationzur maximalenÖff-
nungsweitewerdendieStomatadurcheineDruckdifferenzzwischenSchließ-undNebenzel-
len geöffnet. Die Druckdifferenzwird im Modell in ersterLinie durchdie Ionenkonzentra-
tionenin Schließ-undNebenzellenbestimmt,die in Abhängigkeit von Umweltparametern
berechnetwerden.
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Verantwortlich für die Ionenkonzentrationen sind Ionenflüsse.Ionen werdengegen einen
Potentialgradientenin die Schließzellenhineingepumpt(aktive Ionenpumpen)und diffun-
dieren,einemPotentialgradientenfolgend,ausdenSchließzellenheraus(regulierbareIonen-
kanäle).Die PumpenstärkederIonenpumpenwird im Modell auseinermaximalenPumpen-
stärke undderReaktionderPumpenaufdieUmweltfaktorenTemperatur, Licht undBoden-
wasserberechnet.TemperaturundLicht stimulierendiePumpen,dasBodenwasserpotential
hemmtdie Pumpen.Die Leitfähigkeit der Ionenkanälewird durchdie interzelluläreCO£ -
Konzentrationgeprägt:je höherdie CO£ -Konzentration,destohöherdie Leitfähigkeit der
Ionenkanäle.Wasserfolgt denIonen,indemesPotentialdifferenzenzwischenApoplastund
Symplastausgleicht.Der Wassergehaltder Schließ-und Nebenzellenbestimmtdanndie
DruckdifferenzzwischenSchließ-undNebenzellenunddamitdie relative Öffnungsweite.

DasModell berechnetdie Leitfähigkeit einzelnerStomatafür Wasserdampf( Á�ÐHÑ ). Die Leit-
fähigkeit für CO£ läßt sichdarausin ersterNäherungdurchdasVerhältnisderDiffusions-
koeffizientenfür Wasserdampfund CO£ in Luft bestimmen(1.56). Die Leitfähigkeit der
einzelnenStomataunddie Dichte( Ò Ð�Ñ ) derStomataaufdemBlatt ergebendieLeitfähigkeit
desBlattes( ÁÅ� ) :

Á ¹�¿ ÀÓ� Ás�ÔsÕ×Ö�Ø
Á � � Á ÐHÑ ·ÙÒ Ð�Ñ

Die Druckdifferenz( ÚlÛ ) zwischenSchließzelle(ÛÜÎ ) undNebenzelle(Û~Ð )

ÚlÛ � ÛÜÎ ¦ÞÝ ·±Û~Ð

bestimmtdieLeitfähigkeit derStomata.Wobei Ý denmechanischenVorteil derNebenzellen
widerspiegelt. Im einfachenFall folgt der Zusammenhangvon Druckdifferenzund Leitfä-
higkeit einerSättigung1. Ordnung:

Á ÐHÑ �ßÁsàqávâ`· ÚlÛÚlÛ©ã¡ä à � å mit ä�à � å �ßÁÅà�áFâ Êsæ
Der Druck wird bestimmtdurchdie Mengean Ionenin Schließzelle( Ò�Î ) und Nebenzelle
( ÒçÐ ). Die RegulationerfolgtübereineVerlagerungderIonenzwischenSchließ-undNeben-
zelle.Die GesamtmengeanIonenist dabeikonstant:

Ò�Î ÒçÐèé FÇ
Fê
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ë Ò�Îë ¢ � � Ç ¦¨� ê und
ë ÒçÐë ¢ � � ê ¦¨� Ç

Währenddie Bilanzenfür die Pools Ò�Î und ÒçÐ geführtwerdenmüssen,sinddie wirksamen
Größennichtdie Stoffmengen,sonderndie Konzentrationen:

ì Îa� Ò�Îí Î und ì Ð�� ÒçÐí Ð
Die Flüsse� Ç und � ê werdendurchAnnahmenüberdie Konzentrationenbeschrieben:der
öffnendeFluß � Ç ist eineSättigungsfunktionderVorratskonzentration ì Ð :

� Ç � � Ç · ì Ðì Ð[ãmä à � Ç
Der sich aufbauendeKonzentrationsgradient treibt den passiven Rückfluß � ê mit schlie-
ßenderWirkung, der proportionalzum Konzentrationsgradient ist und dessenKonduktanz
geregelt wird:

� êî� � ê]·   ì Î ¦ ì Ð ¥
Die Koeffizienten

� Ç und
� ê sind Funktionender Umweltfaktorenund machendamit das

HerzstückderIonenregulationaus.

Bestimmungvon
� Ç : � Ç beschreibtdieAbhängigkeit deraktivenPumpenvonTemperatur,

Licht undBodenwasserpotential.Die maximalePumprateberuhtauf der temperaturabhän-
gigenEnergielieferungausderRespiration,mit einemQ «�ï -Wert von 2.0 undeinemBasis-
wert für die maximalePumprate

� Ç � ï bei der ReferenztemperaturÂ ï . Die Pumpenhaben
eineMindestaktivität æsï undwerdendurcheinelichtabhängigeAktivierungsfunktionæ�ðÅñ�ò
hochgeregelt. DasBodenwasserpotentialóÜô im WurzelbereichhemmtüberAbscisinsäure
( õlö�õ ) die Pumpen,wasdurchdenBegrenzungsfaktor æ�ñ~÷�ñ ausgedrücktwird.

� Ç � � Ç � ï ·nø�ùûú�ü�ýKú�þFÿ�� «�ï · æ�ð�ñ�ò ã æsïÔ ã æ ï · æ�ñ~÷�ñ
Lichtaktivierung æ�ðÅñ�ò :

æ�ðÅñ~ò � ��õ�� Ê�  ��õ��mã¡ä à � ðÅñ~ò§¥
BegrenzungdurchdasBodenwasserpotentialæ�ñ~÷�ñ :

æ�ñ�÷�ñ � ���
	  ±¦ � ñ~÷�ñ  ±¦ ���� ô ã�õaöõ�� ¥ ¥
Der Faktor

���
bestimmtdie Stärke der ABA-Synthese,zusätzlicheABA ausdem Blatt

( õlö�õ�� ) wird zu dem Signal addiert.Ein weitererFaktor (
� ñ�÷�ñ ) bestimmtdie Reaktion

derPumpenaufABA.
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Tabelle2.4:ListederwichtigenParameterundtreibendenKräftedesStomatamodells.

ParametersatzdesStomatamodells

Parameter Bedeutung Einheit Standard- Anpassung
Satz

AngepaßteParameter:����� ����� maximaleLeitfähigkeit mmolm ��� s� � 218 ausMessung! �"� #%$ CO� -Empfindlichkeit ppmV 300 variiert
derIonenkanäle&(' � ) maximalePumprate mols�*� 3000 variiert

Standardparametersatz:+
UmsetzungsfaktorvonDruck- molm ��� s� � MPa� � 0.15 0.15
verhältnissenin Leitfähigkeit! �"� ,*- . Lichtempfindlichkeit Em �
� s� � 300 150& �����/ Anstieg derLeckkonduktanz m0 s� � 10�
� 10���&�1
Bodenwasserempfindlichkeit µmolm �
0 MPa� � 170 17024365 Stomatadichte m �
� 107 1078 ) Basistemperatur °C 20 20

TreibendeKräfte

9;:
interzelluläre ppmV ausMessung
CO� -Konzentration<>=@?
Photosynthetisch µEm �
� s�*� ausMessung
aktiveStrahlung8
A
Blatttemperatur °C ausMessungBDC
Bodenwasserpotential MPa als-0.1vorgegeben
in Wurzelnähe

Bestimmungvon
� ê : � ê ist dieLeck-KonduktanzderIonenkanäle.DereinzigeMechanis-

muszur RegulationderLeck-Konduktanzberuhtauf ´"E . � ê wird übereineSättigungsfunk-
tion mit derAnfangssteigung

� àqávâê unddemMindestwert
� ïê aus ´ E berechnet:

� ê � � ïê ã � àqáFâê · ´"E´ E Ê ä�à � ¹
F ã Ô
In Rücksprachemit JohannesHoffstadthabeich angenommen,daßsich der Stickstoffsta-
tus in ersterLinie auf die maximaleöffnendePumprateder Ionenpumpen(

� Ç � ï ) auswirken
sollte.Eine Anpassungder ReaktionderStomataauf langfristigeÄnderungender Wachs-
tumsCO£ -Konzentrationsollte sich in einerverändertenCO£ -Sensitivität der Ionenkanäle
( ä à � ¹
F ) bemerkbarmachen.In derArbeit habeich daherdenEinfluß von Stickstoffstatus
undCO£ -KonzentrationwährenddesWachstumsauf folgendeParameterim Modell unter-
sucht:maximaleStomatakonduktanz( Á àqáFâ ), maximaleöffnendePumprateder Ionenpum-
pen(

� Ç � ï ) undCO£ -Sensitivität derIonenkanäle( ä à � ¹
F ).
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Abbildung2.3:Abhängigkeit derAssimilationsratevon der interzellulärenCOÀ -Konzentrationnachdenunten
angegebenenGleichungenausdem Modell von Farquharund von Caemmerer(1982).FolgendeWertewur-
den für die ParameterdesModells zugrundegelegt: G 21%; HJI 460 K bar; HJL 210mbar nachFarquharund
von Caemmerer(1982); MON 3 K mol(COÀ ) m P À sP%Q ; R S 40ppmV; T�UVM 2000K Em P À sP�Q nachMessungen
in denExperimentenim RahmendieserArbeit; WXI6Y�Z�[ 75 K mol(COÀ ) m P À sP%Q und \]Y�Z�[ 175 K Eqm P À sP%Q
nachErgebnissenvon Medlyn et al. (1999).Gekennzeichnetsind die in der Arbeit untersuchtenWerte: der
COÀ -Kompensationspunkt( R S ), derBereichderAssimilation,derdurchdie CarboxylierungderRibulose-1;5-
Bisphosphat(RubP)begrenztwird unddaherdurchdie Carboxylierungseffizienzbestimmtwird ( ^`_ ), derBe-
reichdermaximalenAssimilationsrate( U Y�Z�[ ), derdurchdieRegenerationderRubPbegrenztist.

2.4.5 Photosynthese

Der FlußAssimilation(A a ) kannausdemmeßbarenGasaustauschdesBlattes(
³ È Ï Ñ Ñ Ç ), der

Blattfläche(ALEAF) undderRespirationim Blatt (Rdb E êdc Ñ ¥ berechnetwerden:

³ a �   ³ È Ï Ñ Ñ Ç ãfehgib E êdc Ñ ¥ · ³ � ½ ³ �
FarquharundvonCaemmerer(1982)habendieAbhängigkeit derAssimilationsrate(A) von
denUmweltparameternStrahlung,TemperaturundCO£ -Konzentrationin denInterzellula-
renin einemModell beschrieben.Die Abhängigkeit derAssimilationsratevon der interzel-
lulärenCO£ -Konzentrationwird in demModell alsMinimum ausderRubP-Carboxylierung
undRubP-RegenerationlimitiertenAssimilationsrateberechnet:

j k à E Èhl4mon IpY�Z�[;q r F ý�s Sr FXt Æ I ù « t ¿ � Æ L ÿ ývu4wyx F I{z�|p};~ m � Y�Z�[Oqo� j u� j u t £�� « q � Y�Z�[ q r F ý�s S� � � r F(t «�ï�� � s S ý�u4wyx F I{z�|p}(�

AnhanddieserModellvorstellunghabeich dieReaktionderNetto-Assimilationsrategegen-
über ´"E bei Lichtsättigungsbedingungen untersucht.
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In Abbildung2.3ist zuerkennen,daßdieAssimilationsratebeigeringerCO£ -Konzentration
in denInterzellularen( � E bisca.250ppmV)durchdieMengeanRubiscoundihreAktivität
limitiert wird (RubP-Carboxylierunglimitiert). Bei höherenWertefür � E begrenztdieElek-
tronentransportkapazität derPhotosystemein zunehmendemMaß die Assimilation,bis im
Bereichoberhalbvon ca.700ppmVkaumeineweitereSteigerungderAssimilationsratezu
erkennenist (RubP-Regenerationlimitiert).

Im Bereichder RubP-CarboxylierungLimitation steigt die Assimilationsratemit steigen-
dem � E annäherndlinearan,sodaßdieAssimilationsratein diesemBereichdurchSteigung
und Achsenabschnitteiner Geradenwiedergegebenwerdenkann. Die Steigungwird als
Carboxylierungseffizienz ( ´ ½ ) bezeichnet.Der Achsenabschnittfür A = 0 wird als CO£ -
Kompensationspunkt( � ) bezeichnet,bei Berücksichtigungder Respirationsrateals CO£ -
KompensationspunktderAssimilation( �V� ):

´ ½ � í ê à�áFâ�;�0ã¡äxê   Ô ã�� Ê ä Ç ¥
Bei CO£ -Konzentrationenüber700ppmV in denInterzellularenkanndie Assimilationsrate
mit dermaximalenAssimilationsrate(

³ àqávâ ) widergegebenwerden.Insgesamtläßtsichalso
die AssimilationsrateanhandderdreiParameterfür folgendeBereichecharakterisieren:

����
� � E`� ø Ö�� 	*	4����� ³ � ¦   ´ ½ ·��V� ¥ ã ´ ½ ·�� E����
� � E`��� ��� 	*	4����� ³ � ³ àqáFâ

BedeutungundEinheitenderParameter:

³ �
mol(CO£ ) m ý £ sý « Assimilationsrate³ a µmol(CO£ ) sý « FlußAssimilation³ È Ï Ñ Ñ Ç µmol(CO£ ) m ý £ sý « Netto-Assimilationsrate³ àqáFâ �
mol(CO£ ) m ý £ sý « maximaleAssimilationsratebei � E > 700ppmV´ E ppmV interzelluläreCO£ -Konzentration� % Sauerstoffkonzentrationehgib E êdc Ñ �
mol(CO£ ) m ý £ sý « „Dunkel-Respiration“im Lichtí ê àqávâ �
mol(CO£ ) m ý £ sý « maximaleCarboxylierungsrateäxê �
bar Michaelis-MentenKonstantederCarboxylierungsrateä Ç mbar Michaelis-MentenKonstantederOxygenierungsrate� àqávâ �
Eqm ý £ sý « maximaleElektronentransport-Kapazität� ³ e �
Em ý £ sý « Strahlung� ppmV CO£ -Kompensationspunkt�V� ppmV CO£ -KompensationspunktderAssimilation
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2.4.6 Respiration

DerFlußRespiration( e ´ ) kannim Modell überdenRespirationskoeffizienten(
���

) unddie
Kohlenstoffmenge(

¯i½¡  ´¶�   Â`´¨ã¨µ ´Þã¢e ½£  ´ ) berechnetwerden(Berlekampetal.,
1991).

e ´ � ��� · ¯i½£  ´
Der Respirationskoeffizient gibt dabeian, wie großder Anteil desKohlenstoffes, der pro
Zeiteinheit veratmetwird, an der GesamtmengeKohlenstoff ist. Für den Fall, daß kein
Kohlenstoffgewinn durchAssimilation(zB. im Dunkeln) undkein Kohlenstoffverlustdurch
Litter-ProduktionundExsudationauftritt, spiegeltderRespirationskoeffizient dieÄnderung
derKohlenstoffmengewider:

��� � ��Ò   ¯`½¡  ´  �¢ £ ¥ ¥]¦ ��Ò   ¯`½¡  ´  �¢ « ¥ ¥¢¤£»¦¨¢v« ¤
ë ý «¦¥

DerRespirationskoeffizient istunteranderemabhängigvonTemperatur, MengeanStickstoff
undMengeanmobilemKohlenstoff (CannellundThornley, 2000).Mit steigenderTempera-
tur wächstderRespirationskoeffizient exponentiell,sodaßdie Temperaturabhängigkeit des
Respirationskoeffizienten überdensogenannten§ «�ï -Wertwidergegebenwerdenkann.
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2.4.7 Übersicht

AnhandfolgenderZustandsgrößenund Parameterhabeich untersucht,inwieweit sich der
Einfluß einererhöhtenCO£ -Konzentrationauf die ProzesseAufnahmevon Stickstoff, Al-
lokationvon Stickstoff undKohlenstoff, RegulationderStomatakonduktanz,Photosynthese
und Respirationdurchdie induzierteÄnderungdesStickstoffstatus’der Pflanzenerklären
läßt:

ZustandsgrößendesSystems

MengeanStickstoff in Blatt, Sproß,WurzelundFeinwurzel
Trockengewicht von Blatt, Sproß,WurzelundFeinwurzel
KonzentrationanlöslichenKohlenhydratenundStärke im Blatt
KonzentrationanStickstoff in Blatt, Sproß,WurzelundFeinwurzel

Prozesseim Stickstoffhaushalt

Aufnahmevon Stickstoff:e ³ e`� relative N-AufnahmeratederFeinwurzelne ³ e àqáFâ maximalerelative N-AufnahmeratederFeinwurzelnäxà � u j u Michaelis-MentenKonstantederrelativenN-Aufnahmerate

Allokation von Stickstoff:� ��� ��� ¨ � Allokationskoeffizientenfür dasBlatt� ��� ��� ©Ùå Allokationskoeffizientenfür denSproß� ������� � Allokationskoeffizientenfür die Wurzeln� ��� ��� ��� Allokationskoeffizientenfür die Feinwurzeln

Prozesseim Kohlenstoffhaushalt

Allokation von Kohlenstoff:� ��� ¹~� ¨ � Allokationskoeffizientenfür dasBlatt� ����¹~� ©nå Allokationskoeffizientenfür denSproß� ��� ¹~� � Allokationskoeffizientenfür die Wurzeln� ����¹~� ��� Allokationskoeffizientenfür die Feinwurzeln

RegulationderStomatakonduktanz:Ásàqávâ maximaleStomatakonduktanzfür CO£� Ç � ï maximalePumpratederIonenpumpenä à � ¹
F CO£ -Sensitivität derIonenkanäle

Photosynthese:³ àqávâ maximaleAssimilationsrate´ ½ Carboxylierungseffizienz�;� CO£ -KompensationspunktderAssimilation

Respiration:���
Respirationskoeffizient§ «�ï Temperaturabhängigkeit desRespirationskoeffizienten
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Kapitel 3

Stand desWissens

In diesemKapitel soll der StanddesWissenszu den physiologischenHintergründender
Prozesse,diein denModellenabgebildetsind,dargestelltwerden.Im Mittelpunktstehtdabei
die Regulation desStickstoff- und Kohlenstoffhaushaltesund der Einfluß einer erhöhten
CO£ -KonzentrationaufdieseRegulation.

Zunächstwerden die in den Modellen zentralenZustandsgrößen„lösliche Stickstoff-
Verbindungen“und „lösliche Kohlenstoff-Verbindungen“ charakterisiert.Die regulatori-
schenEigenschaftendieserVerbindungenwiederholensich bei der Beschreibung derPro-
zesse.FolgendeZustandsgrößenundProzessewerdenbehandelt:

• Zustandsgrößen

– KonzentrationanlöslichenKohlenstoff-Verbindungen

– KonzentrationanlöslichenStickstoff-Verbindungen

• Prozesseim Stickstoffhaushalt

– Fixierungvon Stickstoff

– Aufnahmevon Stickstoff

– Assimilationvon Stickstoff

– Allokation von Stickstoff

• Prozesseim Kohlenstoffhaushalt

– RegulationderStomatakonduktanz

– Photosynthese

– Respiration

3.1 Zustandsgrößen

3.1.1 Konzentration an löslichenKohlenstoff-Verbindungen

Die löslichenKohlenstoffverbindungen bestehenzumgrößtenTeil ausKohlenhydraten,da-
nebenauchCarbonsäuren.Kohlenhydratehabenim StoffhaushaltderautotrophenPflanzen
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einezentraleBedeutung.SiesinddieAusgangsverbindungenfür alleSynthesenundSubstrat
für die Respiration.Die Konzentrationan Kohlenhydratendient derPflanzeals Informati-
on über ihren Stoffwechselzustand.Kohlenhydrateerfüllen für die Pflanzenhauptsächlich
folgendeFunktionen:

• Strukturbildner

• Energieträger

• Informationsträger

Durchdie Abgabevon KohlenhydratenanMykorrhizapilzeoderalsWurzelexsudatedirekt
in denBodenkönnenPflanzenandereOrganismenim Bodenmanipulierenundmineralische
Nährstoffe aufschließen(Mengel,1991).Mit derAbgabevonNektarbetreibenPflanzeneine
Art Viehhaltung,indemsiefür die ErnährungderbestäubendenInsektensorgen(Ehrendor-
fer, 1993).JederEingriff in denKohlenhydrathaushaltmußdaherFolgenauf nahezuallen
Ebenenim SystemPflanzehaben.

Im VerlaufderLichtreaktionderPhotosynthesewird in ChloroplastenLichtenergie in che-
mischeEnergie umgewandelt,die überdenCalvin-Zyklusin Formvon Kohlenhydratenge-
speichertwird. Somit sind Kohlenhydratedie Stoffgruppe,die direkt im Anschlußan die
Photosynthesedie Energie und denassimiliertenKohlenstoff aufnimmt.In ihrer Funktion
alsEnergieträgersinddie KohlenhydratedasSubstratderRespirationundbeeinflussendar-
überdieFixierungvonStickstoff, dadieseaufgroßeMengenanEnergieausderRespiration
angewiesenist (Lea,1997;Swarajetal., 2001).

Kohlenhydratewerdenfür denAufbauvonStrukturgenutzt(z.B.Cellulosein denZellwän-
den).Sie bilden nachUmwandlungin CarbonsäurendasKohlenstoffgerüst für die Assi-
milation von Stickstoff und damit die Basisfür die Synthesevon Aminosäuren,Proteinen
und anderenstickstoffhaltigenVerbindungen(Lea,1997).Da sie für die Assimilationvon
Stickstoff notwendigsind,beeinflussensiedieKonzentrationderlöslichenStickstoffverbin-
dungen,vor allemNO ýª undGlutaminundhabensomiteinenindirektenEinflußauf deren
regulatorischeFunktionen(Purvisetal., 1974;Yelleetal.,1987;HockingundMeyer, 1985;
Mery etal., 1997;Geigeretal., 1998,1999).

Kohlenhydrateund CarbonsäurenwerdenausZellen abgegebenund über dasPhloemin
andereOrgane transportiert,somit steht die Information über die Konzentrationdieser
Substanzenin der ganzenPflanzezur Verfügung(Touraineet al., 1994).Für viele Enzy-
me ausdem Kohlenstoff- und Stickstoffhaushaltist nachgewiesen,daß lösliche Kohlen-
stoffverbindungendie Expressionder Genebeeinflussenund/oderdie Aktivität der En-
zyme steuern.Sie unterdrücken dabeidie weitereAssimilation von Kohlenstoff und för-
dern die Aufnahmeund Assimilation von Stickstoff. Kohlenhydratekönnendie Expres-
sion und Aktivität folgenderProteine,die an der Photosynthesebeteiligt sind, hemmen:
die großeund die kleine Untereinheitder Rubisco,Rubisco-Aktivase,Carbo-Anhydrase,
Triose-Phosphat-Translokator, Plastocyanin,Thylakoid-ATPase,Phosphoenol-Carboxylase,
Pyruvat-Phosphodikinase (Stitt, 1991;Pego et al., 2000).Aus demStickstoff-Haushaltist
bekannt,daßCarbonsäurendieExpressionundAktivität derNitrat-Reduktasefördern(Fon-
secaet al., 1997;Geigeret al., 1998),eswird angenommen,daßsieanderRegulationder
Ammonium-undNitrat-Translokatorenin denMembranenderWurzelbeteiligtsind(Forde,
2000;Howitt undUdvardi,2000).
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Dabei wirken Kohlenhydratenicht allein, sondernzusammenmit löslichen Komponen-
ten desStickstoffmetabolismus,auf die Enzymregulation.Für die EnzymedesStickstoff-
Stoffwechselsist dieseInteraktionin vielen Fällennachgewiesen(Stitt und Krapp,1999).
FürdieRegulationderRubiscowird sievonPaulundDriscoll (1997)postuliert,daerdieRe-
pressionderExpressionderRubiscodurchhoheKohlenhydratkonzentration nurbei gleich-
zeitigemStickstoffmangelbeobachtenkonnte.

Einfluß von CO £ auf die Konzentration löslicher Kohlenhydrate

Eine erhöhteCO£ -Konzentrationder Atmosphärefördert in der Regel die Kohlenhy-
dratproduktionim Rahmender Photosynthese.Diese Kohlenhydratemüssenüber den
Triosephosphat/Phosphat-Shuttle ausdenChloroplastenexportiertwerden.FallsdieExport-
kapazitätdesShuttlesnicht mit derAssimilationSchritthaltenkann,reichertsichStärke in
denChloroplastenan (Lea,1997),wasin extremenFällenzu einerSchädigungder Chlo-
roplastenführenkann(Wulff undStrain,1982).Im CytoplasmakönnenerhöhteGehaltean
KohlenhydratenunterUmständendie Respirationfördern(Amthor, 1994).

DerExportvonKohlenhydratenausdenZellenin dasPhloemkannstimuliertwerden,wenn
die Enzymkinetikder exportierendenProteinedieszuläßtund auf der Entladungsseitedes
PhloemsSenken für Kohlenhydratevorhandensind (Körner et al., 1995; van Bel, 1996).
Grodzinki et al. (1998) beobachteten,daßdie Exportkapazitätder Zellen gut an die Be-
dingungenwährenddesWachstumsangepaßtwar. Durch eine kurzfristige Erhöhungder
CO£ -KonzentrationüberschrittdieCO£ -AssimilationdieExportkapazität.Diesäußertesich
in einerAkkumulationvon Stärke undSaccharosein denBlättern.Cureet al. (1991)beob-
achteten,daßsichdie Exportrateninnerhalbvon 12TagenanveränderteAssimilationsraten
anpaßten.Die Anpassungwird dabeidurchdie KohlenhydratSenken geregelt: bei starken
Senkenwird die Exportkapazitätstimuliert,bei schwachenSenkenbleibt die Exportkapazi-
tät unverändertunddie Photosyntheseratewird gedrosselt(BaxterundFarrar, 1999).

Mehr KohlenhydratebedeuteneinegrößeresAngebotanKohlenstoffgerüstenfür die Stick-
stoffassimilationund für denEinbauderStickstoffassimilatein Organe.Damit könnenhö-
hereKonzentrationenanKohlenstoffverbindungendie Nitrat- undGlutamin-Konzentration
herabsetzenundso die HemmungdesWurzelwachstums,derStickstoff-Fixierung undder
Transportenzymeim Plasmalemmader Feinwurzelnaufheben(Purvis et al., 1974; Yelle
et al., 1987; Hocking und Meyer, 1985; Mery et al., 1997; Geiger et al., 1998, 1999).
DanebenstimulierenhoheKohlenhydratkonzentrationen die Expressionund Aktivität der
Stickstoff-Transporterim Plasmalemmader Wurzelhärchen(Forde,2000;Howitt und Ud-
vardi,2000)undderNitrat- undNitrit-Reduktase(Scheibleetal., 1997b).

HoheKohlenhydratkonzentrationen im Blatt sollendasSchließenderStomatabegünstigen
(Ewertet al., 2000).Danebenist eswahrscheinlich,daßdie KonzentrationenanKohlenhy-
dratenin die Änderungenvon Zellteilung(Kinsman,1997)undZellwachstum(Ferriset al.,
2001)involviert sind,die untererhöhtenCO£ -Konzentrationenbeobachtetenwerden.

3.1.2 Konzentration an löslichenStickstoff-Verbindungen

Die löslichenStickstoffverbindungenkannmanin zwei Gruppenunterteilen:die anorgani-
schenmobilenStickstoffverbindungen(im Modell: ANORGN)unddieorganischenmobilen
Stickstoffverbindungen (im Modell: MN).
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Die anorganischenmobilen Stickstoffverbindungenbestehenüberwiegend ausNO ýª und
NH ª (bzw. derkorrespondierenden SäureNH t� ), zu ganzgeringemAnteil ausNO ý£ . Wäh-
rendNO ýª nichtgiftig ist unddaherin derPflanzeangereichertwerdenkann(wahrscheinlich
in Vakuolen(Stitt undKrapp,1999))sindNH ª undNO ý£ giftig undkommenin Pflanzennur
in geringenKonzentrationenvor.

NO ýª und NH ª werdenvon denPflanzenausderBodenlösungoderim Anschlußan sym-
biontischeFixierung aufgenommen.NH ª wird danebenim Rahmender Photorespiration
ausder AminosäureGlycin freigesetzt.Die Freisetzungvon NH ª durchdie Photorespira-
tion ist dabeisohoch,daßdie Re-AssimilationdurchGlutamin-SynthetaseundGlutamat-
Synthasebis zu einemzehnfachenderdenovo-Assimilationvon NH ª betragenkann(Lee-
good,1996).NO ýª wird überNO ý£ zu NH ª reduziert.NH ª wird assimiliertindemeszu-
nächstan Glutaratgebundenund anschließendauf 2-Oxo-Carbonsäurenübertragenwird.
Bei derAssimilationvon Stickstoff entstehenalsoin ersterLinie Aminosäuren.DieseAmi-
nosäurenbildendengrößtenAnteil derorganischenmobilenStickstoffverbindungen(Men-
gel, 1991). Die anorganischenmobilen Stickstoffverbindungensind also die Edukteder
Stickstoff-Assimilation, die organischenmobilenStickstoffverbindungensind die Produk-
te derStickstoff-Assimilation.

NO ýª , NH ª undAminosäurenwerdenim Xylem mit demTranspirationsstromvondenWur-
zelnzudenBlätterntransportiert,Aminosäurenim PhloemvomBlatt zudenWurzeln.Somit
sind die löslichenStickstoffverbindungeninnerhalbdergesamtenPflanzemobil (Touraine
et al., 1994).

NO ýª in derBodenlösungstimuliert dasWurzelwachstumunddie Aktivität derNitrat auf-
nehmendenEnzymeim PlasmalemmaderFeinwurzeln(Scheibleetal., 1997b).NO ýª in der
PflanzestimuliertdieExpressionundAktivität derEnzymsysteme,dieanderReduktionvon
NO ýª undderAssimilationvon NH ª beteiligtsind(Lin et al., 1994;Scheibleet al., 1997b).
NO ýª unterdrücktdie Synthesevon Stärke und fördert die Produktionvon Carbonsäuren
(Scheibleetal.,1997a).Dadurchwird derStoffwechselinsgesamtvonderStärkeproduktion
zurAssimilationvonStickstoff umgelenkt(Stitt undKrapp,1999).An TabakundArabidop-
siskonntegezeigtwerden,daßNO ýª im SproßdasWurzelwachstumhemmt(Scheibleetal.,
1997b;ZhangundForde,1998).

Glutamin,dasersteProduktderStickstoffassimilation,unterdrücktdie Aktivität derTrans-
portenzymefür die Aufnahmevon Nitrat im PlasmalemmaderFeinwurzeln(Gojon et al.,
1998)unddieAktivität derNitrat- undNitrit-Reduktase(Hoff etal.,1994).Insgesamtsteckt
dieErforschungderRegulationvonStickstoff undKohlenstoffhaushaltnochin denKinder-
schuhen.Esist zu erwarten,daßGlutaminundNO ýª weitereProzessebeeinflussenunddaß
auchandereMetabolitedesStickstoffhaushaltesanderRegulationbeteiligt sind (Stitt und
Krapp,1999).

Bei der Assimilation der anorganischenStickstoffverbindungenwerdenCarbonsäurenin
Aminosäurenumgewandelt,die wichtige Ausgangsverbindungen für dasWachstumsind.
DurchdasWachstumentstehenwiederumSenkenfür löslicheKohlenhydrate.Die löslichen
Stickstoffverbindungen habensomiteinengroßenEinflußaufdieKonzentrationanlöslichen
Kohlenstoffverbindungen (Stitt undKrapp,1999).

Die Konzentrationan Stickstoff, die sich im Verlauf der Zeit in der Pflanzeund in den
verschiedenenOrganeneinstellt,ist dasErgebnisdesWachstumsundderEntwicklungder
Pflanzen.WenndasVerhältnisvon Kohlenstoffassimilatenzu Stickstoffassimilaten(Stick-
stoffstatus)währenddesWachstumskonstantist, soist dieStickstoffkonzentration amEnde
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desExperimentseingutesIndiz für denStickstoffstatuswährenddesExperimentes(Ågren,
1994;IngestadundÅgren,1995)(vergleichehierzuAnhangE).

3.2 Prozesseim Stickstoffhaushalt der Pflanzen

Auf der BasisdeskonzeptionellenModellesin Abbildung 2.1 soll der StanddesWissens
überdiephysiologischenHintergründefolgenderProzesse,die für dasWachstumderPflan-
zenundsomitfür denCO£ -Düngeeffekt relevantsinddargestelltwerden:

1. Fixierung

2. Aufnahme

3. ReduktionundAssimilation

4. Allokation

3.2.1 Fixierung

Als Stickstoff-Fixierungwird diebiologischkatalysierteReduktionvonmolekularemStick-
stoff (N £ ) ausderLuft bezeichnet.Siehat ihre Bedeutungin der langfristigenStickstoffbi-
lanzderBiosphäre,bzw. desjeweiligenStandortes,dadie FixierungderbedeutendstePro-
zeßist, derStickstoff in die Biosphäreeinbringtundsomitdie Verluste,die durchDenitri-
fikation auftreten,ausgleicht(Quispel,1974).Die biologischeN-Fixierungentwickeltesich
in dererdgeschichtlichenZeit alsdie abiotischeFixierungdurchBlitze nachließ(Navarro-
Gonzalezet al., 2001).Die N £ Fixierungkannnur von Prokaryotendurchgeführtwerden,
wobei die Arten ausallen systematischenBereichender Prokaryotenstammen:Archae-
bakterien,EubakterienundCyanobakterien(Lea,1997).Die stickstofffixierendenBakterien
könnenfrei oderin mehroderwenigerengerSymbiose,meistmit Pflanzen,aberauchmit
KorallenoderDiatomeenleben.Die für denglobalenStickstoffkreislauf undfür die Land-
wirtschaft bedeutenstedieserSymbiosenstellt wohl die SymbioseausLeguminosenund
Rhizobiaceendar(Lea,1997).

Die Fixierung wird, so weit bislangbekannt,ausschließlichdurch dasEnzym Nitrogen-
asekatalysiert,von dembei verschiedenenBakterienartenverschiedeneStrukturenbekannt
sind,dieEisenundMolybdänoderVanadiumin denRedoxzentrenenthalten.Die Reduktion
desStickstoffesanderNitrogenaseist sehrenergieaufwendig,wobeidieEnergiein denaller-
meistenFällendurchdenaerobenAbbauvonKohlenhydraten(aerobeBakterien)oderdurch
Photosynthese(Cyanobakterien)bereitgestelltwird. Allerdingswird NitrogenasedurchO£
irreversibelinaktiviert, weshalbaerobeStickstoff-Fixierer Möglichkeitenentwickeln muß-
tendie KonzentrationanfreiemO£ in direkterUmgebungderNitrogenasegeringzu halten
(Lea,1997).

Nach Fixierung durch freilebendeFixierer wird der Stickstoff erst durch Absterbenund
MineralisierungderBakterienverfügbar, wohingegensymbiontischeFixiererdenStickstoff
direkt in Formvon NH ª andenWirt abgeben.

Die Mengevon Nitrogenasean einemStandortkann durch die Verfügbarkeit von Eisen,
MolybdänundVanadiumbegrenztsein(Ziegler etal., 1993).Die SynthesederNitrogenase
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wird durchO£ unddurchGlutamin,demerstenProduktderNH ª -Assimilation,reprimiert.
Dabeiwird dasVerhältnisGlutamin/2-Oxoglutaratwahrgenommen(Lea,1997).

Die Aktivität derNitrogenaseist abhängigvon derVerfügbarkeit von Energie in Form von
ATP und Reduktionsäquivalenten, die direkt durch Photosynthese(Cyanobakterien)oder
durch den Abbau von Kohlenhydraten(Cyanobakterienund alle anderen)zur Verfügung
gestelltundentprechendreguliert werden(Woo undXu, 1996).Soführtedie Verdunkelung
von inokuliertenSojabohnenund Klee innerhalbvon 24 Stundenzu einer Abnahmeder
symbiontischenN £ -Fixierung.Nachzwei TagenbegannsichderGehaltanNitrogenasezu
verringern(Swarajetal., 2001).

3.2.2 Aufnahme

Die Hauptnährstoffressource für die Aufnahmevon Mineralstoffen, unter anderemStick-
stoff, ist für die allermeistenPflanzendie Bodenlösung.In derBodenlösungliegt Stickstoff
in anorganischerFormalsNitrat undAmmonium,seltenin organischenVerbindungen,z.B.
in Aminosäuren,vor. Pflanzensindin derLagealle dreiRessourcenzu nutzen;dengrößten
Anteil nehmensieaberin Formvon NO ýª undNH t� auf (Mengel,1991;Atkin, 1996).

In der Natur werdenNO ýª und NH t� hauptsächlichdurchdie Mineralisierungorganischer
Substanzfreigesetzt.WährendNH t� alseinwertigesKationanTonmineralenadsorbiertwer-
denkann,liegt NO ýª alseinwertigesAnion zumgrößtenTeil gelöstin derBodenlösungvor.
Damit wird NO ýª leicht mit durchlaufendemWasserausgewaschenund ist dannfür den
jeweiligenStandortverloren.Die KonzentrationvonNitrat undAmmoniumin derBodenlö-
sungkannim Bereichvon einigenMikromol bis hundertenvon Millimol pro Liter schwan-
ken, ist die meisteZeit abergering,da Austauschvalenzender Tonminerale,Pflanzenund
Mikroorganismenum die gelöstenStickstoffverbindungenkonkurrieren(Marschner, 1995).

Pflanzennehmenalsoin derNaturdenStickstoff auseinerLösungmit sehrschwankender,
abermeistgeringerKonzentrationanNO ýª undNH t� auf.SiekönnendieumgebendeLösung
dabeipraktischbis andie Nachweisgrenzevon diesenIonenbefreien(Olsen,1950).

DaessichüberwiegendumaktiveTransportprozessehandelt,könnendieAufnahmeratenin
Analogiezu denUmsatzratenvon EnzymendurchfolgendeGrößenbeschriebenwerden:

1. MengederTransportsysteme

2. spezifischeAktivität desTransportsystems

3. KonzentrationderSubstratein derdirektenUmgebungderTransportsysteme

4. KonzentrationderÄquivalentefür denCotransport

5. KonzentrationderEnergieäquivalente

6. Temperatur

Sowohl für Nitrat als auchfür Ammonium war auf Grund der Art der Sättigungskinetik
der Transportprozesseanzunehmen,daßmehrereTransportsystemean der Aufnahmebe-
teiligt sind:Systememit geringerAffinität undSystememit hoherAffinität zumjeweiligen
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Substrat(Aslametal.,1992,1996;Ullrich etal.,1984;Wangetal.,1993).EinigeTransport-
systemekonntenmittlerweile identifiziertundkloniert werden,sodaßanihneneingehende
Untersuchungenüberihre Regulationmöglichgewordensind(Daniele-Vedeleet al., 1998;
Forde,2000;von Wirenetal., 2000;Howitt undUdvardi,2000).

PflanzennehmendemnachNitrat durchdiekombinierteAktivität vonmindestensdreiTrans-
portsystemen(zweimit hoherundeinesmit geringerAffinität zuNO ýª ) ausderBodenlösung
auf.DerEinstromderNO ýª Ionenwird dabeidurcheinenProtonengradientenüberdiePlas-
mamembranangetrieben.Ein Transportsystemmit geringerundeinesmit hoherAffinität zu
Nitrat werdenständigausgebildet.Die ExpressiondeszweitenSystemsmit hoherAffinität
zu Nitrat wird durchNO ýª undwahrscheinlichdurchlöslicheKohlenhydrateinduziertund
durchdie Produkteder N-Assimilation gehemmt,wobei die regulatorischwirkendeSub-
stanzwahrscheinlichGlutamin ist, evtl. sind weitereStickstoffassimilatebeteiligt (Forde,
2000;Matt etal., 2001).

ÜberdieRegulationderAktivität dereinzelnenTransportersystemeist bislangbekannt,daß
NO ýª und SaccharoseeinenstimulierendenEffekt auf die Aktivität ausüben(Forde,2000;
Delhonet al., 1995),sodaßdie Aktivität amTag(starker Saccharose-ExportausdenBlät-
tern)in Tabak40%höherist alsin derNacht(Matt etal., 2001).

Für die Aufnahmevon Ammonium stehenmindestenszwei Transportsystemezur Verfü-
gung:einesmit niedrigerAffinität undeinesmit hoherAffinität zu Ammonium.Die Natur
desTransportsystemsmit niedrigerAffinität ist bislangvöllig unbekannt.Es ist bislangle-
diglich bekannt,daßdieserTransportmechanismusständigausgebildetwird, daßdie Trans-
portratelinear mit der externenKonzentrationan Ammonium korreliert ist und daßeine
Konkurrenzzu demKation K t besteht.Es ist nicht geklärt,ob dieserTransportan Prote-
ine gebundenist oder/undob essich um die Diffusion der korrespondierendenBaseNH ª
durchH £ O-Kanäleim Plasmalemmahandelt.Dies wäredannkein aktiver Prozeß(Howitt
undUdvardi,2000).

Für dasTransportsystemmit hoherAffinität zu NH t� sindbislangbei verschiedenenPflan-
zen,HefenundBakterienverschiedeneProteineidentifiziertworden,dieallezudergleichen
Proteinfamiliegehören.DiesesTransportsystemarbeitetaktiv, ist alsoenergiebedürftig.Bis-
langist bekannt,daßdieTranskriptiondurcheinenMetabolitenderAmmoniumassimilation
(wahrscheinlichGlutamin)gehemmtwird unddaßdie KonzentrationderTranskriptein der
Wurzeldiurnalschwankt,sodaßangenommenwerdenkann,daßProduktederKohlenstoff-
assimilationdie ExpressiondesTransportersstimulieren.Überdie RegulationderAktivität
ist bislangbekannt,daßNH ª im Cytoplasmadie Aktivität hemmt(Howitt und Udvardi,
2000).

Danebenist dieAufnahmevonNO ýª undNH t� abhängigvonderKonzentrationderIonendi-
rekt in derUmgebungderTransportsysteme.Dabeigelangendie Ionenin derBodenlösung
durch Diffusion oder mit dem Wasservolumenstroman die Transportsysteme.Außerdem
könnensichdie Wurzelndurchihr WachstumneuesBodenvolumenmit frischemSubstrat-
angeboterschließen(Mengel,1991).Die TemperaturhateinenEinflußaufdenEinstroman
Nitrat undAmmonium,daderDiffusionskoeffizient der Ionenin WasserundderTransport
durchdie Membrantemperaturabhängigsind.

3.2.3 Reduktion und Assimilation

Das aufgenommeneNitrat wird durch Nitrat- und Nitrit-Reduktaseüber das Zwischen-
produkt Nitrit zu NH ª reduziert.NH ª wird überwiegenddurch die Glutamin-Synthetase
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an Glutamatgebunden,es entstehtGlutamin, das ersteProdukt der Stickstoffassimilati-
on. Glutamin wird mit 2-Oxoglutaratdurch die Glutamat-Synthasezu zwei Molekülen
Glutamatumgesetzt.Von hier auswird die AminogruppedurchTransaminasenauf andere
2-Oxosäurenübertragen,esentstehendieverschiedenenAminosäuren(Lea-CoxundSyvert-
sen,1996).Die ReduktiondesNitrats findetbei denverschiedenenPfanzenartenüberwie-
gendin denWurzeln(BäumeundSträucher)oderin denBlättern(Kräuter)statt.Jenachdem
werdendannNitrat oderAminosäurenim Xylem ausdenWurzelnin denSproßtransportiert
(Ziegleret al., 1993).

Die Bildung der Nitrat-Reduktasewird durchNitrat (Lin et al., 1994)und Kohlenhydrate
(Fonsecaet al., 1997; Geigeret al., 1998) induziert. Glutamin und andereProdukteder
Stickstoffassimilationunterdrücken die Expression(Hoff et al., 1994).Die Regulationder
Expressionder Nitrat-ReduktasedurchNitrat und Glutaminwird vollständigaufgehoben,
wenndie KonzentrationanKohlenhydratenim Blatt untereinenkritischesMaßfällt, wobei
die regulierendeSubstanzhierbeiwahrscheinlichMalat ist. Die Expressiongehtdannsehr
starkzurück(Klein etal., 2000;Muller etal., 2001).

Die Aktivität der Nitrat-Reduktaseunterliegt einemdiurnalenRhythmus,wobei die Ak-
tivität morgenshoch ist und im Verlauf der Lichtperiodezurückgeht.Untersuchungenan
Tabakhabengezeigt,daßdie Nitrat-Reduktasein denMorgenstundenbei hoherAktivität
ca.40% desNitrates,dasinnerhalbvon 24 Stundenaufgenommenwird, reduziert(Schei-
ble et al., 2000).Dadurchsinken die aktivierendenNitratkonzentrationen im Gewebeund
die KonzentrationanhemmendemAmmonium,GlutaminundanderenAminosäurensteigt,
wasdurchdie Photorespirationverstärktwird (Matt et al., 2001).Unterstütztwird dieser
diurnaleRhythmusdurchdie Produktionvon Malat am Morgenals Anion für die pH Re-
gulationund 2-Oxoglutaratals Stickstoffakzeptorim späterenVerlaufdesTages(Scheible
et al., 2000).

Die SynthesederNitrit-Reduktasewird durchNitrat undNitrit induziert.Die gesamteAk-
tivität der Nitrit-Reduktaseist immer höherals die der Nitrat-Reduktase,so daßdie Kon-
zentrationanNitrit in denPflanzenzellensehrgeringgehaltenwird (Hoff et al., 1994).Bei
fehlendenReduktionsäquivalentengehendie UmsatzratenderReduktasenzurück,aberdie
AufnahmevonNitrat ausderBodenlösung,dieweit wenigerEnergieerfordert,wird aufrecht
erhalten,sodaßNitrat in derPflanzeakkumulierenkann(Stitt undKrapp,1999).

NH ª wird überwiegenddurchdasEnzymGlutamin-Synthetasean Glutaratgebunden,wo-
bei Glutaminentsteht.DasNH ª entstammtdabeider NH ª -Aufnahme,der Reduktionvon
NO ýª oderderPhotorespiration.DerStickstoff-FlußdurchdenphotorespiratorischenZyklus
liegt dabeium etwa denFaktorzehnhöheralsdie aktuelleAufnahmerate(Leegood,1996).
Die Expressionder Enzyme,die an der Assimilation von NH ª beteiligt sind (Glutamin-
SynthetaseundGlutamat-Synthase),wird durchNO ýª induziert(Scheibleetal., 1997a).

3.2.4 Allokation

ReynoldsundThornley (1982),Johnson(1985)undThornley (1998)entwickeltenModelle
für dieAllokation vonKohlenstoff undStickstoff, in denendieAllokation durchdieKonzen-
trationanlöslichenKohlenstoff- undStickstoffverbindungen beschriebenwird. Obwohl die
Allokation desStickstoffes häufiguntersuchtwurde,sind die molekularenGrundlagender
Prozesse,die zudieserVerteilungführen,nichtgutverstanden.Die bisherigenErkenntnisse
zur differentiellenGenexpression,der Regulationder Enzymsyntheseund zur Regulation
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desWurzelwachstumsbestätigenin zunehmendemMaßedie Vorstellung,daßlöslicheVer-
bindungenausdemStickstoff- undKohlenstoffhaushaltdieAllokation bestimmen(Stitt und
Krapp,1999).

Ich will dabeiAllokation nichtalseigenständigenProzeßverstehen,sondernalsdieSumme
vieler verschiedenerProzesseausAuf- und Abbauvon stickstoffhaltigen Strukturen,wie
Proteinen,Nukleinsäuren,ChlorophyllundsekundärenPflanzenstoffen, insbesondereAlka-
loiden.Die aufbauendenProzessekonkurrierendabeiumdeninnerhalbderPflanzezurVer-
fügungstehendenStickstoff, währenddie abbauendenProzesseStickstoff in denPool des
innerhalbder PflanzemobilenStickstoffes freisetzen.Die darausresultierendeAllokation
(Verteilung)ist dahernicht statisch,sonderndasdynamischeErgebnisausdem fortwäh-
rendenUmsatzdesStickstoffes, wobei sich der Stickstoff zwischendurchin der mobilen
Fraktionbefindetundsomitfrei in derPflanzezur Verfügungsteht(Touraineetal., 1994).

InnerhalbderPflanzefindetdie Konkurrenzauf zwei Ebenenstatt:zumeinenauf derEbe-
ne der ganzenPflanzedurchdie Konkurrenzder verschiedenenOrgane,zum anderenauf
zellulärerEbenedurchdieKonkurrenzverschiedenerProteineundandererstickstoffhaltiger
Substanzen.

Pflanzen,die bei geringemStickstoffangebotwachsen,entwickeln in derRegel einegroße
Wurzelim VerhältniszumSproß(Robinson,1986;KörnerundReinhardt,1987).Außerdem
sinddie Wurzelnhäufigfeinerverzweigt(Stitt undKrapp,1999).An genetischveränderten
Arabidopsis- undTabakpflanzenmit verringerterNitrat-Reduktase-Aktivität konntegezeigt
werden,daßdieRegulationdesWurzelwachstumsbeidiesenbeidenArtenaufdieNitratkon-
zentrationim Sproßzurückzuführenist (Stitt undFeil,1999).DadieNO ýª -Konzentrationim
Cytoplasmakonstantist, ist davonauszugehen,daßdiePflanzeamPlasmalemmaoderTono-
plastendasNO ýª im Apoplastenoderin derVakuolewahrnimmt.Die regulierendeGrößeist
dabeiwahrscheinlichnicht derNO ýª -Pool,sonderndie Geschwindigkeit derPooländerung
(Stitt undKrapp,1999).ArabidopsisundTabaksindKräuter, die aufgenommenesNitrat im
Blatt reduzieren,sodaßNitrat die Transportformim Xylem ist. DieseRegulationüberdie
Nitratkonzentrationim Sproßist wahrscheinlichnicht auf Arten zu übertragen,die Nitrat
schonin derWurzel reduzierenund deshalbnicht Nitrat, sondernassimilierteFormendes
Stickstoffes,zB. Aminosäuren,von denWurzelnin denSproßtransportieren.

WährendNO ýª dasWurzelwachstumhemmt,wennesinnerhalbderPflanzeim Sproßwahr-
genommenwird, so fördert NO ýª das lokale Wurzelwachstum,wenn es lokal im Boden
appliziert wird (Drew und Saker, 1975; Granatound Raper, 1989).Auch hier konntean
Arabidopsisund Tabaknachgewiesenwerden,daßdie PflanzeNO ýª als regulierendesIon
wahrnimmt(Scheibleet al., 1997b;ZhangundForde,1998).

In ExperimentenanPinustaedaundPinusponderosa, in denennur AmmoniumalsStick-
stoffressourcezur Verfügunggestelltwurde, hat sich gezeigt,daßschonder Export des
aufgenommenenStickstoffes ausdenFeinwurzelnherauseinemaßgeblicheRolle für die
Allokation spielt(BassiriRadetal., 1996b).

Die KonkurrenzderEnzymsystemeumdenStickstoff ist sehrvielfältig undwurdezumTeil
bei der Beschreibung der jeweiligen Prozessegeschildert.Ich möchtehier nur die für den
Stickstoff undKohlenstoffhaushaltwichtigstenEnzymsystemeansprechen:Enzymsysteme
für die Stickstoffaufnahmeund-assimilationundEnzymsystemefür dieKohlenstoffassimi-
lation.

Die ExpressionderEnzymsystemefür Stickstoffaufnahmeund-assimilationwerdendurch
NO ýª induziert,währendGlutamin,dasersteProduktderStickstoff-AssimilationdieExpres-
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sion hemmt.Moduliert wird dieseRegulationdurchProdukteder Kohlenstoffassimilation
(Kohlenhydrateund Carbonsäuren),die die ExpressiondieserEnzymsystemestimulieren,
beziehungsweisebei einemFehlenunterdrücken.

Die ExpressionderGenefür dasSchlüsselenzymderKohlenstoffassimilation, Rubisco,wird
durch die Produkteder Kohlenstoffassimilation(lösliche Kohlenhydrate)gehemmt(Stitt,
1991).Ergebnisseausvielen Untersuchungenlegendabeinahe,daßdieseHemmungnur
unterbestimmtenUmständenauftritt, z.B. Mangelanin derPflanzeverfügbaremStickstoff
(Paul undDriscoll, 1997).

An der C� -PflanzeMais konnte gezeigt werden,daß die Expressionder Gene für die
Phosphoenolpyruvat-Carboxylase(dasSchlüsselenzymsdesC� WegesderKohlenstoffassi-
milation)durchNitrat im Sproßinduziertwird (Sakakibaraetal., 1998).

3.2.5 Zusammenfassung

Fixierung

Im Verlauf der biologischenStickstofffixierung wird N £ zu NH t� reduziert.Die Reaktion
wird durchdasEnzymNitrogenasein Prokaryotenkatalysiert.Nitrogenaseenthältin den
RedoxzentrenEisenund ManganoderVanadium.Die Reduktionist sehrenergieaufwen-
dig, wobei die Energie in den meistenFällen direkt ausder Photosyntheseoder ausder
Veratmungvon Kohlenhydratenstammt.Die Reaktionan der Nitrogenasewird durchO£
irreversibelgehemmt.Die Syntheseder Nitrogenasewird durch O£ und durch Glutamin
unterdrückt,wobeidasVerhältnisvon Glutaminzu2-Oxoglutaratwahrgenommenwird.

Aufnahme

Der größtenAnteil an Stickstoff nehmendie Pflanzenin Form von NO ýª und NH t� durch
aktive Transportprozesseausder Bodenlösungauf; Ausnahmeu.a.Leguminosenin Sym-
biosemit Rhizobien(s.o.).In derBodenlösungkanndie KonzentrationanNO ýª undNH t�
im VerlaufderZeit um mehrereGrößenordnungenschwanken.DurchAufnahmevon NO ýª
undNH t� könnenWurzelndie KonzentrationderbeidenSubstanzenin einerLösungbis an
die Nachweisgrenzeherabsetzen.Die ExpressionundAktivität derTransportsystemewird
durchexternesNO ýª und NH t� und durchKohlenhydratangebotin der Wurzel stimuliert.
Gehemmtwird die ExpressionundAktivität durchNH ª in denWurzelnund Produkteder
Stickstoffassimilation:GlutaminundAminosäuren.

Assimilation

Nitrat wird vor der Assimilationzu Ammoniumreduziert.NH t� wird durchdie Glutamin
SynthetaseanGlutamatgebundenundvondortüberdieGlutamatSynthaseauf2-Oxosäuren
übertragen.Die ExpressionundAktivität derNitrat-Reduktasewird durchNitrat undKoh-
lenhydrateinduziertunddurchProduktederStickstoffassimilationundfehlendeKohlenhy-
drateunterdrückt.Die ExpressionundAktivität derNitrit-Reduktase,Glutamin-Synthetase
undGlutamat-Synthasesindsogeregelt, daßin derPflanzeimmernur geringeKonzentra-
tionender giftigen SubstanzenNitrit und NH t� /NH ª vorliegen,währenddasnicht giftige
NO ýª durchausin der Pflanzeakkumuliertwird, diurnal oderüber längereZeit, wenndie
Aufnahmedie Reduktionübersteigt.
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Allokation

Aufbau und Abbaustickstoffhaltiger Strukturenin der Pflanzesind dynamischeProzesse,
die fortwährendstattfinden,so daßdie resultierendeAllokation nur die momentaneSitua-
tion darstellt.Die aufbauendenProzessekonkurrierendabeium deninnerhalbder Pflanze
verfügbarenStickstoff, der innerhalbderPflanzeüberXylem undPhloemmobil ist. Diese
Konkurrenzfindet auf der Ebeneder gesamtenPflanzeund Innerhalbder einzelnenZel-
len statt.ExternesNitrat in derBodenlösungfördertdaslokaleWurzelwachstum,während
Nitrat im SproßdasWachstumderWurzelnhemmt.Kohlenhydrateförderndie Expression
von Enzymsystemen,die an derStickstoffaufnahme,-reduktionund -assimilationbeteiligt
sind,währendsiedieExpressionderRubiscounterdrücken,wenndieKonzentrationanmo-
bilem Stickstoff gering ist. Bei C� -Pflanzeninduziert NO ýª im Sproßdie Expressionder
Phosphoenolpyruvat-Carboxylase.

Konzentration

Die Stickstoffkonzentrationin der Pflanzekannbei steady-stateBedingungendesWachs-
tumsalsIndiz für daslangfristigeVerhältnisvonmobilemStickstoff zumobilemKohlenstoff
innerhalbderPflanzegenutztwerden.AuskunftüberdenaktuellenStanddesStickstoffsta-
tushingegengibt eherdasVerhältnisvon GlutaminzuGlutamat.

Insgesamtergibt sich dabeiein sehreinfachesBild der RegulationdesStickstoffhaushal-
tesim Zusammenspielmit demKohlenstoffhaushalt:Die EduktederStickstofffassimilation
unddieProduktederKohlenstoffassimilationstimulierendieProzessederStickstoffasssimi-
lation,währenddieProduktederStickstoffassimilationdieProzessederStickstofffixierung,
-aufnahme,-reduktionund -assimilationhemmen.Dabeisind die Prozesseso aufeinander
abgestimmt,daßmöglichstviel Stickstoff aufgenommenwerdenkann,ohnedaßdiegiftigen
MetaboliteNitrit undAmmoniumakkumulieren.

3.2.6 Einfluß erhöhter CO £ -Konzentrationen

Eine erhöhteCO£ -KonzentrationderAtmosphärekann,soweit bislangbekannt,überdrei
verschiedeneEffektedenStickstoffhaushaltderPflanzenbeeinflussen:

• ReduktionderStomatakonduktanz

• ReduktionderOxygenierungsratederRubisco

• SteigerungderCarboxylierungsratederRubisco

EingehendbesprochenwerdendieseEffektein denKapiteln6.3.3und3.3.2;hiersollennur
die AuswirkungenaufdenStickstoffhaushaltangesprochenwerden.

Reduktion der Stomatakonduktanz:

Die CO£ -Konzentrationder Atmosphärebeeinflußtdie Stomatakonduktanz,wobei höhe-
re CO£ -Konzentrationenhäufig, bei ansonstengleichenUmweltbedingungen,zu einem
Schließender Stomataführen. Danebenwurden an Pflanzen,die unter erhöhtenCO£ -
Konzentrationenaufgewachsenwaren,oft einegeringereDichtederStomatafestgestellt.
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Eine geringereÖffnungsweiteder einzelnenStomatabei gleichzeitiggeringererStomata-
dichteführt zu einergeringerenTranspirationpro Blattfläche.Die Transpirationwiederum
beeinflußtdie Konzentrationan NO ýª und NH t� in der direktenUmgebung der Feinwur-
zeln (Rhizosphäre),da sie dazuführt, daßdie Ionen in der in der Bodenlösungnicht nur
überDiffusion,sondernauchmit demMassenflußdesTranspirationsstromsandieFeinwur-
zel herangetragenwerden.EineverringerteTranspirationsratekannsomitdazuführen,daß
die Konzentrationan NO ýª und NH t� in der Rhizosphäreherabgesetztist. Dies wiederum
kannsichnegativ auf die Aufnahmeratenpro Feinwurzeloberflächeauswirken(Conroy und
Hocking,1993;Vuurenetal.,1997).DieserEffekt wird beihohenStickstoffkonzentrationen
in derBodenlösungbzw. derNährlösungkaumbegrenzendfür dieStickstoffaufnahmewer-
den,wohl aberwennBoden-bzw. Nährlösungnur einegeringeKonzentrationanStickstoff
aufweisen(Stitt undKrapp,1999).

Die AuswirkungendergeschildertenWirkungskettesindschwereinzuschätzen,dasiedurch
andereEffektevon erhöhtemCO£ überlagertwerden.HäufigbildenPflanzen,die unterer-
höhtenCO£ -Konzentrationenwachsen,einegrößereBlattfläche,wasdazuführt, daßdieRe-
duktionderTranspirationproBlattflächedurchdiesegrößereBlattflächeausgeglichen,oder
sogarüberkompensiertwerdenkann. Der Transpirationsstromder gesamtenPflanze,der
durchdie Wurzelaufgenommenwird, ist alsountererhöhtemCO£ nicht unbedingtverrin-
gert (Kattge,1996).Auf deranderenSeitebildenPflanzenuntererhöhtemCO£ oft größere
Wurzelnmit einergrößerenWurzelhaaroberflächeaus.Diesführt dazu,daßsichdergesam-
te TranspirationsstromaufeinegrößereFeinwurzeloberflächeverteilt,sodaßderStrompro
Wuzelhaaroberflächewiederverringertist.

Reduktion der Oxygenierungsrateder Rubisco:

In einer Atmosphäremit erhöhterCO£ -Konzentrationist dasVerhältnisvon O£ zu CO£
zugunstenvon CO£ verschoben.DieserUnterschiedsetztsich bei Cª -Pflanzen,in einge-
schränktemMaß auchbei C� - und CAM-Pflanzen,bis direkt in die Umgebung der Ru-
bisco fort. An der RubiscokonkurrierenO£ und CO£ um die Bindung an Ribulose-1,5-
bisphosphat.Bei der Reaktion von O£ kommt es zur Oxygenierungdes Ribulose-1,5-
bisphosphat,dasinfolgedessenin einenC£ - und einenCª -Körper zerfällt. Aus zwei C£ -
Körpernwird im ZugedesPhotorespirationszyklus ein Cª -Körper regeneriert,derwie der
andereCª -Körper in denCalvin-Zyklus eingeschleustwerdenkann.Dabeiwird ein Mo-
lekül CO£ freigesetzt.Pro Oxygenierungwird im Reaktionszyklusder Photorespirationin
denMitochondrienein Molekül NH ª ausder AminosäureGlycin freigesetzt.DiesesNH ª
wird überdie EnzymeGlutaminsynthetaseundGlutamatsynthasewiederassimiliertundan
Aminosäurengebunden(Lea,1997).

Die Re-Assimilationdurch Glutaminsynthetaseund Glutamatsynthasebeträgtbis zu ei-
nemzehnfachender de novo-Assimilationvon NH ª (Leegood,1996).Eine Verdoppelung
der CO£ -Konzentrationder Atmosphärevon 350 ppmV auf 700 ppmV wird die Rateder
Photorespirationbei Cª -Pflanzenin etwa halbieren,wodurcherheblicheKapazitätender
Glutaminsynthetaseund Glutamatsynthasefür de novo-Assimilation von NH t� freigesetzt
werden(Stitt, 1991).

Die ReduktionderPhotorespirationkannerklären,daßdieKonzentrationenanAmmonium,
Glycin, SerinundGlutaminim Blatt untererhöhtemCO£ geringersindalsunteraktuellen
Konzentrationen(Mery et al., 1997; Geigeret al., 1998,1999).Da anzunehmenist, daß
GlutamineinewesentlicheRolle bei der WahrnehmungdesStickstoffstatusinnerhalbder
Pflanzebesitztund Stickstofffixierung, -aufnahme,-reduktionund -assimilationhemmen
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kann,kanndieseineneminentenEffekt auf die UmsatzratendieserProzessehaben(Stitt
undKrapp,1999).

Außerdemwird bei einergeringerenOxygenierungsratewenigerEnzymfür die Katalyse
derReaktionenderPhotorespirationbenötigt.Derhiernicht mehrbenötigteStickstoff kann
anandererStelleinnerhalbderPflanzeeingebautwerden(FangmeierundJäger,2001;Stitt
undKrapp,1999).

Steigerungder Carboxylierungsrate der Rubisco:

DerwichtigsteEffekt einererhöhtenCO£ -Konzentrationist sicherlichder, daßdieCarboxy-
lierungsratederRubiscogesteigertwird. DadurchwerdenmehrlöslicheKohlenhydrateund
Carbonsäurenproduziert.2-Oxo-CarbonsäurensinddiewichtigstenAkzeptorenbeiderAs-
similationdesStickstoffes.

Viele Untersuchungenhabengezeigt,daßPflanzen,die untererhöhtenCO£ -Konzentratio-
nenaufwachsen,einehöhereKonzentrationan löslichenKohlenhydratenin ihremGewebe
aufweisen,wobei dasAusmaßvon Pflanzenartund Wachstumbedingungenabhängt(Stitt,
1991;Körneret al., 1995;Poorteret al., 1997;Tissueet al., 1997;Körneret al., 1997).So-
wohl freie Kohlenhydrateals auch2-Oxo-Carbonsäurenstimulierendie Prozesse,die mit
der Stickstoffassimilationzusammenhängen,indemsie die Expressionder relevantenEn-
zymsystemefördernunddie Aktivität dieserEnzymesteigern.Ein reichlichesAngebotan
2-Oxo-Carbonsäurenkanndarüberhinausdie KonzentrationderZwischenproduktederRe-
aktionskette von Stickstofffixierung, -aufnahme,-reduktion,-assimilationund -einbauge-
ring halten(Purviset al., 1974;Yelle et al., 1987;Hocking und Meyer, 1985;Mery et al.,
1997; Geigeret al., 1998,1999).DieseZwischenproduktehabenwichtige regulatorische
Wirkungenim Stickstoffhaushaltundwirkenin derRegelhemmendaufStickstofffixierung,
-aufnahme,-reduktionund-assimilation.In derPflanzeakkumuliertesNO ýª wirkt darüber-
hinaushemmendaufdasWurzelwachstum.

EineweitereWirkung der löslichenKohlenhydrateliegt in derUnterdrückungderExpres-
sionderRubisco(Stitt, 1991).Der Stickstoff, derdannnicht in Rubiscogebundenist, steht
für andereEnzymsystemeim Blatt (Riviere-Rollandetal.,1996;Rogersetal.,1996)undfür
andereOrganezur Verfügung.In Zusammenhangmit geringerKonzentrationvon NO ýª im
Sproß,die dasWurzelwachstumstimuliert, kanndieserStickstoff in die Transportsysteme
der Feinwurzelninvestiertwerdenund zu erhöhterStickstoffaufnahmebeitragen.Da aber
dieReaktiondesStickstoffhaushaltesauferhöhtesCO£ in ersterLinie vonderStickstoffver-
sorgungderPflanzeabhängt(sieheunten),unddadiesein denverschiedenenExperimenten
mit erhöhtemCO£ sehrunterschiedlichangelegt ist, gibt esdiesbezüglichkeineeinheitli-
chenErgebnisse(Petterssonet al., 1993; King et al., 1996; Gebaueret al., 1996; Tissue
et al., 1997;Baxteret al., 1997;Drake et al., 1997).

Wirkung erhöhter CO £ -Konzentrationenauf die Gesamt-Pflanze:

Obwohl mansichvor einerzu starken VereinfachungderZusammenhängeim Zusammen-
spielvonStickstoffhaushaltundKohlenstoffhaushalthütensollte,kannmandochsagen,daß
die AuswirkungenerhöhterCO£ -Konzentrationenauf denStickstoffhaushaltin ersterLinie
durch den aktuellenZustandder Stickstoffversorgung vorgegebensind (Stitt und Krapp,
1999):

WachsenPflanzenbei sehr guter Stickstoffversorgung auf, so ist der Stickstoffhaushalt
durchgebremsteStickstoffaufnahme,hoheKonzentrationan Stickstoffmetaboliten(Nitrat,
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Glutamin,Aminosäuren,Proteine)undgeringeKonzentrationenanlöslichenKohlenhydra-
tengekennzeichnet.Bei WachstumuntererhöhtemCO£ nehmensiemeistmehrStickstoff
auf, die Konzentrationan Stickstoffmetabolitenbleibt hoch.Obwohl die Konzentrationan
Kohlenhydratenansteigt,habendie KohlenhydrateunterdiesenBedingungenkeinehem-
mendeWirkung auf die ExpressionderRubisco.KonzentrationundAktivität von Rubisco
undanderenEnzymenderKohlenstoffassimilationbleibenhoch.Die Allokation desStick-
stoffesin dieWurzelnbleibtgering,in dieBlätterhingegenhoch.

WachsenPflanzenbeistarklimitierenderStickstoffversorgungauf,soist derStickstoffhaus-
haltauchunteraktuellenCO£ -KonzentrationendurcheineStickstoffaufnahme,diedurchdas
AngebotanStickstoff begrenztist, geringeKonzentrationenanStickstoffmetabolitenin der
Pflanzeund hoheKonzentrationan löslichenKohlenhydratengekennzeichnet.Der Anteil
anStickstoff in derWurzelist hoch,derim Blatt gering.UntererhöhterCO£ -Konzentration
ändertsichnicht viel.

WachsenPflanzenhingegen bei einer angemessenenStickstoffversorgung auf, so ist der
StickstoffhaushaltdurchausgeglicheneKonzentrationenan löslichenStickstoffverbindun-
genund an löslichenKohlenhydratengekennzeichnet.Unter erhöhterCO£ -Konzentration
akkumulierenKohlenhydrateund die Konzentrationan Metabolitender Stickstoffassimi-
lation geht zurück - mit allen obenbeschriebenenFolgen:Reduktionder Expressionder
Rubisco,StimulationderTransportenzymein denFeinwurzelnundStimulationdesWurzel-
wachstums,damit verbundeneineVerschiebung der Allokation desStickstoffes weg vom
Blatt hin zur Wurzel.
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3.3 Prozesseim Kohlenstoffhaushaltder Pflanzen

Auf der BasisdeskonzeptionellenModellesin Abbildung 2.2 soll der StanddesWissens
überdiephysiologischenHintergründefür folgendProzessedargestelltwerden:

1. Stomatakonduktanz

2. Assimilation

3. Respiration

3.3.1 Regulationder Stomatakonduktanz

Die regulierbarenSpaltöffnungenderPflanzenwerdenalsStomatabezeichnet.Sieverbin-
dendasPflanzeninneremit derAußenluftundsindcharakteristischfür diecutinisiertenEpi-
dermenan Sproßund Blatt der Sproßpflanzen.Da die Epidermismit ihrer wachsartigen
Cutinauflageansonstenfür Wasser- und Gasaustauschnahezuundurchlässigist, sind die
Stomatadie RegulatorendesGasaustauschesderPflanzenmit derUmgebung.Tagsüberge-
langtCO£ durchdieSpaltöffnungeninsBlattinnere,indemesdemKonzentrationsgradienten
folgt, der durchdenCO£ -Verbrauchder Photosyntheseaufgebautwird. Im Dunkeln über-
wiegt dieRespirationunderzeugtim BlattinnerenbeträchtlicheKonzentrationenanCO£ , so
daßCO£ durchdie Stomataentweicht.Die Luft in deninterzellulärenZwischenräumenim
Blattinnerenist fast immer feuchteralsdie Außenluft,sodaßauchderWasserdampfnach
außendiffundiert,sobalddie Stomatageöffnet sind.

Der Wasserdampf-undCO£ -Austauschdurchdie Spaltöffnungenberuhtauf Diffusion,die
durchdasersteFickscheDiffusionsgesetzbeschriebenwerdenkann:g�«g ¢ � ¦�¬ ·�l· ¾ ì¾�®
Die Diffusionsrate(diffundierendeSubstanzmengeg�« im Zeitabschnittg ¢ , ein Fluß) ist
umsogrößer, je steilerdasKonzentrationsgefälle( ¾ ì Ê ¾�® ) entlangeinersenkrechtzurFläche
q stehendenKoordinatex undje größerdie Austauschflächeq ist. Die Diffusionskonstante¬ ist unter isothermenund isobarenBedingungensubstanzspezifischund charakteristisch
für dasMedium, in demdie Diffusion erfolgt. Jenachdemworauf die Austauschflächeq
bezogenwird, beschreibtdie GleichungdenFluß durcheineSpaltöffnung,oderdurchdie
Summealler SpaltöffnungenbezogenaufeinebestimmtenBlattfläche,oderein bestimmtes
Blattgewicht.

Die maximaleKonduktanzeinesBlatteswird durchdie Anzahl und denmaximalenÖff-
nungsquerschnittderStomatafestgelegt. Die aktuelleKonduktanzwird durchdenÖffnungs-
gradder Stomataan die Situationder Pflanzeangepaßt.FaßtmanDiffusionskonstante¬ ,
Austauschfläche und Diffusionsstrecke ¾�® zusammen,so erhältdie Gleichungfolgende
Form: g�«g ¢ � Á©·n¾ ì°¯ Á ·�Ú ì±¯ Áe·   ´ á ¦ ´"E ¥
Der Proportionalitätsfaktor Á wird alsLeitfähigkeit oderKonduktanzbezeichnet.Die Leit-
fähigkeit hat die gleiche Einheit wie der Fluß, bei einem Bezug auf die Blattfläche:
molm ý £ sý « . Ihr Kehrwertist derWiderstand

�
.
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Abbildung3.1:ModellvorstellungzumWassertransportim Blattgewebe.Der Transpirationsstromgelangtvom
Xylem in denApoplasten.Ein Großteilfließt durchdenSymplastvon Vakuolezu Vakuoleundtritt erstamOrt
derTranspiration(bei denNebenzellenundSchließzellen)wiederaus.Ein kleinererTeil nimmt denWeg direkt
durchdenApoplast.Aus einemTeil derZellwandderSchließzellenkannWasserauchaußerhalbderEngstelle
verdunsten,Pfeil ganzlinks (Hoffstadt,2000).

JedesStomabestehtauszwei Schließzellen,die nur an ihren Endenfest miteinanderver-
bundensind,währenddie mittlerenBereichedurcheinenSpaltvoneinandergetrenntsind.
DerSpaltstellt durchEpidermisundCuticulahindurchdieVerbindungzwischenAußenluft
und Interzellularraumdar, der unterhalbder StomataeinesogenanntenAtemhöhlebildet.
Die Weite desSpalteswird maßgeblichdurchVerformungder Schließzellenreguliert: der
Spaltist umsoweitergeöffnet je höherderTurgor derSchließzellenist, wobeizunächstder
GegendruckderbenachbartenZellen(Nebenzellen)überwundenwerdenmuß.

Die Hauptbeiträgezum hydrostatischenDruck der Zellen liefern dasosmotischePotential
unddasMatrixpotentialderZellwand.WasserbewegungenfolgenfallendemWasserpotenti-
al, sodaßSchließ-undNebenzellenim Gleichgewicht dasgleicheWasserpotentialaufwei-
senwie derumgebendeApoplast.DaeinGroßteilderTranspirationausdenZellwändender
Schließ-und Nebenzellenin die Atemhöhleerfolgt fällt dasWasserpotentialvom Xylem
übermehrereZellenzumApoplastanderAtemhöhlekontinuierlichab(TyreeundYanou-
lis, 1980).DasWasserpotentialin Schließ-und Nebenzellenrichtet sich passiv nachdem
Wasserpotentialam Ort der Transpirationund wird somit durch die Transpirationbeein-
flußt (Cowan,1977).Ein kleinerTeil derTranspirationerfolgt nicht durchdie Spaltöffnung
hindurch,sondernzumeinenanderAußenwandderSchließzellen(peristomatäreTranspira-
tion), zumanderendurchdie Cuticulahindurch(cuticuläreTranspiration)(sieheAbbildung
3.1).

AktivesÖffnen und Schließender StomatageschiehtdurchImport und Export osmotisch
wirksamerSubstanzenin die Schließzellenoderihrer SyntheseamOrt. Die transportierten
Ionenwerdendabeimit denbenachbartenZellenausgetauscht.Da ausgewachseneSchließ-
zellenkeinePlasmodesmatazudenNachbarzellenbesitzen,erfolgt jederTransportüberden
ApoploastenunddurchdieZellmembran.DasTransportsystemim Plasmalemmabestehtaus
einerATP-getriebenenProtonenpumpe,zweiK t -Kanälen,vondeneneinereinwärtsundei-
nerauswärtsgerichtetist, einemCl ý -Kanalundvermutlicheinem(2Ht :Cl ý ) t -Symporter
(MacRobbie,1987;Gradmannet al., 1993).Die Ionenwerdenüberdie Transporterin die
Schließzellehineinundherausbewegt, wobeidasZusammenspielvon PumpenundKanä-
len durchUmweltfaktorenbeeinflußtwird. Der Nettoeffekt ist ein aktives Hineinpumpen
vonIonenbeimÖffnengegendenwachsendenKonzentrationsgradienten sowie einpassives
Ausströmenvon IonenbeimSchließen.Die ausströmendenIonenwerdenzumgroßenTeil
in denNebenzellenund ihrer Nachbarschaftaufgenommen,ein kleinererTeil verbleibtim
Apoplast.
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Abbildung3.2: StrukturdiagrammederTeilsystemederStomataregelungauf Porenebene.Poolssindgrauhin-
terlegt. (a) DerWasserhaushaltmit denZustandsgrößenWX¶ und W�· unddenWasserpotentialen¸ , diedieFlüsse\ antreiben.VereinfachtesErsatzschaltbild.Alle GrößenbezogenaufdiePore. ¹º¼» ü Grenzschichtwiderstand;¹½¼¾ ,¹½ ·6| Leitfähigkeitender peristomatärenbzw. stomatärenTranspiration;M ¾ , M ¶À¿ M · , M · hydraulischeWider-
stände.Die KapazitätdergestricheltenKompartimentewird nichtberücksichtigt.(b) Der Ionenhaushaltmit den
ZustandsgrößenÁ�¶ und Ái· , ebenfalls pro Pore. Â�L , Â�I öffnenderund schließenderIonenfluß.(c) Der Ener-
giehaushaltmit der ZustandsgrößeÃ ü . Der Anteil Strahlungsbilanzbestehtausreflektierter, absorbierterund
transmittierterinfraroterStrahlungÄ%ÅÇÆ und sichtbarerStrahlungÄ%È¦É�Æ und emittierterStrahlungÄ ü desBlat-
tes.WeitereTeile derEnergiebilanzsinddie Flüssefühlbarer( ÊÌË ) undlatenter( Ê ü ) Wärme.Alle Größenpro
m
À
(Hoffstadt,2000).

Die ÖffnungsweitederStomatawird vondenPflanzenandieaktuellenUmweltbedingungen
angepaßt.Dabei reagierendie Stomatavornehmlichauf die UmweltfaktorenLuftfeuchte,
Licht, Bodenwasser, BlatttemperaturundCO£ . Aus vielenUntersuchungenist derEinfluß
dieserHauptfaktorenqualitativ bekannt:alle Faktorenbis auf CO£ begünstigendasÖff-
nender Stomata.Vereinfachendkannmanannehmen,daßdie öffnendenUmweltfaktoren
Licht, BodenwasserundTemperaturdieenergiebedürftigen, einwärtsgerichtetenIonenpum-
pensteuern,währendderschließendeFaktorCO£ auf die auswärtsgerichtetenIonenkanäle
wirkt. DerEinflußderLuftfeuchteist nochnichtguterklärt,möglicherweisewirkt siepassiv
überdie stomatäreTranspirationindemsiedasWasserpotentialdesApoplastenherabsetzt,
oder über die peristomatäreTranspiration,indem sie direkt denTurgor der Schließzellen
verringert.

DurchdieRegulationderStomatawird dieTranspirationderPflanzegesteuert.Dieswieder-
um hateinenmaßgeblichenEinflußauf die Blatttemperatur, dadie sogenannteTranspirati-
onskühlungvor allembei direkterSonnenstrahlungoderhohenTemperaturendie Blatttem-
peraturerheblichherabsetzenkann.Die BlatttemperaturwiederumhateinenEinflußaufden
PotentialgradientenzwischenderLuftfeuchtein derAtemhöhleundderAtmosphäreundso-
mit aufdieTranspiration.DasGesamtsystemderStomatabestehtalsoausdreiTeilsystemen,
die in Abbildung3.2schematischdargestelltsind:

• TeilsystemWasserhaushalt(Abb. 3.2(a))

• TeilsystemIonenhaushalt(Abb. 3.2(b))

• TeilsystemEnergiehaushalt (Abb. 3.2(c))
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Für einedetaillierteBeschreibung der Regulationder Stomatakonduktanzmöchteich auf
dieDissertationvonJohannesHoffstadtverweisen,ausderich wesentlicheTeiledieserDar-
stellungübernommenhabe.Ausgehendvon der Analyseder Stomataregulation hat er in
seinerArbeit ein Modell entwickelt, dasdie MechanismenderRegulationin Bezugauf die
verschiedenenUmweltfaktorenberechnet(Hoffstadt,2000).

Einfluß von CO £ auf die maximaleStomatakonduktanz

Die maximaleStomatakonduktanzwird durchGröße,FormundDichtederStomataaufder
Blattoberflächebestimmt.SchließzellensindIdioblastenderEpidermis,die im Verlaufdes
WachstumsderBlätterausMeristemoidenhervorgehen.Größe,FormundDichtederStoma-
tasinddaherzumeinengenetischvorgegeben,zumanderendurchdieUmweltbedingungen
währenddesWachstumsbedingt.HierbeisindinsbesondereLicht undStickstoffversorgung
derPflanzevon Bedeutung(Woodward,1987;Schulzeet al., 1994).

Danebenwird ein Einfluß der CO£ -Konzentrationder Atmosphäreauf Größe, Form
und Dichte der Stomatadiskutiert. Die Stomatadichtewurde unter andereman Blättern
untersucht,die zwischen1700 und 1997 im Freiland gewachsensind, also bei CO£ -
Konzentrationen,die geringeralsdie heutigenwaren.HierbeiwurdeentwederMaterialaus
Herbariengenutzt(Woodward,1987;Penuelasund Matamala,1990)oderMessungender
aktuellenStomatadichtewurdenmit Messungenzu Beginn des letztenJahrhundertsver-
glichen (Beerling und Kelly, 1997).Die Ergebnissezeigen,daßim VerlaufedieserJahre
einesignifikanteReduktionderStomatadichtezubeobachtenist. Hierbeiwurdediestärkste
Reduktionvor dem20. Jahrhundertbeobachtet,alsobei CO£ -Konzentrationen,die von ca.
280ppmVaufca.320ppmVangestiegensind(Woodward,1994).

Bei Experimentenmit erhöhtenCO£ -Konzentrationenund Untersuchungenim Freilandin
derNähevonCO£ -Quellenwird überwiegendeineweitereReduktionderStomatadichtemit
steigenderCO£ -Konzentrationbeobachtet(Madsen,1973;Oberbaueret al., 1985;Wood-
ward,1986,1987;Woodward und Bazzaz,1988;Radoglouund Jarvis,1990;Paoletti und
Raschi,1998;Beerlingetal., 1998;Marocoet al., 1999;Tognettietal., 2000).Andererseits
tritt in einigenExperimentenkeineodernureinesehrgeringeÄnderungenderStomatadich-
te auf (Caseet al., 1998;Appleetal., 2000;Pooleetal., 2000).

EineErklärungfür diegegenläufigenErgebnissemagin denArbeitenvonPenuelasundMa-
tamala(1990)undFerriset al. (2001)zu findensein.PenuelasundMatamalauntersuchten
nebender StomatadichtedenAnteil der Stomataan der Gesamtzahlder Epidermiszellen.
Dieserändertesich im Gegensatzzur Stomatadichtemit demCO£ -Anstieg im Verlaufder
Jahrekaum.Die Stomatadichtepro Blattflächeverringertesich also,weil die Epidermis-
zellenzwischendenStomatagrößerwurden.Ferriset al. untersuchtenandrei Pappelarten
Blatt- undZellgrößenbeierhöhterCO£ -Konzentration.Die größerenBlattflächenwarenbei
PopuluseuamericanaundPopulusnigra auf größereEpidermiszellenundmehrZellenzu-
rückzuführen,währenddie Zellgrößebei Populusalba unverändertblieb, der Zuwachsan
BlattflächeausschließlichdurcheinegrößereAnzahl an Zellen zustandekam.Die Blätter
wiesenuntererhöhtemCO£ höhereAktivität desEnzymsXyloglucan-Endotransglycolase
auf, ein Enzym,daßdie Zellwandplastischerwerdenläßt, wasdie Entwicklunggrößerer
Zellenbegünstigen.

UntererhöhtenCO£ -Konzentrationenentwickeln sichhäufiggeringereKonzentrationenan
Stickstoff in der Biomasseder Blätter. In der Untersuchungvon Penuelasund Matama-
la (1990)gehtdie Reduktionder Stomatadichtemit einerReduktionder Stickstoffgehalte
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einher. Schulzeetal. (1994)zeigen,daßbeiaktuellerCO£ -KonzentrationdiemaximaleSto-
matakonduktanzengmit der Stickstoff-Konzentrationder Blätter gekoppelt ist. Dies wirft
die Frageauf, ob die ReduktionderStomatadichteuntererhöhtemCO£ eineFolgederge-
ringerenStickstoff-Konzentrationen in denBlätternist.

Einfluß von CO £ auf die Regulationder Öffnungsweite

Die eigentlicheRegulationdesGaswechselserfolgt durchdie Veränderungder Öffnungs-
weite der Stomataund damit der Stomatakonduktanz.Dabeiwird die Öffnungsweitevor-
nehmlichandieUmweltfaktorenLicht, Luftfeuchte,Bodenwasser, BlatttemperaturundCO£
angepaßt.Bei derReaktionauf einendieserUmweltfaktorenhandeltessich immerum die
ReaktiondesSystems,diedurchdieSituationderanderenUmweltfaktorenbeeinflußtwird.

EineveränderteCO£ -KonzentrationderUmgebungsluftbeeinflußtdie relative Reaktionder
StomatagegenüberLicht undBodenfeuchtenur gering,bestimmtaberdie möglicheReak-
tionsspanne(Morison und Gifford (1983),eigeneMessungen).Die Reaktionder Stomata
auf CO£ hingegenwird wesentlichdurchdie UmweltfaktorenLicht und Bodenwasserbe-
einflußt:sowohl die Reaktionsspanneals auchdie relative Reaktion.Bei negativeremBo-
denwasserpotentialund/odergeringererLichtintensitätreagierendie Stomataverstärktauf
erhöhteCO£ -Konzentrationen(MorisonundGifford (1984),EamusundJarvis(1989),Bun-
ce(2000),eigeneMessungen).

DieseKopplungder Reaktionder Stomataauf CO£ an die momentaneSituationder Um-
weltfaktorenLicht undBodenwassermageineUrsachefür die enormenUnterschiedesein,
die für die Reaktionder Stomataauf CO£ in verschiedenenExperimentenermittelt wur-
den.MorisonundGifford (1984)beobachtetenan16landwirtschaftlichenNutzpflanzen,daß
Wachstumbei ca.750ppmV CO£ zu einerReduktionderKonduktanzum 36%gegenüber
Wachstumbei360ppmVführt. Fieldetal. (1995)ermitteltein einerZusammenfassungvon
29 Experimentenan23 BaumarteneineReduktionderStomatakonduktanzum 23%für das
HeranwachsenbeidoppelterCO£ -Konzentration.DabeischwankendieErgebnissezwischen
einerZunahmeum+36%(Liriodendron tulipifera NorbyundO’Neill (1991))undeinerAb-
nahmeum -87%(Cecropia obtusifoliaReekieundBazzaz(1989)).Auch beiverschiedenen
Experimentenan derselbenArt tratenz.T. sehrgroßeUnterschiedeauf: Liriodendron tuli-
pifera +36%(Norby und O’Neill, 1991)und -44% (Williams et al., 1986);Quercusrubra
+22%(Dixon et al., 1995)und-34%(Williams et al., 1986).Curtiset al. (1995)ermittelten
in einer Übersichtvon ErgebnissenausverschiedenenExperimentenmit Bäumenkeinen
durchgehendenEffekt desUmgebungs-CO£ aufdie Stomatakonduktanz.

Es ist dahernotwendigdie Reaktionenauf die verschiedenenUmweltfaktorenzu entkop-
peln.Diesist mit demModell zurRegulationderStomatakonduktanzvonHoffstadtmöglich
(Hoffstadt,2000).

Abzugrenzenvon derReduktionderStomatabei erhöhterCO£ -Konzentrationist dieFrage,
ob StomatasichlangfristiganerhöhteCO£ -Konzentrationenanpassenunddannandersauf
CO£ reagierenalsStomata,dieuntergeringerenCO£ -Konzentrationengewachsensind.Dies
ist eineFrage,die in deraktuellenForschungnochkontroversdiskutiertwird (Chenet al.,
1995;Talbott et al., 1996;Santrucekund Sage,1996;Heath,1998;Rey und Jarvis,1998;
Tognettietal.,2000;Bunce,2001;Medlynetal.,2001).EineUrsachedafürist eventuelldie
methodischeSchwierigkeit, dieverschiedenenEinflüsseaufdieRegulationderStomatakon-
duktanzzu trennen,dabei diesenExperimentennebendenUmweltfaktorenzusätzlichder
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ZustandderPflanzenverändertseinkann,insbesondereStickstoffkonzentrationundPhoto-
synthesevermögen.

Danebenwird in letzter Zeit ein Einfluß von löslichenKohlenhydratenauf die Reaktion
der Schließzellenbeschrieben.Bei erhöhtenKonzentrationenan Kohlenhydratensoll das
SchließenderStomatabegünstigtwerden.SomitwäreeinMechanismusfür einenindirekten
Einfluß erhöhterCO£ -Konzentrationenauf die Stomatakonduktanzgegeben(Ewert et al.,
2000).

3.3.2 Photosynthese

Die Photosyntheseist derProzeß,durchdenOrganismenLichtenergie in chemischeEnergie
in Form von Reduktionsäquivalenten (NADPH, NADH) und ATP umwandelnund diese
Energie nutzenum Kohlenstoff ausCO£ zu assimilieren.

Die Umwandlungvon Lichtenergie in Reduktionsäquivalente undATP wird alsLichtreak-
tion derPhotosynthesebezeichnet.Siefindet in denLichtsammelfallenundPhotosystemen
statt. Diesesind in die Thylakoidmembranender Chloroplasteneingebaut.Die Redukti-
on von CO£ und Produktionvon Kohlenhydratenerfolgt in einer Reaktionskette, die als
Calvin-Zyklus bezeichnetwird. Die EnzymedesCalvin-Zyklus befindensich im Stroma
der Chloroplasten.Der Calvin-Zykluskann in drei Phasenunterteiltwerden:Carboxylie-
rung,reduzierendePhase,regenerierendePhase(Libbert,1987):

• Carboxylierung: Ribulose-1,5-bisphosphat (RubP)wird an dasaktive Zentrumdes
EnzymsRibulose-1,5-bisphosphat Carboxylase/Oxygenase(Rubisco)gebundenund
in eineaktivierte Form gebracht.CO£ bindetan dasaktivierte RubP, esentsteht2-
Carboxy-3-keto-D-arabinit-1,5-bisphosphat, welchessoforthydrolytischin zweiMo-
leküle3-Phosphoglycerat(PGA)zerfällt.

• ReduzierendePhase:PGA wird unterVerwendungvon ATP undNADPH ausdem
LichtprozeßzuGlycerinaldehyd-3-Phosphat (GA3P)reduziert.

• RegenerierendePhase:JedessechsteGA3P-Molekülwird ausdemCalvin-Zyklus
abgezweigt,die übrigenfünf werdenüberviele Zwischenstufenzu drei Molekülen
RubPumgewandelt.

Die ProduktedesCalvin-ZykluswerdenausdenChloroplastenexportiertoderin denChlo-
roplastenals sogenannte„Assimilationsstärke“ gespeichert.Die Assimilateverlassendie
ChloroplastenüberwiegendalsDihydroxyacetonphosphat (DHAP) im Austauschgegenan-
organischesPhosphatüber ein Transport-Enzymin der innerenChloroplastenhülle.Falls
im CytosolnichtgenügendanorganischesPhosphatausdemUmbauderTriosephosphatezu
Saccharosefreigesetztwird, verarmterstdasCytoplasmaundspäterdasStromaanPhospha-
ten.Dies führt zunächstzu einerInhibition der Photophosphorylierung und im Folgenden
dazu,daßDHAP nichtweiterexportiert,sondernim StromaderChloroplastenzuAssimila-
tionsstärke umgebautwird, wodurchdasPhosphatdirekt freigesetztwird (Lea,1997).

Die Carboxylierungim Calvin-Zyklusund damit nahezuder gesamteKohlenstofffluß aus
derAtmosphärein dieBiosphärewird durchdasEnzymRubiscokatalysiert.Mit einerGrö-
ßevon ca.500kDaltonist Rubiscoein relativ großesProtein;esist überwiegendim Stroma
der Chloroplastengelöst,ein Teil ist an Thylakoidmembranengebunden.Da die Aktivität
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derRubiscoim VergleichzuanderenEnzymengeringist (dreiUmsätzeproSekundegegen-
über1000Umsätzenpro Sekunde(Albertset al., 1994))unddanebenderCarboxylierung
alsKonkurrenzreaktioneineOxygenierungdesRibulose-1,5-bisphosphatmit nachfolgender
Freisetzungvon Kohlenstoff stattfindet,ist die Rubiscoin vergleichsweisegroßerMengein
den Pflanzenvorhanden.Sie macht50-70%deslöslichenProteinsim Blatt aus,dasent-
spricht ca. 25% desgesamtenProteinsim Blatt. Somit beanspruchtdiesesEnzym einen
großenAnteil desfür die PflanzeverfügbarenStickstoffes undspielteineSchlüsselrollein
derVerknüpfungvon Kohlenstoff- undStickstoffhaushalt.

Nebender Carboxylierungkatalysiertdie Rubiscodie Oxygenierungvon Ribulose-1,5-
bisphosphat.DerAngriff desO£ geschiehtkompetitiv zudemAngriff desCO£ aufdasandie
Rubiscogebundene,aktivierteRibulose-1,5-bisphosphat. DasProduktzerfälltdannin einen
Cª undeinenC£ -Körper. WährenddasCª -Molekül in denCalvin-Zykluseingebundenwer-
denkann,wird auszwei C£ -KörpernunterFreisetzungvon CO£ ein Cª -Körper gebildet.
DieseReaktionsfolgewird wegenderAbgabevon CO£ alsPhotorespirationbezeichnet.

UnterdenBedingungendie in denZellenherrschenkatalysiertdie Rubiscosowohl dieCar-
boxylierungalsauchdie Oxygenierung.Durchdie Photorespirationgehendadurchje nach
Umweltbedingung10%bis 60%desfixiertenKohlenstoffeswiederverloren.Bei einerVer-
doppelungder CO£ -Konzentrationwird eine HalbierungdieserVerlustegemessen(Stitt,
1991).NebendenKonzentrationenvon CO£ undO£ beeinflußtdie TemperaturdasVerhält-
nis von Carboxylierungzu Oxygenierung.Hohe Temperaturenförderndie Oxygenierung
auf zwei Arten: zum einennimmt mit steigendenTemperaturendie Löslichkeit von CO£
in Wasserschnellerab als die von O£ , zum anderenbenötigtdie Reaktiondesaktivierten
Ribulose-1,5-bisphosphat mit O£ einehöhereAktivierungsenergie und ist deshalbstärker
temperaturempfindlichalsdie Carboxylierung(Lea,1997).

Sowohl Mengeals auchAktivität der Rubiscowerdenvon der Pflanzefein reguliert. Stitt
(1991)beobachtete,daßhoheKonzentrationenan Kohlenhydratenim Blatt die Expressi-
on der Rubisco-Genehemmen.Da die Konzentrationder löslichenKohlenhydratean die
Konzentrationder löslichenStickstoffverbindunggekoppelt ist, ist die Expressionder Ru-
biscohiermit andenaktuellenZustandsowohl desKohlen-alsauchdesStickstoffhaushal-
tesgekoppelt(Paul undDriscoll, 1997).Die HalbwertszeitdesProteinturnover derRubisco
beträgtfünf bis sechsTage(Simpson,1981),somitwird durchdie RegulationderRubisco-
mengeeinegrobeAnpassungaufderzeitlichenBasisvon Tagenbis Wochenerreicht.

Die Aktivität derRubiscoin vivo wird andieUmweltbedingungenim VerlaufedesTagesan-
gepaßtundhauptsächlichdurchdasEnzymRubisco-Aktivasereguliert.Rubisco-Aktivaseist
beteiligtanderAktivierungderRubisco,indemesdieCarbamylierungderRubiscounddie
Bildung einesKomplexesmit Mg £ t katalysiert.Danebenbefreit sie unterATP-Verbrauch
dasaktive Zentrumder Rubiscovon Inhibitoren.Als Inhibitor wirkt zum einenRibulose-
1,5-bisphosphatselbst,sofernes am nicht aktivierten Enzym gebundenist, zum anderen
Substanzen,diederRibulose-1,5-bisphosphat ähnlichsind:2-Carboxyarabinitol-1-Phosphat
wirkt als nächtlicherInhibitor, D-glycero-2,3-pentodiulose-1,5-bisphosphat wirkt tagsüber
als Inhibitor, danebenverschiedeneSubstanzen,die durch „Fehler“ der Carboxylierungs-
reaktionentstehen(3-Ketoarabinitol-1,5-bisphosphat, Xylulose-1,5-bisphosphat). Über die
RegulationderAktivität derAktivasewird angenommen,daßsiedurchATP undThioredo-
xin reguliert wird, währendihre Mengedurchdie KonzentrationanKohlenhydratenbeein-
flußt wird (Foyer, 2000;Pegoetal., 2000).
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Abbildung3.3:Abhängigkeit derPhotosyntheserate(A) von derCOÀ -Konzentrationim Interzellularraum(CF ).
Die Kurve zeigt schematischden Zusammenhangvon A und CF , basierendauf dem Photosynthesemodell
von Farquharet al. (1980)erweitertdurchSage(1994).Am COÀ -Kompensationspunktder Assimilation( R S )
gleichtdie Carboxylierungdie COÀ -FreisetzungdurchPhotorespirationgeradeaus.Im BereichgeringerCOÀ -
Konzentrationenwird diePhotosynthesedurchMengeundkinetischeEigenschaftenderRubiscobestimmt.Die
Photosyntheseratesteigtannäherndlinearmit CF , dieSteigungwird alsCarboxylierungseffizienz( ^`_ ) bezeich-
net.Bei höheremCF wird diePhotosynthesedurchdieElektronentransportkapazitätderPhotosystemebegrenzt,
diePhotosyntheseratewird durchdieRegenerationvon Ribulose-1;5-Bisphosphat(RubP)bestimmt.Aberauch
im BereichderRubP-LimitationsteigtdieNetto-Photosynthesemit steigenderCOÀ -Konzentration,dadasVer-
hältnisvon Carboxylierungzu Oxygenierungsichweiterhinverschiebt.Oberhalbvon ca.700ppmV ist kaum
nocheineSteigerungderPhotosyntheseratemit steigendemÍ F zu beobachten(Farquharundvon Caemmerer,
1982;FangmeierundJäger, 2001).

Einfluß von CO £ auf die Photosynthese

Die Photosynthesebzw. Assimilationwird durchMengeund Aktivität der Rubisco,durch
die Konzentrationder SubstrateCO£ , O£ , durch die Regenerationdesdritten Substrates:
Ribulose-1,5-Bisphosphat (RubP) und durch die Temperaturbestimmt (Farquharet al.,
1980;Sage,1994).

Der Einfluß von CO£ auf die Photosynthesehat, abgesehenvon Aspektender Evolution,
zwei zeitlicheSkalen:zumeinendie direkteAbhängigkeit derPhotosynthesevon derCO£ -
Konzentrationim Interzellularraum(CE ), zumanderendie langfristigeAbhängigkeit im Ver-
lauf desWachstumsauf desBasisvon Stundenbis Wochen(Akklimatisierungder Photo-
synthese).In Meßreihenmit verschiedenenCO£ -Konzentrationenkann die Abhängigkeit
der Assimilationvon ( ´ E ) bestimmtwerden.Ein schematischesBeispieleinersolchenA-� E -Kurve ist in Abbildung3.3dargestellt.

Am CO£ -Kompensationspunktder Assimilation ( �V� ) gleicht die CO£ -Assimilation durch
Carboxylierungdie CO£ -Freisetzungdurch Photorespirationgeradeaus.Im Bereichge-
ringer CO£ -Konzentrationenwird die PhotosynthesedurchMengeund kinetischenEigen-
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Abbildung3.4:AkklimatisierungderPhotosyntheserate( U ) anerhöhteCOÀ -Konzentration.Die Kurvenzeigen
schematischdenZusammenhangvon U und ^ F , basierendauf demModell von Farquharundvon Caemmerer
(1982).Die mit „Optimierung“ bezeichneteKurve zeigtdie AuswirkungeinerVerlagerungdesStickstoffesin-
nerhalbdesBlattesbei unveränderterStickstoffkonzentrationnachWachstumuntererhöhtemCOÀ : geringere
KonzentrationanRubiscodahergeringereCarboxylierungseffizienz( ^`_ ), aberhöhereKonzentrationanEnzy-
menfür dieLichtreaktiondaherhöheremaximaleNetto-Photosyntheseraten.Die Kurve„Verdünnung“zeigtdie
AuswirkungeinergleichmäßigenVerringerungder Konzentrationan Enzymenim Blatt um 25%.Sowohl die
Carboxylierungseffizienzalsauchdie maximalePhotosyntheserateist um 25%reduziert.Bei einemBezugder
Photosyntheserateauf denStickstoffgehalthebensichdie Unterschiedezur 360erVariantebei einerangenom-
menenVerdünnungauf,beiangenommenerOptimierungbleibensiebestehen(Sage,1994;Webberetal.,1994;
FangmeierundJäger, 2001).

schaftender Rubiscobestimmt(Rubisco-Limitation).Die Photosyntheseratesteigt annä-
herndlinear mit � E , die Steigungwird als Carboxylierungseffizienz ( ´ ½ ) bezeichnet.Bei
höherem� E begrenztzunehmenddie Regenerationvon RubPdie Photosynthese,wobeizu-
nächstATP undNADPH ausderLichtreaktionlimitierend wirken (Limitation durchLicht
oderbei LichtsättigungLimitation durchdie Elektronentransportkapazität der Photosyste-
me). Auch im Bereichder Lichtlimitation steigtdie Photosynthesemit steigendemCE , da
sich dasVerhältnisvon Carboxylierungzu Oxygenierungweiterhin verschiebt.Oberhalb
von ca. 700 ppmV ist allerdingskaum noch eine Steigerungder Photosyntheseratemit
steigendem� E zu beobachten(Farquharundvon Caemmerer, 1982).Bei sehrhohenCO£ -
Konzentrationenkannein Mangelan Phosphatdie Photosyntheselimitieren (Sage,1994;
Lea-CoxundSyvertsen,1996).

Langfristig führenerhöhteCO£ -Konzentrationenmeistzu einergeringerenKonzentration
an Stickstoff und Enzymenim Blatt. Wahrscheinlichist dafür ein verändertesVerhältnis
derKonzentrationan löslichenKohlenstoffverbindungen zu löslichenStickstoffverbindun-
genausschlaggebend(PaulundDriscoll, 1997;Mooreetal.,1998;Pegoetal.,2000;Griffin
etal.,2000).WennsichdieMengenverhältnissederEnzymeim Blatt zueinanderdabeinicht
ändernwird dieseReaktionin derLiteraturoft als„Verdünnungs-Effekt“ bezeichnet(Med-
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lyn et al., 1999).

Danebenkannsichbei einemWachstumuntererhöhtenCO£ -KonzentrationendasVerhält-
nis zwischendenverschiedenenEnzymsystemenim Blatt verschieben:ein kleinererAnteil
an EnzymendesCalvin-ZyklusundderPhotorespiration,ein größererAnteil an Enzymen
derLichtreaktion(Stitt undKrapp,1999;Griffin et al., 2000;FangmeierundJäger, 2001).
DieseReaktionwird als „Optimierung“ derPhotosynthesegedeutet,damit gleicherStick-
stoffmengeeinehöherePhotosyntheseerreichtwird (sieheAbbildung3.4).

Insgesamtdeutendie ErgebnisseausvielenExperimentendaraufhin, daßerhöhtesCO£ zu
einerVerdünnungderKonzentrationanProteinenim Blatt führt, ohnedaßsichdie Relatio-
nenderProteinmengenstarkverschieben(Medlyn etal., 1999).

Nebendem Einfluß von CO£ auf die Enzymmengenist auchder Einfluß auf die Aktivi-
tät der Enzyme(Umsatzratepro Enzymmengebei bestimmterSubstratkonzentration), vor
allem Rubisco,untersucht.Dabeizeigendie meistenExperimente,daßWachstumbei er-
höhtemCO£ keinenodernureinengeringenEinflußaufdieAktivität derRubiscohat(Red-
dy et al., 1996;Hakla et al., 1999;Griffin et al., 2000;Viil et al., 2001).Experimentemit
starkvariierterStickstoffversorgungzeigenhingegen,daßdie Aktivität derRubiscobei ho-
henStickstoffkonzentrationenim Blatt sinkenkann.Diesdeutetdaraufhin, daßRubiscobei
sehrhohemAngebotanStickstoff auchalsStickstoffspeichergenutztwerdenkann(Theo-
baldetal., 1998;Harmenset al., 2000;ChengundFuchigami,2000).

3.3.3 Respiration

UnterdemBegriff RespirationwerdenProzessezusammengefaßt,bei denendurchoxidati-
venAbbaureduzierterKohlenstoffverbindungen CO£ entsteht.HierzuzählenAtmung,Gä-
rung,oxidativer Pentosephosphatzyklus und Photorespiration.Außerder Photorespiration,
derenSinnnochnicht gutgeklärtist, dienendie Prozessedazu,Energieäquivalentein Form
von ATP und Reduktionsäquivalentein Form von NADH und FADH £ zur Verfügungzu
stellen.DanebenwerdenStoffwechselproduktefür Synthesenabgezweigt.

Von dendrei ProzessenAtmung,Gärungundoxidativer Pentosephosphatzyklus hatdie At-
mungbeiPflanzenin derRegeldengrößtenUmsatzunddamitfür Stoffflußmodellediegröß-
teBedeutung.Als Substratfür dieAtmungdientin denmeistenFällenGlucose.DerAbbau
erfolgt in folgendenSchritten:Abbauder Glucosezu Pyruvat (Glycolyse)im Cytoplasma
derZelle,TransportdesPyruvat in die Mitochondrien,oxidative Decarboxylierungvon Py-
ruvat zu Acetyl-CoA, oxidative Decarboxylierungenim Citratzyklus,Elektronentransport
undReduktiondesSauerstoffes in derAtmungskette.

Die Energie- und Reduktionsäquivalente,die über die Respirationzur Verfügunggestellt
werden,werdenfür viele Prozesseim Zusammenhangmit Wachstumund Aufrechterhal-
tung desinnerenMilieus derZellenverwendet.In photosynthetischaktivem Gewebewird
währendderLichtphaseeinTeil derbenötigtenEnergie-undReduktionsäquivalenteausder
Lichtreaktionin denChloroplastenzur Verfügunggestellt.Sodaßdie Atmungsratendieser
Gewebeim Licht nuretwa50%ihrerAtmungsrateim Dunkelnbeträgt(Peiskeretal.,1981).

FolgendewesentlicheProzesse,die Energie benötigen,könnengetrenntaufgeführtwerden:

• Synthesevon Makromolekülenim ZugedesWachstums
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• Nitrat-Reduktion

• SymbiontischeN £ -Fixierung

• Aufnahmevon N in derWurzel

• AufnahmeandererIonen

• Phloembeladung

• Protein-Turnover

• Aufrechterhaltungvon Ionenkonzentrationenund-gradienten

• BewegungeninnerhalbderZellen

• WärmeproduktiondurchcyanidresistenteAtmung

• Photorespiration

• Sekundärstoffwechsel(sekundäreInhaltsstoffe, Entgiftung,Reparatur)

• „Futile Cycles“

Für einigeProzesseist esheutzutagemöglich,die respiratorischenKostenzu berechnen,da
dieRespirationproEinheitbekanntist unddieUmsatzratenberechnetwerdenkönnen:Syn-
thesevon Makromolekülen,Nitrat-Reduktion,symbiontischeN £ -Fixierung,N-Aufnahme
undPhloembeladung.Sehrviel schwierigerist esdie Respirationzu berechnen,die im Zu-
sammenhangmit folgendenProzessenaufgebrachtwird: Protein-Turnover, Aufrechtrechter-
haltungvon Ionen-Konzentrationenund-Gradienten,für BewegungeninnerhalbderZellen,
Wärmeproduktionundin „Futile Cycles“(CannellundThornley, 2000).

DavielederbekanntenrespiratorischenKostenim Zusammenhangmit Wachstumauftreten
undvielederunbekanntenmit derAufrechterhaltungdesinnerenMilieus,hatsicheineTren-
nung der Respirationin „Growth-Respiration“und „Maintenance-Respiration“ etabliert.
DieseTrennungist allerdingskünstlich,da verschiedeneProzessesowohl für Wachstum
als auchfür die AufrechterhaltungdesinnerenMilieus notwendigsind.Außerdementhal-
ten gemesseneRespirationsratenimmer KomponentenausGrowth- und ausMaintenance-
Respiration.In einemmechanistischenModell der Respirationsolltendaherdie verschie-
denenbekanntenProzesseunabhängigvoneinanderberechnetwerdenund der Rest als
„Residual-Respiration“behandeltwerden(CannellundThornley, 2000).

Wennmandie Respirationan ausgewachsenenBlättern im Dunkeln mißt (Dunkelrespira-
tion), enthältdie gemessenRespirationsrateim wesentlichenfolgendeProzesse:Protein-
Turnover, Aufrechterhaltungvon Ionenkonzentrationen und -gradienten,Phloembeladung,
Bewegungeninnerhalbder Zellen, WärmeproduktiondurchcyanidresistenteAtmung und
„Futile Cycles“. Die Dunkelatmung wird somit durch die wesentlichenProzesseder
„Residual-Respiration“bestimmt.

UnterderVoraussetzung,daßEnzyme,die in die Respirationinvolviert sind,im Überschuß
vorhandensindkannmanannehmen,daßdie RespirationdurchdasAngebotsowohl anC-
Substratals auchan ADP bzw. NAD(P) limitiert ist. DasAngebotan ADP und NAD(P)
reflektiertdabeidenBedarfanEnergie- undRedoxäquivalentenfür energiebedürftigePro-
zesse.In wachsendenPflanzenist derBedarfanEnergie-undRedoxäquivalentenwiederum
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engandasAngebotanKohlenstoffskelettengekoppelt,sodaßdieRespirationinsgesamtpo-
sitiv andie Kohlenhydratkonzentration gekoppeltseinsollte(Farrar, 1985;Amthor, 1994).

NebendemKohlenhydratangebotsollte die Stickstoffkonzentrationdie Dunkelatmungbe-
stimmen,da die wesentlichenProzesseganz(Protein-Turnover) oderzumindestteilweise
(Phloembeladung)andie Proteinmengegekoppeltsind.Bei geringenKohlenhydratkonzen-
trationenistdieRespirationproStickstoff durchdiefehlendenKohlenhydratelimitiert (Amt-
hor, 1994).Danebenträgt dannnur ein geringerPhloemtransportzur Respirationbei. Mit
steigenderKonzentrationan Kohlenhydratenhabendie Kohlenhydratewenigerlimitieren-
den Einfluß, außerdemsteigt der Phloemtransport,bis ein maximal möglicherTransport
erreichtist (CannellundThornley, 2000).

Die Korrelationder Dunkelrespirationmit Kohlenhydrat-und Stickstoffgehalt wird aller-
dings durchdie anderenProzesseund durchden Anteil der Proteineam Stickstoff, stark
beeinflußt.Diesesind artspezifischund werdendurchAlter, Lageder Blätter im Bestand
und durchdie Umweltbedingungenstarkbeeinflußt(Amthor, 1989;Mitchell et al., 1999;
CannellundThornley, 2000).

Dadieenergiebedürftigen ProzesseunddieRespirationenzymatischkatalysierteReaktionen
sind,steigenihreUmsatzratenbei physiologischenBedingungenmit steigenderTemperatur
in etwaexponentiellmit einem § «�ï von2.0(Tjoelker etal., 2001).Bei andauerndveränder-
terTemperaturpaßtsichdieRespirationan,sodaßbeiderjeweiligenWachstumstemperatur
ähnlicheRespirationsratenauftreten(Amthor, 1994).DieseAnpassungkannbereitsinner-
halb von Stundenerfolgen(Atkin et al., 2000).Um verschiedeneRespirationsmessungen
miteinandervergleichenzu können,mußdaherdie gemesseneRespirationauf die Tempe-
raturbezogenwerden,andie die Pflanzenangepaßtsind.Danebensollteder § «�ï bestimmt
werden.

Einfluß von CO £ auf die Respiration

In derLiteraturwerdendirekteundindirekteEffektevonerhöhtenCO£ -Konzentrationenauf
die Respirationdiskutiert.

Dir ekte Effekte

Oft wurdein direktenVergleichenvon MessungenderRespirationbei verschiedenenCO£ -
KonzentrationenaneinerPflanzeuntererhöhterCO£ -KonzentrationeinegeringereRespira-
tion gemessen(Amthor et al., 1992;Griffin et al., 1996;Drake et al., 1999).DieserEffekt
trat vor allem dannauf, wenndie CO£ -Konzentrationextrem starkerhöhtwurde- z.B. bis
7000ppmV (McDowell et al., 1999).Man hatdahereineProdukthemmungdurchCO£ an-
genommen.In den letztenPublikationenwurdendiesedirektenEffekte von CO£ auf die
Respirationnicht beobachtet,vor allemwennnicht die ZunahmeanCO£ , sonderndie Ab-
nahmevon O£ gemessenwurde (Amthor, 2000,2001).Direkte Effekte von CO£ auf die
Respirationscheinenalsounwahrscheinlich,zumindestsolangedie Konzentrationan CO£
nicht zuhochist.
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Indir ekte Effekte

WachstumuntererhöhtenCO£ -KonzentrationenkannlangfristigverschiedeneAuswirkun-
genaufdieRespirationhaben,diezumTeil einehöhere,zumTeil einegeringereRespiration
verursachen.CO£ beschleunigtdasWachstumderPflanzen.Die größerenPflanzenweisen
danneinenhöherenRespirationsflußauf, wenndie gesamtePflanzezugrundegelegt wird
(Baker et al., 2000).Die größerenPflanzenweisenabergeringereKonzentrationenan Mi-
neralstoffen im Gewebeauf,sodaßfür dieSynthesegleicherMengenanBiomasseweniger
EnergieunddamitwenigerRespirationbenötigtwird (CannellundThornley, 2000).Gemes-
senwird jedochmeistdieDunkelatmung.Diesewird durchdenTurnovervonStickstoff, den
Exportvon Kohlenhydratenunddie AufrechterhaltungdesinnerenZellmilieusgeprägtund
kanndurchKohlenhydratmangellimitiert sein.Bei einemBezugder gemessenenDunkel-
respirationauf dasTrockengewicht werdendahersowohl gesteigerte(Wullschleger et al.,
1992;Griffin et al., 1996),verringerte(Wullschleger et al., 1992;Ziska und Bunce,1993;
Griffin etal.,1996)oderunveränderteRespiration(Mitchell etal.,1995;Boumaetal.,1997)
gemessen.Bei einemBezugderRespirationsratenaufStickstoff werdenzumeisthöhereRe-
spirationsratengemessen(Griffin et al., 1996;Tjoelker et al., 1999),aberauchgeringere
(ZiskaundBunce,1993).
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Kapitel 4

Material und Methoden

4.1 Beschreibung der Experimente

Die Experimentewurdenin Klimakammernim PhytotrondesFachbereichesAgrarwissen-
schaftender UniversitätGießenin Rauischholzhausen(35085Ebsdorfergrund) durchge-
führt, einzusätzlichesExperimentaufdemFreiland-CO£ -Anreicherungssystem (FACE)des
Institutesfür Pflanzenökologie der UniversitätGießen.DasPhytotronwurdevon von Bo-
guslawski et al. (1962),dasFACE-Systemvon Grünhageetal. (1996)beschrieben.

Im Phytotronwurdenin einer erstenExpositionsperiodevom 05.02.1997bis 27.05.1997
Jungpflanzender Arten Acacia melanoxylon, Acacia dealbata, Eucalyptusdebeuzevillei,
Eucalyptusniphophila, Eucalyptuspauciflora undQuercusilex exponiert,in einerzweiten
Expositionsperiodevom 29.05.1997bis 02.11.1997Jungpflanzender Arten Quercus ilex,
Quercusrobur, Fagussylvatica, Alnusglutinosa, Pinussylvestris, PiceaabiesundPseudo-
tsugamenziesii. Auf der FACE-Anlagewurdevom 28.05.2000bis 30.06.2000Keimlinge
von Chenopodiumalbumexponiert.

4.1.1 Versuchspflanzen

• AcaciamelanoxylonR. BR.: Ein schnellwachsenderBaum.DieseArt bildet neben
FiederblätternausgeprägtePhyllodienaus,die mit zunehmendemAlter die Funktio-
nenderBlätterweitgehendübernehmen.Siesindin derLagein Symbiosemit Bakteri-
enderGattungRhizobiumN £ ausderLuft zureduzierenundanschließendzuassimi-
lieren.Die SamenstammtenausdemGebietdesaustralischenBundes-Territoriums.

• AcaciadealbataL INK: Ein moderatwachsenderBaum.DieseArt bildet ausschließ-
lich Fiederblätteraus.Sie sind in der Lage in Symbiosemit Bakteriender Gattung
RhizobiumN £ ausderLuft zu reduzierenundanschließendzu assimilieren.Die Sa-
menstammtenausTasmanien.

• Eucalyptuspauciflora ssp.debeuzevillei (MAIDEN) L. JOHNSON & BLAXELL (im
FolgendenEucalyptusdebeuzevillei genannt):Ein moderatwachsenderBaum.Die
SamenstammtenausdemGebietdesaustralischenBundes-Territoriums.
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• Eucalyptuspauciflora ssp.niphophilaL. JOHNSON & BLAKELEY (im FolgendenEu-
calyptusniphophilagenannt):Ein langsambismoderatwachsenderBaum.Die Samen
stammtenausNew SouthWales.

• Eucalyptuspauciflora ssp.pauciflora SIEBER. EX SPRENG. (im FolgendenEuca-
lyptuspauciflora genannt):Ein langsambis moderatwachsenderBaum.Die Samen
stammtenausNew SouthWales.

• Quercus ilex L.: Ein charakteristischer, immergrüner, relativ langsamwachsender
BaumdermediterranenHartlaubwälder.

• Quercusrobur L. undFagussylvaticaL.: BestandesbildendeArtendermitteleuropäi-
schenLaubwälderausderFamiliederFagaceae.

• AlnusglutinosaL. (GAERTN.): In fastganzEuropaverbreiteteArt dernassenBruch-
wälderundUfergehölzeausderFamilie derBetulaceae.Die BäumederGattungAl-
nuskönnenmit einemActinomycetenWurzelknöllchen-Symbioseneingehen,in de-
nendieBakterienin derLagesindLuftstickstoff zufixieren.

• PinussylvestrisL. undPiceaabies(L.) H. KARST.: BestandesbildendeNadelbäume
mit einer Verbreitungim europäischenund asiatischenGebietder gemäßigtenund
borealenWälder.

• Pseudotsugamenziesii(M IRB.) FRANKO.: NadelbaumausdemwestlichenNordame-
rika.

• Chenopodiumalbum L.: Die einzigekrautigePflanzein denExperimenten.Erstbe-
siedlerausdenkühl-gemäßigtenBreitenEurasiens;als Ackerunkrautbekannt;kann
sichanverschiedeneNährstoffbedingungengutanpassen.

Herkunft der Pflanzen

DiePflanzendererstenExpositionsperiode(Acaciamelanoxylon, Acaciadealbata, Eucalyp-
tusdebeuzevillei, EucalyptusniphophilaundEucalyptuspauciflora) wurdenvonderBaum-
schuleCelyn-Vale Nurseries,heuteEucalyptusNurseriesgeliefert (EucalyptusNurseries,
Allt-y-Celyn, Carrog,CorwenDenbighshire,UK). Die PflanzenwarenbeimVersandetwa
35–45cm großund hatteneinenWurzelballenmit einemVolumenvon zwei Litern sehr
humusreicher(Blumen)Erde.

Die Jungpflanzenfür diezweiteExpositionsperiode(Alnusglutinosa, Quercusrobur, Fagus
sylvatica, Pinussylvestris, PiceaabiesundPseudotsugamenziesii) wurdenvon derDarm-
städterForstbaumschuleerworben(DarmstädterForstbaumschule,Brandschneise2, 64295
Darmstadt).Die SamenstammtenausdenumliegendenWaldgebieten.Die Pflanzenwaren
zwei Jahrealt und30- 50cm groß.Die UnterschiedeinnerhalbeinerArt warenwesentlich
geringer. Die Pflanzenwarenin Töpfenmit 250ml mineralreicherErdeangezogenworden.

Quercus ilex wurde von einer Baumschulebei Pisaerworben(ZagagliaAlessandro,Via
FossoVecchio,56021Cascina(PI), Italien). Das Saatgutstammteausden umliegenden
Wäldern.Die Jungpflanzenhatteneine Größevon ca. 60cm und standenin Töpfen mit
einemVolumenvon dreiLitern, gefüllt mit Walderde.

Samenvon Chenopodiumalbum wurdenvom BotanischenGartender UniversitätGießen
zur Verfügunggestellt.
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4.1.2 Experiment im Phytotr on

Die Auslegung desExperimentesist im Experiment-Plan,Tabelle4.1, zusammengefaßt,
die Datenfür die Kulturmaßnahmen,GaswechselmessungenundDatenerfassungensind in
Tabelle4.3(1.Expositionsperiode)undTabelle4.4(2.Expositionsperiode)angegeben.

Beschreibung der Klimakammer n

Im Phytotronin Rauischholzhausensind insgesamtacht Klimakammerninstalliert. Jede
Kammerist 2.40m breit, 3.00m lang undhateinelichte Höhevon 2.45m. Der Fußboden
bestehtauseinemGitterrost.Die Wändesindmit weißenPlattenverkleidet.In derMitte der
Decke ist eine1.60 Î 1.35m großeÖffnung,in die eineZweifach-Thermopanescheibe ein-
gelegt ist. Über dieserbefindetsich der Lampenraummit der Beleuchtungseinrichtung. In
derMitte derKammernsindzwei in derHöheverstellbareTischeaufgestellt,derennutzbare
FlächederGrößederThermopanescheibeentspricht.

Die Luftbewegunggehtsenkrechtdurchdie Kammernhindurch.Die klimatisierteLuft tritt
unterhalbdesBodenrostesein und wird seitlich nebender Thermopanescheibeabgesaugt,
um dannneu aufbereitetzu werden.Es kann Frischluft und Umluft in einembeliebigen
Verhältnisgemischtwerden.Die Ventilatorleistungbeträgt1800m

ª
h ý « (von Boguslawski

et al., 1962).

In den Kammernwurdenwährendder Expositionsperiodendie CO£ -Konzentration,Be-
leuchtung,TemperaturundLuftfeuchtereguliert.

CO £ -Konzentration

Für die Experimentestandenzwei Klimakammernzur Verfügung(Kammer5 und6); eine
Kammerfür die im MomentaktuelleCO£ -KonzentrationderAtmosphäre(ca.360ppmV),
eineKammerfür eineerhöhteCO£ -Konzentration(ca.1000ppmV).DieCO£ -Konzentration
innerhalbderKammernwurdewechselweisein regelmäßigenAbständenvonetwafünf Mi-
nutenmit einemURAS-Gasanalysator(HartmannundBraun,Frankfurt)kontrolliert,dieEr-
gebnissederAnalysemit einemSchreiberprotokolliert. WährendderExperimentewurden
die Kammernin einemgemischtenFrischluft-Umluftverfahrenbetrieben.In der Kammer
mit erhöhterCO£ -KonzentrationwurdeautomatischCO£ ausDruckgasflaschenzugegeben.

Beleuchtung

Die Beleuchtungsquellensind über der Thermopanescheibeinstalliert (Metallhalogen-
dampflampen:OsramHQI-E 400W/D und Philips HPI-T 400W),außerdembefindensich
in denKammernvier Leuchtstoffröhren (Philips TDL 85W/84).Die Strahlungwurdeam
2.7.1997und29.10.1997mit einemLuxmeterkontrolliertundim VerlaufderExpositionspe-
riodenmehrfachmit einemQuantum-Sensor(LICOR) gemessen.

Die Lichtstärke war im Verlauf der Expositionsperiodekontstantund in beidenKammern
ähnlich:ca.500

�
Em ý £ sý « photosynthetischaktiverStrahlung(PAR) in 2.1m Höhe.Aller-

dingswardieVerteilungdesLichtesinnerhalbderKammerninhomogen.Mit zunehmender
Entfernungvon denLampennahmdieStrahlungauf ca.50

�
Em ý £ sý « PAR im äußeren
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Tabelle4.1:Experiment-Planfür dieExperimentein denKlimakammerndesPhytotronsderUniversitätGießen
in Rauischholzhausen.EineBeschreibungderAnlagefindetsichin vonBoguslawski etal. (1962).DerZeitplan
derExperimenteist in Tabelle4.3und4.4angegeben.

Experiment-Plan: Phytotr on

CO � -Konzentration und Klima in denKlimakammer n:

CO� -Konzentration: aktuell: 380Ï 20ppmV(Umgebungsluft;eineKammer)
erhöht:1000Ï 100ppmV(eineKammer)

Tageslänge: 16 StundenTag/ 8 StundenNacht
Strahlung(PAR): 500 Ð Em ��� s� �;Ñ 6.0MJm ��� d � � (2.1m Höhe,im Zentrum)

50 Ð Em �
� s�*�ÒÑ 0.6MJm ��� d � � (1.5m Höhe,außen)
Temperatur: Tag:24Ï 2°C Nacht:15Ï 1°C
relativeLuftfeuchte: Tag:70Ï 10% Nacht:85Ï 10%

Pflanzenkultur und Nährstoffversorgung:

ZweijährigeJungpflanzenwurdeneinzelnin sechs-LiterTöpfemit expandiertemVermiculit umge-
topft undtäglichmit Nährlösunggegossen.Die vier NährlösungenenthieltenStickstoff in folgenden
Konzentrationen(vollständigeZusammensetzungderNährlösungensieheTabelle4.2):

Nährlösung: N0: 0mmol(N)ltr � �
N1: 1mmol(N)ltr � �
N5: 5mmol(N)ltr � �
N25: 25mmol(N)ltr. �*�

Expositionsperioden:

1. Expositionsperiode:05.02.1997bis 27.05.1997
Acaciamelanoxylon, Acaciadealbata, Eucalyptusdebeuzevillei, Euca-
lyptusniphophila, Eucalyptuspauciflora, Quercusilex

2. Expositionsperiode:29.05.1997bis 02.11.1997
Quercus ilex, Quercus robur, Fagussylvatica, Alnusglutinosa, Pinus
sylvestris, Piceaabies, Pseudotsugamenziesii

Dauer der Exposition der verschiedenenArten:

Acaciamelanoxylon 91 Tage
A. dealbata 91 Tage
Eucalyptuspauciflora 91 Tage
E. debeuzevillei 91 Tage
E. niphophila 91 Tage
Quercusilex 91 Tage, 1. Expositionsperiode
Quercusilex 117Tage,2. Expositionsperiode
Alnusglutinosa 87 Tage
Quercusrobur 96 Tage
Fagussylvatica 117Tage
Pinussylvestris 117Tage
Piceaabies 117Tage
Pseudotsugamenziesii 117Tage
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Tabelle4.2:ZusammensetzungderDüngelösungenN0, N1, N5, N25:

N K P Ca Mg S
mmolÓ ltr Ô Õ

N0 0 0 0 0 0 0
N1 1.00 0.29 0.09 0.04 0.06 0.05
N5 5.00 1.46 0.44 0.19 0.33 0.24
N25 25.00 7.29 2.22 0.97 1.63 1.18

Fe Mn B Zn Cu Mo Na Cl Ni Co
µmolÓ ltr Ô*Õ

N0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
N1 2.08 1.22 3.08 0.15 0.08 0.01 0.21 0.67 0.03 0.01
N5 10.41 6.11 15.42 0.76 0.39 0.06 1.04 3.33 0.17 0.04
N25 52.08 30.55 77.08 3.82 1.94 0.31 5.21 16.67 0.83 0.21

Bereich der Tische in 1.50m Höhe ab. Im Vergleich zu vollem Tageslicht von ca.
1800Ö Em ×4Ø s×DÙ PAR (Larcher, 1994)wardie Strahlungsstärke somitrelativ gering.

Für die Exposition wurde die Beleuchtungssdauerauf einen Rythmus von 16Stunden
Strahlung(Tag) und 8 Dunkel (Nacht) eingestellt.Durch den langen„Tag“ wurde die
geringeStrahlungsleistungteilweiseausgeglichen,so daßdie Tagessummeder Strahlung
nahean den Lampenimmerhin ca. 6MJm ×4Ø erreichte,an entferntenStellen allerdings
nur 0.6MJm ×4Ø . Zum Vergleich: die Strahlungan einem sonnigenSommertagwährend
desFACE-Experimentesim Freilandbetrugca. 12MJm ×4Ø PAR, an bewölkten Tagen3–
4MJm ×4Ø (sieheAbbildung4.2).

Temperatur und Luftfeuchte

Temperaturund relative Luftfeuchtewurdenin denKammernkontinuierlichmit Thermo-
hydrographenerfaßt.Die Temperaturin denKammernbetrugwährendder Beleuchtungs-
phasen24Ú 2°C, währendderDunkelphasen15Ú 1°C. Die relativeLuftfeuchtekonnteüber
eineTrocknungseinheitgeregelt werdenundbetrug70Ú 10%tagsüber, 85Ú 10%nachts.

Nährstoffversorgung

In den Experimentensollten die exponiertenPflanzenmit einemkonstantenAngebotan
mineralischenNährstoffen ausschließlichausNährlösungversorgt werden.Daherwurden
diePflanzenfür dieExperimentein expandiertesVermiculitumgepflanzt(Körnung2-3mm;
DeutscheVermiculitDämmstoffe GmbH).

Vermiculite sind Aluminium-Eisen-Magnesium-Silikate aus der Gruppe der Glimmer-
Schiefer. Wir verwendetendie oberflächenreiche,lockere,expandierte(geblähte)Form,die

64



sichbei kurzzeitigemErhitzenbis auf 1500°C bildet. In dieserForm ist Vermiculit gegen-
überWassernahezuinert, gibt keineMineralstoffe ab und hat nur einegeringeKationen-
Austausch-Kapazität.ExpandiertesVermiculitbeeinflußtdieNährstoffversorgungderPflan-
zen im Experimentalsonur wenig. DazubesitztexpandiertesVermiculit aufgrundseiner
körnigenStrukturauchin wassergesättigtemZustandausgesprochenvieleluftgefüllteGrob-
poren.Dasluftgefüllte Porenvolmenliegt in wassergesättigtemVermiculit bei ca.30%des
Bodenvolumens(auseigenenVersuchen).

WährendderExperimentewurdendiePflanzentäglichim Überschußmit Nährlösunggegos-
sen,sodaßNährlösungdurchdasVermiculit hindurchperkolierteundausdenTöpfenher-
auslief.Die ZusammensetzungderNährlösungenist in Tabelle4.2angegeben.Sieenthielten
Stickstoff in vier Konzentrationen:0, 1, 5 und25mmol(N)ltr ×DÙ . Die VariantenN1, N5 und
N25 enthieltennebenStickstoff alle anderennotwendigenNährstoffe in aufeinanderabge-
stimmtenKonzentrationen.ZusammensetzungundKonzentrationderNährlösungenwurde
anBeispieleausderLiteraturangelehnt(Ingestad,1971;IngestadundLund,1986;Cromer
undJarvis,1990;Conroy, 1992).

Um zu gewährleisten,daßStickstoff der limitierendenNährstoff war, wurdedie Konzen-
trationderanderenElementegegenüberStickstoff um 20% angehoben.Da Pflanzenunter
erhöhtemCOØ einenhöherenBedarfan Phosphorhaben(Conroy, 1992),wurdedie Kon-
zentrationderPhosphatein denNährlösungenum 50%gegenüberdenAngabenausderLi-
teraturangehoben.Die NährstoffvarianteN0 wurdeausschließlichmit destilliertemWasser
gegossen,umdenEinflußderNährstoffe in denWurzelballenderVersuchspflanzenabschät-
zenzu können.

Kulturmaßnahmen

Von jederArt wurdeeineJungpflanzepro COØ - und Nährstoffvariantein einenTopf mit
sechsLiter Volumen(Quercusilex zehnLiter) umgetopft;zusätzlichdreiPflanzenjederArt
für dieErntezuBeginndesExperimentes.Dabeiwurdedie lockereErdeamRanddesWur-
zelballensabgenommen,dergrößteTeil desWurzelballensblieberhalten.Die Töpfewurden
mit Vermiculit aufgefüllt. Im Anschlußwurdendie umgetopftenPflanzeneineWochelang
täglichim Überschußmit entmineralisiertemWassergegossen.DurchdieseVorbehandlung
solltendie löslichenNährstoffe im Wurzelballenmit demdurchlaufendenWasserweitge-
hendausgewaschenwerden.

Um für die Pflanzenim ExperimenteinemöglichsthoheStrahlungzu gewährleistenwurde
die HöhederTischesoeingestellt,daßdie großenPflanzennahezubis andie Glasscheibe
unterdemLampenraumreichten.Um denEinfluß der verschiedenenLichtstärken auf das
WachstumderPflanzengeringzuhaltenwurdedieAufstellungderPflanzenaufdenTischen
regelmäßiggewechselt,wobeidieaußenstehendenPflanzennachinnengestelltwurdenund
die innerennachaußen.

Die Belegungder Kammernwurderegelmäßiggetauscht,um Unterschiedezwischenden
Kammernauszugleichen.

Fagussylvaticawurdewährendder Expositionim Phytotronvon Phyllaphisfagi, der Bu-
chenblattlaus,befallen.Der Befall wurdeam25.Junientdecktundsofortmit Decis,einem
InsektizidderFirmaAventis,behandelt.Da die Behandlungnicht erfolgreichwar, wurden
die Buchenam11.Juli mit Tamaron(Bayer)gespritzt.Da auchdiesnicht ausreichendwar,
wurdendie Buchenam 16. Juli mit Temik (Aventis) behandelt.Temik ist ein systemisch
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Tabelle4.3:Zeitplander1. Expositionsperiodeim Phytotron:angegebensinddieTermineandenenKulturmaß-
nahmen,Gaswechselmessungenund Datenehebungendurchgeführtwurden. Û�ÜÞÝ�ß : Gaswechselmessungen
zur Bestimmungvon StomatakonduktanzundPhotosynthese,à;á : Gaswechselmessungenzur Bestimmungder
Respiration.

Zeitplan der 1. Expositionsperiode(05.02.1997–27.05.1997)

Kulturmaßnahmen:

05.02.1997 UmtopfenderPflanzenin Vermiculit;
Einsetzenin Klimakammernmit 360bzw. 1000ppmVCOâ ;
TäglichGießenmit entmineralisiertemWasser

25.02. Beginn desGießensmit Nährlösung

Gaswechselmessungen:

11.04.–15.04. Acaciadealbata: ã�äæåèç
22.04.–25.04. Acaciamelanoxylon: ã�äéåèç
26.04.–29.04. Eucalyptusdebeuzevillei: ã�äæåèç
30.04.–03.05. Eucalyptusniphophila: ã ä åèç
06.05. Acaciamelanoxylon: êJë nachLichtperiode
07.05. Acaciamelanoxylon: êJë nachDunkelperiode
07.05. Eucalyptusdebeuzevillei: êJë nachLichtperiode
08.05. Eucalyptusdebeuzevillei: êJë nachDunkelperiode
08.05. Eucalyptusniphophila: êJë nachLichtperiode
09.05. Eucalyptusniphophila: êJë nachDunkelperiode
20.05.–24.05. Quercusilex ã�äæåèç
24.05. Quercusilex êìë nachLichtperiode

Datenerhebungen:

25.02. Erntevondrei VergleichspflanzenjederArt
27.05. ErntederVersuchspflanzenamEndedesExperimentes

wirkendesMittel, dasalsLösungaufdasVermiculit aufgebrachtundmit wenigWasserein-
gewaschenwurde.Im Anschlußandie Behandlungmit Temik wurdendie Buchenfür drei
Tagenur weniggegossen,um zu verhindern,daßdasInsektizidausgewaschenwurde.Als
sichderBlattlausbefall wiederholte,wurdeam25.Septembererneutmit Temikbehandelt.

Gaswechselmessungen

Im VerlaufderExpositionsperiodenwurdenanBlätternGaswechselmessungenzur Bestim-
mungvon Stomatakonduktanz,Photosyntheseund Respirationdurchgeführt.Im Anschluß
andieGaswechselmessungenwurdendieBlattflächenbestimmtunddieBlätterzurBestim-
mungvon Trockengewicht, Stickstoffkonzentration, Konzentrationan löslichenKohlenhy-
dratenundStärke vorbereitet.
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Tabelle4.4:Zeitplander2. Expositionsperiodeim Phytotron:aufgelistetsinddieTermineandenenKulturmaß-
nahmen,Gaswechselmessungenund Datenehebungendurchgeführtwurden. Û�ÜÞÝ�ß : Gaswechselmessungen
zur Bestimmungvon StomatakonduktanzundPhotosynthese,à;á : Gaswechselmessungenzur Bestimmungder
Respiration.

Zeitplan der 2. Expositionsperiode(29.05.1997– 02.11.1997)

Kulturmaßnahmen:

29.05.1997 UmtopfenderPflanzenin Vermiculit;
Einsetzenin Klimakammernmit 360bzw. 1000ppmV COâ ;
TäglichGießenmit entmineralisiertemWasser

06.06. Beginn desGießensmit Nährlösung
25.06. Behandlungvon Fagussylvaticamit demPflanzenschutzmittelDecis

gegenPhyllaphisfagi
11.07. Behandlungvon Fagussylvaticamit demPflanzenschutzmittelTamaron
16.07. 1. BehandlungvonFagussylvaticamit demPflanzenschutzmittelTemik
25.09. 2. BehandlungvonFagussylvaticamit demPflanzenschutzmittelTemik

Gaswechselmessungen:

18.08.–01.09. Alnusglutinosa: ã ä åíç
30.08.–01.09. Alnusglutinosa: êJë nachLichtphase
30.08.–01.09. Alnusglutinosa: êJë nachDunkelphase
02.09.–08.09. Quercusrobur: ã�äîåïç
02.09.–08.09. Quercusrobur: êJë nachLichtphase
02.09.–08.09. Quercusrobur: êJë nachDunkelphase
10.09.–13.09. Pinussylvestris: ã�äæåíç
18.09.–25.09. Fagussylvatica: ã�äéåèç
25.09.–28.09. Quercusilex: ã�äéåèç
28.09.–01.10. Piceaabies: ã ä åèç
30.09.–02.10. Pinussylvestris, Fagussylvatica, Quercusilex undPiceaabies:êìë nachLichtphase
02.10.–04.10. Pinussylvestris, Fagussylvatica, Quercusilex undPiceaabies:êìë nachDunkelphase
04.10.–08.10. Piceaabies: ã�äîåèç
20.10.–21.10. Quercusilex: ã�äéåèç
22.10.–29.10. Piceaabies: ã�äîåèç
29.10.–01.11. Fagussylvatica: ã�äéåèç
Datenerhebungen:

06.06. Erntevon drei VergleichspflanzenjederArt
03.09. Probenahmefür Kohlenhydratanalytik:Alnusglutinosa, Quercusrobur

kurz vor Beginnund5, 10,15 StundennachBeginnderLichtperiode
04.09. Ernte:Alnusglutinosa
12.09. Ernte:Quercusrobur
05.10. Probenahmefür Kohlenhydratanalytik:Fagussylvatica, Pinussylvestris,

Piceaabies, Quercusilex kurz vor Beginn und5, 10,15 Stundennach
Beginn derLichtperiode

02.11. Ernte:Fagussylvatica, Pinussylvestris, Piceaabies, Pseudotsugamenziesii
undQuercusilex
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Datenerhebungen

Zu Beginn derExperimentewurdendrei PflanzenjederArt geerntet,um denAusgangszu-
standderPflanzenzu Beginn derExpositionsperiodezu dokomentieren.Am EndederEx-
positionsperiodenwurdendie Versuchspflanzengeeerntet.Hierbeiwurdenjeweils Trocken-
gewicht, Stickstoff- und Kohlenstoffkonzentrationen getrenntfür die OrganeBlatt, Sproß,
WurzelundFeinwurzelbestimmt.

Währendder 2. Expositionsperiodewurdenim Verlauf einesTages(kurz vor Beginn der
Lichtperiodeund5, 10 und15 StundennachBeginn derLichtperiode)einzelneBlätterge-
erntetum darindie KonzentrationlöslicherKohlenhydrateundStärke zu bestimmen.
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Abbildung4.1:Mittlere TagesgängederCOñ -KonzentrationenaufderFACE-Anlagein 0.75m Höhein RingP4
(COñ -Anreicherung)undauf derKontrollflächeK4 (keineCOñ -Anreicherung)für denZeitraumderExpositi-
onsperiodevom28.05.2000bis 02.07.2000.

4.1.3 Experiment auf der FACE-Anlage

Auf der FACE-AnlagewurdenKeimlinge von Chenopodiumalbum vom 28.05.2000bis
30.06.2000exponiert.Eine Beschreibung der Anlage gebenGrünhageet al. (1996). Die
AuslegungdesExperimentunddieDatenderKulturmaßnahmen,Gaswechselmesungenund
Datenerhebungensindin Tabelle4.5zusammengefaßt.

Die FACE-AnlagebestehtaussiebenRingenzurBegasungundeinerKontrollfläche.In vier
Ringenwird dieCOØ -KonzentrationdurchZugabevonCOØ erhöht,dreiRingeunddieKon-
trollflächedienendemVergleichmit deraktuellenCOØ -KonzentrationderAtmosphäre.Für
dasExperimentmit ChenopodiumalbumwurdeRing P4für die ExpositionderPflanzenin
erhöhterCOØ -Konzentrationunddie Kontrollflächefür die ExpositionderVergleichspflan-
zenin aktuellerCOØ -Konzentrationgenutzt.

CO Ø -Konzentration und Klima

COØ -Konzentration,Strahlung,Temperatur, relativeLuftfeuchteundWindstärkewerdenauf
derFACE-Anlagein denRingenundaufderKontrollflächekontinuierlichaufgezeichnet.

Die COØ -Konzentrationwurdein Ring P4währendderExpositionsperiodetagsüberin der
Zeit von7:00bis19:00Uhr im Mittel umca.110ppmVvon400ppmVüberderKontrollflä-
cheauf 510ppmV in Ring P4angehoben(sieheAbbildung4.1). In derZeit von 19:00Uhr
bis7:00Uhr wurdekeinCOØ zugegeben.Die COØ -Konzentrationstieg im VerlaufderNacht
durchdieRespirationderPflanzenbeigeringerLuftbewegungvon410ppmVauf470ppmV.

DasWetterwährendderExpositionsperiodewar überwiegendfreundlich(sieheAbbildung
4.2undTabelle4.5).Die PflanzenerhielteneinemittlereStrahlungvon8.5MJm ×4Ø PAR pro
Tag,diemittlereTemperaturbetrugtagsüber19.1°C undnachts12.9°C,diemittlererelative
Luftfeuchte59,0%und83.6%,die mittlereWindgeschwindigkeit 3.6ms×DÙ und1.5ms×DÙ .
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Tabelle4.5: Experiment-und Zeit-PlandesExperimentesmit Chenopodiumalbum auf der FACE-Anlageder
UniversitätGießenin Linden-Leigestern.EineBeschreibungderAnlagefindetsichin Grünhageet al. (1996).

Experiment- und Zeit-Plan: FACE-Anlage

CO â -Konzentration und Klima:

COâ -Konzentration: aktuell:7–19Uhr: 400ò 20ppmV 19–7Uhr: 470ò 20ppmV
erhöht: 7–19Uhr: 510ò 20ppmV 19–7Uhr: 470ò 20ppmV

Strahlung(PAR): 8.5ò 2.7MJm Ô â d Ô Õ
Temperatur: 7–19Uhr: 19.1ò 4.7°C 19–7Uhr: 12.9ò 3.3°C
relativeLuftfeuchte: 7–19Uhr: 59.0ò 12.1% 19–7Uhr: 83.6ò 5.8%
Windgeschwindigkeit: 7–19Uhr: 3.6ò 1.4msÔ Õ 19–7Uhr: 1.5ò 0.8msÔ*Õ
Pflanzenkultur und Nährstoffversorgung:

Die Pflanzenwurdenin drei Liter Töpfen mit mineralstoffarmerErde angezogenund täglich mit
Nährlösunggegossen.Die NährlösungenenthieltenStickstoff in folgendenKonzentrationen(voll-
ständigeZusammensetzungderNährlösungensieheTabelle4.2):

Nährlösung: N0: 0.24mmol(N)ltr Ô*Õ
N1: 1.24mmol(N)ltr Ô*Õ
N5: 5.24mmol(N)ltr Ô*Õ
N25: 25.24mmol(N)ltr Ô Õ

Zeitplan desExperimentes:

Kulturmaßnahmen:

03.05.2000 Aussaatim Gewächshausin expandiertemVermiculit
22.05.2000 Umtopfenin mineralstoffarmeErde;

Gießenmit Leitungswasser
28.05.2000 BeginnderExpositionauf derFACE-Anlage;

BeginndesGießensmit Nährlösung

Gaswechselmessungen:

26.06.–27.06. Photosynthese
28.06. RespirationnachLichtphase
04.07. RespirationnachDunkelphase

Datenerhebungen:

28.05.2000 ErntederVergleichspflanzen
28.06.2000 Probennahmefür Kohlenhydratanalytikum 6:30, 11:00, 15:00 und

20:00Uhr
04.07.2000 ErntederVersuchspflanzen

DauerderExposition:34 Tage
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Abbildung4.2:VerlaufderTagessummederStrahlung(PAR; photosynthetischaktive Strahlung),dermittleren
Temperatur, relativenLuftfeuchte(RH) undWindgeschwindigkeit aufderFACE-AnlagewährendderExpositi-
onsperiodevom28.05.2000bis 02.06.2000.Tag:7:00bis 19:00Uhr; nacht:19:bis 7:00Uhr.

Pflanzenkultur und Nährstoffversorgung

Die Versuchspflanzenwurdenim Gewächshausvom 03.05.2000bis 22.05.2000in Pflanz-
schalenmit expandiertemVermiculitausSamenangezogenundam22.05.2000in Töpfemit
dreiLitern torfreicher, nährstoffarmerErdeumgepflanzt(20–40mg(N)ltr×DÙ ; „Nullerde“ der
FirmaFrühstorferErdeIndustrie-ErdenwerkArchut,D-36341LauterbachWallenrod).In je-
desGefäßwurdenzunächstdreiPflanzeneingepflanzt,späterwurdendiezweischwächeren
Pflanzenentfernt.

Vom 28.05.2000bis 30.06.2000wurdendie Pflanzenauf der FACE-Anlageexponiert.Im
Anschlußdaranwurdensie vier Tageim verdunkelten Labor aufgestelltum die Kohlen-
hydratkonzentrationen in denBlätternzu verringern.Am 04.07.2000wurdendie Pflanzen
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geerntet.

WährendderExpositionsperiodeaufderFACE-AnlagewurdendiePflanzenanalogzumEx-
perimentim Phytotrontäglichmit Nährlösungim Überschußgegossen.Für denAnsatzder
NährlösungwurdeLeitungswasserverwendet,dasnachAuskunft der Stadtwerke Giessen
eineNitratkonzentrationvon 14.7mgltr ×DÙ enthielt.Nitrit und Ammoniumwarenin Kon-
zentrationenunter1mg/ltr enthalten.Mit demLeitungswasserwurdeeinezusätzlicheStick-
stoffkonzentrationvon ca.0.24mmol(N)ltr ×DÙ in die Nährlösungeneingetragen.

4.2 Wirkungserhebungen

4.2.1 Trockengewicht

Zur BestimmungdesTrockengewichtes im Erntegut wurdendie Pflanzenin Sproß(alle
oberirdischenAnteile einerPflanzeausgenommenBlätterundKnospen),Blatt (Blätterund
Knospen),Wurzel(Durchmesserô 2mm)undFeinwurzel(Durchmesserõ 2mm)getrennt.
WurzelnundFeinwurzelnwurdendurchAuswaschenvon anhaftendemBodenmaterialbe-
freit. Das geernteteMaterial wurde bei 105°C bis zur Gewichtskonstanzgetrocknetund
anschließendaufeinerFeinwaagegewogen.

Blätter, die währendder Expositionherabgefallen warenoder an denenGaswechselmes-
sungenzur Bestimmungvon PhotosyntheseundStomatakonduktanzdurchgeführtwurden,
wurdenbei 105°C bis zur Gewichtskonstanzgetrocknetund anschließendauf einerFein-
waagegewogen.

Blätter, andenendieKonzentrationlöslicherKohlenhydratebestimmtwerdensollte,wurden
in flüssigemStickstoff gefroren,gefriergetrocknet,bei 50°C nachgetrocknetundauf einer
Feinwaagegewogen.Die Restfeuchtewurde an Vergleichsblätternbestimmt,die im An-
schlußandasTrocknenbei 50°C bei 105°C nachgetrocknetwurden.Für die Auswertung
derErgebnissewurdendie 50°C-Gewichteum denRestwassergehaltkorrigiert.

4.2.2 Konzentration und Mengean Stickstoff und Kohlenstoff

Zur Bestimmungder Konzentrationan Stickstoff und Kohlenstoff wurde dasgetrockne-
te Material zunächstin einerSchneidmühlezerkleinertund anschließendin einer Kugel-
mühle gemahlen.Kohlenstoff- und Stickstoffkonzentration wurden mit Hilfe von C/N-
Analysatorenin LaborendesFachbereichesAgrarwissenschaftender UniversitätGießen
gemessen(Institut für Bodenkunde;Institut für organischenLandbau).Um die Qualitätder
AnalysensicherzustellenwurdenachjederzwanzigstenProbeeinStandardausPflanzenma-
terial mit bekannterStickstoffkonzentration eingefügt.

Die Stickstoff-Analysen für das FACE-Experimentwurden nach der Kjeldahl-Methode
durchgeführt(SteubingundFangmeier, 1992).Die KonzentrationanKohlenstoff wurdein
diesenProbennichtbestimmt.

Aus Stickstoffkonzentration, Kohlenstoffkonzentration und Trockengewicht wurden die
MengeanStickstoff undKohlenstoff in denOrganenunddergesamtenPflanzeberechnet.

An denBlätternderGaswechselmessungenwurdeausBlattfläche(ALEAF) undTrocken-
gewicht (TG) die spezifischeBlattflächebestimmt:
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ö �"÷ ø ÷a�"ùú÷�ûüvý
ÜberdiespezifischeBlattfläche(

ö �@÷ ) wurdedieStickstoffkonzentration aufdieBlattfläche
bezogen.

4.2.3 Konzentration an löslichenKohlenhydraten und Stärke

In denBlätternderRespirationsmessungen undin denzudiesemZweckgeerntetenBlättern
bestimmtenwir die Konzentrationan Glucose,Fructose,Saccharose,Raffinose,Stachiose
undStärke.

Probenahme

Zur raschenUnterbrechungder Stoffwechselprozessewurdendie abgetrenntenBlätter in
Aluminiumfolie verpackt,sofort in flüssigemStickstoff gefrorenundanschließendbei mi-
nus80°C gelagert.Als Vorbereitungfür die Extraktionwurdendie Probengefriergetrock-
net,gewogenundin einerKugelmühlegemahlen.Vor derExtraktionwurdedasgemahlene
MaterialüberNachtbei 50°C im Trockenschranknachgetrocknet.

Extraktion

Die Kohlenhydratewurdenin wässerigerLösungausdenProbenextrahiert(Avigad,1990).
10mgPflanzenmaterialwurdenin 1.5ml Reaktionsgefäßeeingewogen.Zu denProbenwur-
denca.20mg Polyvinylpolypirrolidon (unlöslich,adsorbiertPolyphenole;SigmaAldrich),
0.1ml einer Arabinoselösungder Konzentration1gltr ×DÙ (interner Standard,um Fehler
bei derExtraktionaufzudecken) und0.9ml entmineralisiertesWasserzugegeben(überein
Millipore-SystemaufgereinigtesLeitungswasserdasunsfreundlicherweisevom Institut für
BotanikderUniversitätGießenzur Verfügunggestelltwurde;Millipore Corporation,Bed-
ford, Massachusetts,USA). Die Probenwurden10Minutenin einemkochendenWasserbad
inkubiert,wobei die Reaktionsgefäßenicht verschlossenwaren,um Überdruckzu vermei-
den.Anschließendwurdendie Proben5Minutenbei 16060g zentrifugiert(13000U min ×DÙ ;
HeraeusBiofuge A) und der Überstandmit den löslichenKohlenhydratenabgenommen.
Danachwurde1ml entmineralisiertesWasserauf denRückstandgegeben,10Minutenge-
schüttelt,5Minutenzentrifugiert,derÜberstandabgenommenundmit demerstenExtrakt
vereinigt.Ein weiteresMal wurdein derselbenWeisemit 1ml Wasserextrahiert.Die verei-
nigtenExtraktewurdenmit 0.5ml einer1%igenNatriumazidlösungversetztum denbakte-
riellenAbbauderKohlenhydratezuunterbinden,auf5ml aufgefüllt,eventuellverdünntund
ohneweitereReinigungsschrittefür die AnalysederlöslichenKohlenhydrateverwendet.

Zur Bestimmungder Stärke wurdeder Rückstandmit 1ml Glucoamylaselösung(1,4-þ D-
GlucanGlucohydrolase,EC 3.2.1.3)versetztundüberNachtbei 37°C inkubiert,um Stär-
ke zu Glucoseabzubauen.Am nächstenTag wurdedie Probe10Minuten geschütteltund
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5Minutenzentrifugiert.Der Überstandwurdeabgenommen.Anschließendwurde1ml ent-
mineralisiertesWasserauf denRückstandgegeben,10Minutengeschüttelt,5Minutenzen-
trifugiert, der Extrakt abgenommenund mit demerstenExtrakt vereinigt.DieserExtrak-
tionsschrittwurdenochmalswiederholt.Die vereinigtenExtraktewurdenmit 0.5ml einer
1%igenNatriumazidlösungversetzt,auf5ml aufgefüllt,eventuellverdünntundohneweite-
re Reinigungsschrittefür die Analyseverwendet.

Bestimmungder Wiederfindungsrate

DieWiederfindungsratederlöslichenKohlenhydratewurdemit eineminternenStandard,der
allezuuntersuchendenKohlenhydrateenthielt,bestimmt.HierzuwurdezureinenHälfteder
Parallelen0.1ml einerLösungmit Arabinoseundzusätzlichallenzu untersuchendenKoh-
lenhydraten(jedesKohlenhydratin derKonzentration1gltr ×DÙ ) zugegeben.BeideParallelen
wurdenwie obenbeschriebenextrahiert.AusEinwaageundDifferenzderAnalyseergebnis-
sebeiderParallelenwurdedie Wiederfindungsrateberechnet.

Im RahmenderEntwicklungdieserMethodewurdendie Probenein viertesMal extrahiert
umdieVollständigkeit derExtraktionzuüberprüfen.DervierteExtraktwurdegetrenntana-
lysiert.Er enthieltwenigerals3% derKohlenhydratmenge,diemit denerstendreiSchritten
extrahiertwordenwar.

AußerdemwurdedieMethodemit eineramInstitutetabliertenalkoholischenExtraktionver-
glichen(Avigad,1990).Die ErgebnissederExtraktionsmethodenunterschiedensichkaum.

Um zu prüfen,ob Stärke schonbei der Extraktionder löslichenKohlenhydrategespalten
undalsOligosaccharidbruchstücke gelöstwurde,wurdederExtraktmit denlöslichenKoh-
lenhydratenmit Amylaseversetzt,überNachtbei 37°C inkubiert und im Anschlußdaran
analysiert.Durchdie Inkubationmit Amylasewerdendie gelöstenBruchstücke derStärke
zu Glucoseabgebaut.Es zeigtesich, daßbei der Extraktion der löslichenKohlenhydrate
keinebedeutendenMengenanStärke gelöstwurden.

Analytik

DieKonzentrationderKohlenhydrateim Extraktwurdemit einemChromatographie-System
DX500 derFirmaDionex (Dionex Corporation,Sunnyvale,USA) bestimmt.Die Trennung
derKohlenhydrateerfolgtemittelsAnionen-AustauschChromatographie(HPAE), derNach-
weismittelsgepulsteramperometrischerDetektion(JohnsonundLaCourse,1990;Paskach
et al., 1991;Hoffmann-Thomaet al., 2000).Eine ÜbersichtüberdasSystemund überdie
MethodenzurBestimmungderKohlenhydrateist in Tabelle4.6angegeben.

Die Empfindlichkeit desDetektorswurdezuBeginnundnachjederachtenProbeim Verlauf
einer Analysenreihemit Hilfe von Standardlösungenkalibriert. Der Zusammenhangvon
Kohlenhydratkonzentration in derLösungundEmpfindlichkeit desDetektorswarüberweite
Konzentrationsbereiche konstant,sodaßeineEinpunktkalibrierungmöglichwar.

Die Empfindlichkeit des Detektorsstieg mit zunehmenderTemperatur, wobei die Tem-
peraturempfindlichkeit substanzspezifischwar. Parallel zu den Analysenwurdedaherdie
TemperaturamDetektormit Hilfe einesPT100Temperatur-Sensorsaufgezeichnet.Im Rah-
menderAuswertungwurdedie Detektorempfindlichkeit anhandvon empirischermittelten
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Tabelle4.6:ZusammenfassungzurKohlenhydrat-Analytik

Zusammenfassungzur Kohlenhydrat-Analytik

Chromatographie-System:

Dionex DX500 (Dionex Corporation,Sunnyvale, USA): Gradientenpumpe(Typ GP40), Injektor
(LC10), Vorsäule(CarboPac PA-10 Guard-Column),Trennsäule(CarboPac PA-10 Column),elek-
trochemischerDetektor(ED40) und Autosampler(AS40); SteuerungdesSystems,Datenerfassung
undIntegrationderSignale:SoftwarepaketPeakNet4.1unterWindows3.11.

Potentialverlauf am Detektor:

Zeit [Sekunden] Potential[Volt]

0.01– 0.40 0.05
0.41– 0.60 0.75
0.61– 1.00 -0.15

Frequenz:1Hz

Methode zur Analyseder löslichenKohlenhydrate:

Der EluentwurdeausentmineralisiertemWasserundeinerLösungmit 200mmol(NaOH)ltr Ô*Õ ge-
mischt;FlußratedesEluentenkonstant1 ml min Ô Õ ; Injektion nach15 Minuten

NaOH-KonzentrationdesEluenten:

Zeit [Minuten] NaOH-Konz.[mmol ltr Ô Õ ] Anmerkungen

0.00– 15.00 10 – 10
15.00– 29.30 10 – 28 linearsteigend
29.30– 34.70 28 – 46 linearsteigend
34.70– 36.90 46 – 62 linearsteigend
36.90– 39.30 62 – 200 linearsteigend
39.30– 50.00 200– 200
50.00– 51.00 200– 10 linearfallend
51.00– 54.00 10 – 10

RetentionszeitenundTemperatur-Korrekturfaktoren:

Kohlenhydrat Retentionszeit[Min.] Korrekturfaktoren[°C Ô*Õ ]
Arabinose 10.6 -1.020
Glucose 14.7 -1.015
Fructose 17.3 -1.005
Saccharose 19.7 -1.025
Raffinose 30.9 -1.015
Stachiose 35.1 -1.020

Methode zur Analysevon Glucosenach Abbau der Stärke:

Flußrate des Eluenten konstant: 1 ml min Ô*Õ ; NaOH-Konzentration des Eluenten konstant:
200mmolltr Ô Õ ; Injektion nach1.5 Minuten; Retentionszeitder Glucose:5.1Minuten;Temperatur-
Korrekturfaktor:-1.015°C Ô*Õ

75



Temperatur-Korrekturfaktoren auf die Standard-Temperatur25°C bezogen(sieheTabelle
4.6).

JedeProbewurdezweimalextrahiert,jederExtrakt einmalanalysiert.Wenndie Differenz
derErgebnisseeinerProbegrößerals5% war wurdenExtraktionundAnalysedieserProbe
wiederholt.Wir wiederholtendie Extraktion ebenfalls, wenn die Wiederfindungsratedes
zugegebeneninternenArabinose-Standardsunter95%lag.

Ansatz der Lösungenfür Extraktion und Analyseder Kohlenhydrate:

• Eluent(200mmol(NaOH)ltr ×DÙ ): 1979.2ml entmineralisiertesLeitungswasser(Milli-
pore)20min mit Helium 4.6entgasen,20.8ml einer50%NaOH-Lösung(J.T. Baker,
Deventer, Niederlande)zugeben,wiederum20min mit Helium entgasenund unter
Helium-Atmosphärehalten.

• 1%Natriumazidlösung:1g NaNÿ auf100ml entmineralisiertesWasser.

• Arabinose-Lösung(1gltr ×DÙ ): 100mg Arabinose+ 0.5ml 1%Natriumazidlösungmit
mit entmineralisiertemWasserauf100ml auffüllen.

• Kohlenhydrat-Lösung(1g ltr ×DÙ ): je 100mg Arabinose,Glucose,Fructose,Saccha-
rose,Raffinoseund Stachiose+ 5ml 1% Natriumazidlösungmit entmineralisiertem
Wasserauf100ml auffüllen.

• Standardlösung(2mgltr ×DÙ ): 0.1ml Stammlösungmit entmineralisiertemWasserauf
50ml auffüllen.

4.2.4 Gaswechselmessungen

Zur MessungdesGaswechselsdientedasKompakt-Miniküvettensystem CMS-400undZu-
behörderFirmaWalz (HeinzWalz GmbH,Eichenring6, 91090Effeltrich). DasCMS-400
ist ein offenesSystemmit einemZweikanal-Differenz-Analysator BINOS 100/4P. Zur Her-
stellungder Meßluft wurdeder GasmischerGMA-3 und die Kältefalle KF-1 benutzt,mit
denenCOØ und Feuchtegehaltder Luft eingestelltwerdenkönnen.Als Meßkammerver-
wendetenwir dieBlattküvettemit angeflanschtemKlimaaggregatGK-1 undeinemHalogen-
Lichtaufsatzmit Neutralgrau-FilternzurRegulationderLichtintensität.Die Gasaustauschra-
ten und Umgebungsparameterwurdenwährendder Messungmit einemmobilenPC über
eineserielleSchnittstelleaufgezeichnet.

Ein DatensatzderMeßapparaturbestehtaus:
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COØ abs [ppmV] COØ -Konzentration( ��� ) im Gasgemisch
dCOØ , dHØ O [ppmV] DifferenzenzwischenMeß-undReferenzgas
Flow [ml min ×DÙ ] FlußratedesMeßgases
Tdp [°C] TaupunkttemperaturdesMeßgaskühlers
Tleaf [°C] Blatttemperatur
rH [%] relative Luftfeuchtein derKüvette
Tcuv [°C] Temperaturin derKüvette
Lcuv [µEm ×4Ø s×DÙ ] Licht in derKüvette
Qext [µEm ×4Ø s×DÙ ] Licht außerhalbderKüvette(Umgebungslicht)
Text [°C] Umgebungstemperatur
Tmin [°C] TemperaturandenKühlrippenin derKüvette

Die letztenzwei Werte dienender Überwachungvon Kondensationsbedingungen in den
Schläuchenim Freienbzw. im Küvetteninneren.Die Meßdatenwurdenaufeinemportablen
PC onlinegraphischdargestellt,um denVerlaufderMessungenverfolgenzu können.Die
Datenerfassungerfolgtedurchein von JohannesHoffstadt (Hoffstadt,2000)entwickeltes
Programm(receiver), dasalsHintergrundprozeßunterLinux läuft.

Meßwertebei konstantenAustauschratenwurdenzusätzlichhandschriftlichprotokolliert.
Im ProtokollbuchwurdenaußerdemLuftdruck,Blattfläche,Frischgewicht, Trockengewicht
und Kommentarezu Individuum und besonderenEreignissenvermerkt.JedeMeßreiheist
durcheineeindeutigelaufendeNummergekennzeichnet.

Die Berechnungder interzellulärenCOØ -Konzentration,der Stomatakonduktanzund der
Netto-Photosyntheserate bzw. RespirationausdengemessenenDatenfolgt im wesentlichen
derSchilderungvon Ball (1987).

Eine ausführlicheDarstellungder Apparaturmit Bedienungsanweisung,Datenerfassung,
AuswertungundFehleranalysegibt Hoffstadt(2000).

Meßreihenzu Stomatakonduktanz und Photosynthese

Die MessungenzurBestimmungvonStomatakonduktanzundPhotosynthesewurdenanjun-
gen,ausgewachsenenBlätternausdemoberenBereichderPflanzendurchgeführt,die sich
währenddesExperimentesentwickelt hatten.Die Windgeschwindigkeit innerhalbderKü-
vettewurdeauf denmaximalenWert, von � 1.5 ms×DÙ , eingestellt.DieseWindgeschwin-
digkeit sollte in der Regel ausreichenum denGrenzschichtwiderstanddesBlattesso weit
herabzusetzen,daßer im VergleichzumStomatawiderstandkeineBedeutunghatte.

Die COØ -Konzentrationenwurdenim VerlaufeinerMessungin derRegel in folgenderRei-
henfolgeangeboten:360–700–1400–360–200–100–360 ppmV, wobei der 360er-Wert wie-
derholt angebotenwurde,um den Tagesgangder Leitfähigkeit zu verfolgen.Wenn nicht
ausreichendZeit zur Verfügungstand,wurdeaufdenletzten360er-Wert verzichtet.

Als AbschlußeinerMeßreihewurdedie Küvetteabgedunkelt und die Dunkel-Respiration
desBlattesgemessen.
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WährendderMessungenherrschtenin derKüvettefolgendeBedingungen:

Windgeschwindigkeit � 1.5ms×DÙ
relative Luftfeuchte > 60%
Licht > 1000µEm ×4Ø s×DÙ bzw. 0 µEm ×4Ø s×DÙ
Temperatur � 24°C
COØ -Konzentration � 360– 700– 1400– 360– 200– 100– 360ppmV

Beim AblesenderMeßwertefür dasProtokoll wartetenwir bis derGasaustauschnachEin-
spannendesBlattesbzw. nachÄnderungderCOØ -Konzentrationca.fünf Minutenkonstant
war, ein Indiz dafür, daßsichdie Stomataandie wechselndenCOØ -Konzentrationenange-
paßthatten.JenachReaktionsgeschwindigkeitder Stomatadauerteesdaherin etwa eine
halbeStunde,oft länger, bis ein Meßwertaufgenommenwerdenkonnte.Eine Meßreihe
dauertesomitmindestensvier Stunden.Die DauerderMeßreihenhattesehrwahrscheinlich
keinenEinflußaufdie ReaktionderStomata(Hoffstadt,2000).

Bei denMessungenan Chenopodiumalbum wartetenwir nicht abbis sichdie Stomataan
die COØ -Konzentrationangepaßthatten,sodaßdieseMessungennicht zur Auswertungder
ReaktionderStomataaufCOØ verwendetwerden.

Im Anschlußandie Messungenwurdendie Blätterbei 105°C getrocknet,gewogenundfür
die AnalysederStickstoffgehalteaufgearbeitet.

Meßreihenzur Bestimmungder Respiration

Die Messungenzur Bestimmungder Respirationwurdenebenfalls an jungen,ausgewach-
senenBlätterndurchgeführt.Mit verdunkelterKüvettewurdederGasaustauschbei ca.15–
20–25–30–33°C Küvetten-Temperaturgemessen.BeimAblesenderMeßwertefür dasPro-
tokoll warteteich bisnachÄnderungderTemperaturderCOØ -Austauschkonstantwar. Dies
dauertein derRegel10 bis 20Minuten,sodaßeineMeßreihein etwaeineStundedauerte.

WährendderMessungenherrschtenin derKüvettefolgendeBedingungen:

Windgeschwindigkeit � 1.5ms×DÙ
relative Luftfeuchte � 95%bei 15°C, mit steigenderTemperaturfallend
Licht � 0 µEm ×4Ø s×DÙ
Temperatur � 15 – 20– 25– 30 – 33°C
COØ -Konzentration � 360bzw. 100ppmV

Für die Meßreihenzur Bestimmungder Respirationwählte ich COØ -Konzentrationenvon
ca.360bzw. 100ppmV. Die ungewöhnlich geringeCOØ -Konzentrationvon 100ppmV hat
denVorteil, daßdie Hintergrundabsorption durchCOØ geringist, sodaßauchdie geringen
COØ -AustauschratenderRespirationnochein ausreichendgroßesMeßsignalergaben.Test-
MessungenderRespirationbei verschiedenenCOØ -KonzentrationenwiesenkeinenEinfluß
derCOØ -KonzentrationaufdieRespirationnach(sieheAbbildung4.3).
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Abbildung4.3:DirekterEinflußderCOñ -KonzentrationaufdenRespirationskoeffizient ��� . Die Dunkelatmung
wurdeanausgewachsenenBlätternvonQuercusilex bei verschiedenenäußerenCOñ -Konzentrationen( �	� ) ge-
messen.Die MeßreiheumfaßteeinenZeitraumvon ca.fünf Stunden,in demdie Respirationlangsamabnahm.
Die AbnahmederRespirationwurdeanhandvonwiederkehrendenMessungenderRespirationbeica.360ppmV
COñ korrigiert. Die korrigiertenErgebnissesind im oberenTeil derAbbildung in Abhängigkeit von derCOñ -
Konzentrationin derMeß-Küvette( � � ) dargestellt.Währendder fünf Stunden,die die Meßreihein Anspruch
nahm,ist auchdie Stomatakonduktanzstarkzurückgegangen.Um denEinflußderStomatakonduktanzauf die
interzelluläreCOñ -Konzentration( ��
 ) zudemonstrieren,habeich denRespirationskoeffizientenim unterenTeil
derGraphikauf ��
 bezogen,auchwenndieBerechnungvon ��
 beidenBedingungenderRespirationsmessung
sehrungenauist. Die ErgebnissederwiederholtenMessungenbeigeringeräußererCOñ -Konzentrationundbei
mittlererCOñ -Konzentration(in etwa360ppmV)sinddurchPfeileverbunden,wodurchderEinflußderStoma-
takonduktanzauf ��
 deutlichwird. Esist zuerkennen,daßin dieserMeßreiheweder �	� noch ��
 einenEinfluß
auf die gemesseneRespirationhatte.Die geringenUnterschiedezwischendenkorrigiertenRespirationskoeffi-
zientenliegenim BereichderEmpfindlichkeit derDetektoren.

Um die KonzentrationanKohlenhydratenin denBlätternzu variierenführtenwir die Meß-
reihenzurBestimmungderRespirationamEndederLichtperiodeundnacheinerausgepräg-
tenDunkelperiodedurch.WährendderDunkelperiodestandendie Pflanzenbeica.22°C in
separatenverdunkeltenRäumen.

Die Dunkelperiodenhattenfür die verschiedenenArten folgendeDauer:

15 Stunden Acaciamelanoxylon, Eucalyptusdebeuzevillei, Eucalyptusniphophila
24 Stunden Alnusglutinosa, Quercusrobur
48 Stunden Quercusilex, Fagussylvatica, Pinussylvestris, Piceaabies
94 Stunden Chenopodiumalbum

Im Anschlußandie Messungenwurdendie Blätter in flüssigemStickstoff gefrorenundfür
die MessungdesTrockengewichtes,derStickstoffkonzentration undderKohlenhydratkon-
zentrationaufbereitet.
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4.3 Berechnungder untersuchtenParameter

4.3.1 Aufnahmevon Stickstoff

Relative Aufnahmerate für Stickstoff: �h÷���
Die relative Aufnahmerateder Feinwurzelnfür Stickstoff wurdeausdemStickstoffgehalt
dergesamtenPflanzeunddemStickstoffgehaltderFeinwurzelnzuBeginnundamEndedes
Experimentesberechnet.Dabeiwurdevorausgesetzt,daßdie Pflanzeim VerlaufderExpe-
rimentemit konstanterrelativer WachstumsrateundkonstanterAllokation desStickstoffes
gewachsenist:

�h÷���� ø ��� û������û������������! #"%$ ý ù ö ��� � ý ù ö ���û����&� � û������ ' (	) �+* $ (	) û����,* ×DÙ $.- ×DÙ0/
ý ù ö � � und û���� � wurden aus Stickstoffkonzentrationund Trockengewicht der Ver-
gleichspflanzenberechnet,diezuBeginndesExperimentesgeerntetwordensind,wobeidas
arithmetischeMittel ausdendrei PflanzenjederArt gebildetwurde.

ý ù ö � � und û���� �
wurdenausStickstoffkonzentrationundTrockengewicht derPflanzenberechnet,dieamEn-
dedesExperimentesgeerntetwurden.ý ù ö ��� g Stickstoffmengein dergesamtenPflanzezuBeginndesExperimentesý ù ö �&� g Stickstoffmengein dergesamtenPflanzenachderZeit 1û������ g Stickstoffmengein derFeinwurzelnzuBeginndesExperimentesû���� � g Stickstoffmengein derFeinwurzelnnachderZeit 1
4.3.2 Allokation von Stickstoff

Allokationskoeffizient für Stickstoff: 243�56�
Unter der Voraussetzung,daßdie Allokation von Stickstoff im Verlauf desExperimentes
nacheinerkurzenAnpassungsphasezu Beginn derExpositionkonstantwar, wurdederAl-
lokationskoeffizient ( 243758� ) für dieverschiedenenOrganeausderVerteilungdesStickstoffes
amEndedesExperimentesberechnet:

Blatt: 243�56�:9 ;=< ø >��:����? ý ù ö ���
Sproß: 243�56�:9 @.A ø öCB ���=? ý ù ö �&�
Wurzel: 243758�D9 E ø ���&�=? ý ù ö ���

Feinwurzel: 243�56�:9 F�G ø û����&�=? ý ù ö ���
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ý ù ö � � , >��:� � ,
öCB � � , ��� � , û���� � wurdenausStickstoffkonzentration undTrocken-

gewicht derOrganeamEndedesExperimentesberechnet.ý ù ö �&� g N-MengedergesamtenPflanzeamEndedesExperimentes>��:� � g N-Mengein denBlätterneinerPflanzeamEndedesExperimentesöCB ��� g N-Mengeim SproßeinerPflanzeamEndedesExperimentes���&� g N-Mengein denWurzelneinerPflanzeamEndedesExperimentesû������ g N-Mengein denFeinwurzelneinerPflanzeamEndedesExperimentes

4.3.3 Allokation von Kohlenstoff

Allokationskoeffizient für Kohlenstoff: 243758H
Die Berechnungder Allokationskoeffizientenfür Kohlenstoff erfolgteanalogder Berech-
nungderAllokationskoeffizientenfür Stickstoff:

Blatt: 243�5 H 9 ;=< ø >©�I�J��? ý ù ö �J�
Sproß: 24375 H 9 @�A ø öCB �J�K? ý ù ö �J�
Wurzel: 243�5 H 9 E ø �L�J�=? ý ù ö �J�

Feinwurzel: 243�5 H 9 F�G ø û��M�J��? ý ù ö �J�
ý ù ö � � , >��I� � ,

öCB � � , �M� � , û��M� � wurdenausKohlenstoffkonzentration undTrocken-
gewicht derOrganeamEndedesExperimentesberechnet.ý ù ö �J� g C-MengedergesamtenPflanzeamEndedesExperimentes>���� � g C-Mengein denBlätterneinerPflanzeamEndedesExperimentesöCB �J� g C-Mengeim SproßeinerPflanzeamEndedesExperimentes�M�J� g C-Mengein denWurzelneinerPflanzeamEndedesExperimentesû��M�J� g C-Mengein denFeinwurzelneinerPflanzeamEndedesExperimentes

4.3.4 Regulationder Stomatakonduktanz

Maximale Stomatakonduktanz: (ON �QP
Als maximaleStomatakonduktanzwurdediegrößtebei folgendenBedingungengemessene
Konduktanzangesehen:wassergesättigterBoden;PAR > 1000µEm ×4Ø s×DÙ ; Luftfeuchte>
60%;Temperatur� 24°CundCOØ -Konzentration100,200oder360ppmV.

DanebenwurdenüberNagellackabzügedie morphologischenGrundlagender maximalen
Stomatakonduktanzbestimmt:Stomatadichteauf derBlattflächeundLängedesÖffnungs-
spaltes.

81



Reaktion der Stomataauf CO Ø : 2SR 9 �OTVU N 9 H 

Um dieFragezuuntersuchen,obeinelangfristigeExpositionderPflanzenin erhöhtemCOØ
die ReaktionderPflanzenauf COØ beeinflußt,habeich die Meßreihen,in denenverschie-
deneCOØ -Konzentrationenangebotenwordenwarenmit Hilfe desStomatamodellesvon
Hoffstadtausgewertet(Hoffstadt,2000).

Dabeibin ich vondemStandardparametersatzausgegangen,denJohannesHoffstadtim Rah-
men seinerDissertationentwickelt hat. Für die Bedingungenim Phytotronhabeich den
Standardparametersatzleicht modifiziert(sieheTabelle2.4).

In einemerstenSchrittwurdedie maximalegemesseneLeitfähigkeit als ( N �QP vorgegeben,
wassinnvoll erschien,da bei geringenCOØ -Konzentrationenin der Küvettealle Umwelt-
bedingungendasÖffnen der Stomatabegünstigten:nahezuwassergesättigterBoden,hohe
Strahlungsstärke undrelative Luftfeuchtüber60%.Im zweitenSchrittwurdedie Reaktion
desModells auf die interzelluläreCOØ -KonzentrationdurchVariationder Parameter2 R 9 �
(maximalePumprate)und U N 9 H 
 (COØ -Sensitivität derIonenkanäle)andie Meßergebnisse
angepaßt.

GelegentlichwurdediemaximaleStomatakonduktanzschonbeidererstenCOØ -Konzentration
von 360ppmV erreichtund die Stomataöffnetenim VerlaufdesTagesbei dengeringeren
Konzentrationenvon 100bzw. 200ppmV nicht wiedervollständig.Für die Anpassungdes
Modells an die Messungenhabeich diesenTagesgangkorrigiert, indemich die Stomata-
konduktanzim Modell für die Messungenbei 100 und 200 ppmV COØ auf die maximale
Konduktanzangehobenund die zwischenzeitlichgemessenenWerteinterpolierthabe.Die
QualitätderAnpassungenist in AnhangB dargestellt.

Am EndederAuswertungergabsich für jedeMeßreiheein Wert für die maximaleStoma-
takonduktanz( N �VP , die maximalePumprate2 R 9 � und die COØ -Empfindlichkeit der Ionen-
kanäle U N 9 H 
 . Da 2 R 9 � und U N 9 H 
 in ihren Auswirkungennicht unabhängigvoneinander
sind,habeich zusätzlichdasVerhältnisderbeidenParameterberechnet.

4.3.5 Photosynthese

Im Rahmender Arbeit habeich denEinfluß der WachstumsCOØ -Konzentrationund des
Stickstoffstatusauf die Abhängigkeit derPhotosynthesevon W�X untersucht.Als Grundlage
dientedasPhotosynthese-Modellvon Farquharundvon Caemmerer(1982).

Die Meßreiheneignetensich allerdingsnicht für einekonventionelleAuswertunganhand
von Y[Z N �VP , zur BeschreibungderdurchRubP-Carboxylierunglimitierten Assimilation,und\ N �QP , zurBeschreibungderdurchRubP-Regenerationlimitiert Assimilation,dadieAnzahl
derMeßpunkteinnerhalbeinerMeßreihezugeringwar.

Den Bereich der Assimilation, der durch RubP-Carboxylierunglimitiert wird ( W X <
250ppmV), habeich dahernachFarquharund von Caemmerer(1982) über Carboxylie-
rungseffizienz ( �hù ) undCOØ -Kompensationspunkt( ]_^ ) beschrieben.Um denBereichder
AssimilationderdurchRubP-Regenerationlimitiert wird zubeschreibenhabeich diemaxi-
maleAssimilationsrate( ÷ N �QP ) bei W�X -Konzentrationenüber700ppmVbestimmt.In diesem
Bereichist die Assimilationannäherndkonstant(Farquharundvon Caemmerer, 1982).
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`bac4d W�XCegfbhOi�jkj[lnm�o ÷ ø � ) � ù $ ]�pO*=qg�hù $ W�X`bac4d W�XCrtsuibi�jkj[lnm�o ÷ ø ÷ N �VP
Die Assimilation entsprichtder DifferenzausCarboxylierungund Oxygenierungmit an-
schließenderPhotorespiration.Die Assimilation ist nicht direkt meßbar, da sie durch die
(mitochondriale)Respirationüberlagertwird. Der meßbareGasaustauschwird als Netto-
Assimilationbezeichnet:

Netto-Assimilation ø Assimilation
�

Respiration

Assimilation ø Netto-Assimilationq Respiration

Durch Bezugvon Assimilation,Netto-Assimilationund Respirationauf eineBezugsgröße
(Blattfläche,Trockengewicht oderStickstoffmenge)erhältmandie Assimilationsrate( ÷ ),
Netto-Assimilationsrate( ÷vOwx�y� R ) undRespirationsrateim Licht ( � - < X Z{z � ).
Carboxylierungseffizienz: �hù
DieCarboxylierungseffizienzentsprichtim BereichgeringerinterzellulärerCOØ -Konzentrationen
( � X < 100bis250ppmV)derSteigungdesZusammenhangesvonAssimilationsrateund � X :

÷|vOwx�y� R ø ) ÷vOwx�y� R 9 �Jq!� ù $ � X *
÷ ø ) ÷ vOwx�y� R 9 � q!� ù $ � X *Kq}� - < X Z{z �

� ù ø ÷ � � - < X Z{z � � ÷|vOwx�y� R 9 �� X� ù ø ÷vOwx�y� R 9 H 
 � ÷|vOwx�y� R 9 �� X ' ~�� 5 $ ( ×DÙ $�� ×DÙ $0�S� ~ Y ×DÙ /
÷ vuw��y� R 9 � ist die theoretischeNetto-Assimilationsratebei W�X gleich Null. �hù wurde aus
den Ergebnissender Gaswechselmessungen,Trockengewicht und Stickstoffkonzentration
der Blätter berechnet.Die Einheit von �hù hängtdabeivon der Bezugsgrößeder Netto-
Assimilationsrateab.

CO Ø -Kompensationspunktder Assimilation: ]=p
Als COØ -Kompensationspunkt( ] ) wird die interzelluläreCOØ -Konzentrationbezeichnet,
an derdie KohlenstoffassimilationdurchCarboxylierungdie Kohlenstofffreisetzungdurch
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PhotorespirationundRespirationgeradeausgleicht.Der COØ -KompensationspunktderAs-
similation ( ]�p ) entsprichtder interzellulärenCOØ -Konzentration,bei der sich Carboxylie-
rungundOxygenierung(mit anschließenderPhotorespiration)geradeausgleichen:

für ÷ ø i gilt:

i ø ) ÷|vOw��y� R 9 �:qg�hù $ ]�pu*=q}� - < X Z{z �
] p ø � ÷vuw��y� R 9 � � � - < X Zxz �� ù ' �S� ~ Y /

Maximale Assimilationsrate: ÷ N �QP
Bei W�X größer700ppmVwird eineAssimilationsrateerreicht,dieauchbeihöheremWIX kaum
übertroffen wird: ÷ N �VP .

÷ N �VP ø ÷vOwx�y� R 9 N �QP q}� - < X Z{z � ' ~�� 5 $ ( ×DÙ $.� ×DÙ /
Respirationsrateim Licht: � - < X Zxz �
In derRegelwurdeamEndederMeßreihezur BestimmungderAssimilationeineMessung
mit abgedunkeltemBlatt angeschlossen,ausderdieRespirationsrate( � - ) berechnetwurde.
Die mitochondrialeRespirationim Licht ( � - < X Z{z � ) beträgtin etwa50%dermitochondrialen
Respirationim Dunkeln (Peisker etal., 1981).

In denanderenFällenwurdedieRespirationsrateausderStickstoffkonzentrationderBlätter
abgeleitet,wie sie anhandder Respirationsmessungenbestimmtwurden(sieheAbbildung
5.58).Die ErgebnisseunterschiedensichzwischenPflanzen,diein aktueller(a)underhöhter
(e) COØ -Konzentrationexponiertwaren:

� - < X Z{z ��9 � ø ) � i4��iS�u��q�i4��i  f $ � ��� ���0� * $ i4����� $ i4��h ' ~�� 5 $ ( ×DÙ $�� ×DÙ /� - < X Z{z ��9 w ø ) � i4��ibiS��q�i4��ibiS� $ � ��� �0��� * $ i4����� $ i4��h ' ~�� 5 $ ( ×DÙ $�� ×DÙ0/
Der Faktor0.43entsprichtderUmrechnungdesRespirationskoeffizientenauf die Respira-
tionsrateÙ�� . Der Faktor0.5 entsprichtdemVerhältnisvon Dunkel-Respirationim Licht zu
Dunkel-Respirationim Dunkeln (Peisker etal., 1981).

�6� à;á = (0.45g(C)g(TG)� � / 86400sd � � / 12� 10�b� g � mol(C)� � ) �Q�.�
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ç � mol(COâ ) g(TG)Ô Õ sÔ*Õ Assimilationsrateç:� ��¡ � mol(COâ ) g(TG)Ô Õ sÔ*Õ maximaleAssimilationsratebei ¢_£ > 700ppmVç:¤�¥�¦y¦¨§©� mol(COâ ) g(TG)Ô Õ sÔ*Õ Netto-Assimilationsrateç:¤�¥�¦y¦¨§�ª «:� mol(COâ ) g(TG)Ô Õ sÔ*Õ Netto-Assimilationsratebei ¬ £ = 0¬I � mol(COâ ) g(TG)Ô Õ sÔ*Õ ppmVÔ Õ Carboxylierungseffizienz¬ £ ppmV interzelluläreCOâ -KonzentrationêJë�® £°¯²± ¦	� mol(COâ ) sÔ*Õ Respirationsrateim Licht³
ppmV COâ -KompensationspunktderNetto-Assimilation³k´
ppmV COâ -KompensationspunktderAssimilation

4.3.6 Respiration

Die Respirationwurdeim VerlaufeinerStundebei verschiedenenTemperaturengemessen.
Für die Auswertungnehmeich an, daßsich Trockengewicht, Stickstoffkonzentration und
Konzentrationan löslichenKohlenhydratenin dieserZeit nicht odernur geringfügigver-
änderthaben.Der EinflußderTemperaturwurdeisoliert, indemanhandderMeßreihendie
Temperaturabhängigkeit derRespiration( µ Ù � ) undderRespirationskoeffizientbeiStandard-
temperatur25°C ( 2�¶ ) berechnetwurden.

Anhandvon MessungendesGaswechselsim Dunkeln, wennCarboxylierungundPhotore-
spirationgleichNull sind,kanndie Respirationbestimmtwerden:

� ÷vuw��y� R ø � - für CarboxylierungundOxygenierung= 0

Temperaturabhängigkeit der Respiration: µ Ù �
Aus einerMeßreihewurdedie Dunkelatmungbei Standardtemperatur25°C ( ÷ Ø � ) unddie
Temperaturempfindlichkeit der Respiration( µ Ù � ) berechnet,indemfolgendeFunktionan
die Messungenbei verschiedenenTemperaturenangepaßtwurde:

� - ø � - Ø � $ µ Ù �¸· � � ñ²¹�¨º �
Respirationskoeffizient: 2�¶
Aus der Respirationbei 25°C ( ÷ Ø � ), Trockengewicht (

üvý
) und Kohlenstoffkonzentration

desMeßblattes(0.45g(� )
$

g(
üvý

) ×DÙ ) wurdeder Respirationskoeffizient pro Kohlenstoff
( 2�¶ ) berechnet:

2�¶ ø � - Ø � $  f $S i × � ' (	) �&*%Ö ~�� 5 ) �&* ×DÙ /üvý $ i4����h ' (	) ��* (	) üvý * ×DÙ / $u»b¼ �Sibi ' �½- ×DÙ / [d ×DÙ ]
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Respirationskoeffizient pro Stickstoff: 2�¶ v
DerRespirationskoeffizient solltein etwaproportionalzumStickstoffgehaltsein,soferneine
geringeKohlenhydratkonzentration die Atmungnicht limitiert. Daherwurdezusätzlichder
Respirationskoeffizient proStickstoff ( 2�¶�v ) berechnet:

2�¶�v ø � - Ø � $  f $� i × � ' (	) �&*%Ö ~�� 5 ) �&* ×DÙ /üvý $ ��¾ R vu¿ $.»b¼ �Sibi ' �½- ×DÙ / [g(C)
$
g(N)×DÙ $ d×DÙ ]

2�¶ d ×DÙ Respirationskoeffizient2�¶�v d ×DÙ Respirationskoeffizient proStickstoff� - Ö mol(COØ ) s×DÙ Respirationsrate� - Ø � Ö mol(COØ ) $ s×DÙ Respirationsratebei25°C1 °C Blattemperaturüvý
g Trockengewicht��¾ R vO¿ g(N)

$
g(TG)×DÙ Stickstoffkonzentration

86



4.4 Auswertungder Ergebnisse

Im Rahmender Auswertungwurden die Ergebnisseauf die Stickstoffkonzentration der
Pflanzenbezogen.Die StickstoffkonzentrationdientealsProxi-Wert für daslangfristigmitt-
lereVerhältnisvon löslichenStickstoff- zu Kohlenstoffverbindungen im VerlaufderExpo-
sition (Ågren,1994).

In Anlehnungan die strukturellenModelle im Kapitel „Systemanalyse“und an die Über-
sicht im Kapitel „StanddesWissens“geheich davon aus,daßdie löslichenStickstoff- und
Kohlenstoffverbindungen, insbesondereihr Verhältniszueinander(der Stickstoffstatus)re-
gulierendeEigenschaftenaufverschiedeneProzesseim Kohlenstoff -undStickstoffhaushalt
derPflanzenbesitzen.Zum ZeitpunktderExperimenteim Phytotronwar jedochnochnicht
bekannt,zu welchenZeitpunktenund in welchenOrganenwelcheVerbindungenbestimmt
werdenmüßten,inbesonderewelchelöslichenStickstoffverbindungen, um eine sinnvolle
Aussagezum Stickstoffstatusder Pflanzezu erhalten.Ich nutzedaherdasVerhältnisvon
Kohlenstoff zuStickstoff in derBiomassealsProxi-Wert für denStickstoffstatus.

Die Auswertungder Ergebnisseerfolgte in der Regelin vier Schritten:

1. BerechnungderZustandsgrößenundder relevantenParameterderuntersuchtenPro-
zesse.

2. QuantitativeBestimmungdesZusammenhangesderErgebnissemit derStickstoffkon-
zentration,getrenntfür die zwei COØ -Variantenund graphischeDarstellung.In der
Regel wird der Einfluß von Stickstoff- und COØ -Konzentrationauf die untersuchten
Größenschonhierdeutlich.

3. StatistischeAuswertung:

Berechnungder„CO Ø -Response-Faktoren“( � H=À ñ ):� H=À ñ ø Á wÁ �
Á w und Á � sind dabei die Ergebnisseder Messungenan der Pflanzeaus erhöh-
ter COØ -Konzentration( Á w ) und an der korrespondierenden Pflanzeaus aktueller
COØ -Konzentration( Á � ). Die COØ -Response-Faktorenwurdenlogarithmischtrans-
formiert, dadie VerteilungderCOØ -Response-Faktorendurchdie Division systema-
tisch verzerrtwar. Durch die logarithmischeTransformationwird dieseVerzerrung
korrigiert.Auf BasisdertransformiertenCOØ -Response-FaktorenkonntederEinfluß
der COØ -Konzentrationanhandder arithmetischenMittelwerteund anschließendem
Studentst-Testüberprüftwerden.Als Signifikanzniveauwurdein derRegel eineIrr-
tumswahrscheinlichkeit von 5%angenommen(Köhleret al., 1996).

DerdabeigebildetearithmetischeMittelwert ausdentransformiertenCOØ -Response-
Faktoren(r ¬¸Â â ) entsprichtnachRücktransformationdemgeometrischenMittelwert
aufnicht transformierterSkala.

Mittelwert derCOØ -Response-Faktoren(r ¬¸Â â ):
r ¬¸Â â ø Ã�Ä �Å

ÅÆ
°Ç � ·°È
v ·yÉËÊ7Ì ñ � 
 �ÎÍ ø ÅÏ ) � H=À ñ * Ù $ ) � H=À ñ * Ø �#�#� ) � H=À ñ *Ð¾
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Für die Zustandsgrößenwurdein analogerWeisederEinflußderStickstoff-Düngung
auf die Ergebnissebestimmt,wobeizur BerechnungdesN-Response-Faktorsdie Er-
gebnissenausDüngestufeN0 undN25 zugrundegelegt wurden:

��� ø Á � Ø �Á �J�
r Ñ ø Ã=Ä �Å

ÅÆ
ÒÇ � ·°È
v ·ÓÉ	Ô � 
 �¨Í ø ÅÏ ) ���* Ù $ ) ����* Ø �#�#� ) ����*Ð¾

4. StatistischeAuswertungnachKorrekturderunterschiedlichenStickstoffkonzentratio-
nenderCOØ -Varianten:

Im letztenSchrittderAuswertungwurdendieErgebnissefür dieStatistikumdenEin-
fluß derunterschiedlichenStickstoffkonzentrationen in derBiomassekorrigiert. Aus
allenausgewertetenMessungenwurdenachdemMarquardt-Levenberg Algorithmus
zur MinimierungderAbweichungsquadrateeineFunktion(f(n)) für denZusammen-
hangvon Stickstoffkonzentration und untersuchterGrößean die ermitteltenDaten
angepaßt.Die DatenwurdenanhanddieserFunktionauf daskorrigierteErgebnisbei
Standard-Stickstoffkonzentration 30mgg(TG)×DÙ umgerechnet( Á v ) (sieheauchAb-
bildung4.4):

Á · v ¾ RÐÕ0Õ � ø Á · v�ÖÐ×�Ø	×�Ù�Ù�×�Ú �
f )8Û=Ü w N w0ÝÐÝxw�v�* $ f ) �Oi ~Þ(�( ×DÙ *

Die ErgebnissederRespirationsmessungenwurdenzusätzlichin analogerWeiseum
verschiedeneKohlenhydratkonzentrationen korrigiert,wobeialleMessungenaufeine
Glucose-Konzentrationvon 0.5gg(N) ×DÙ bezogenwurden.

Die um die unterschiedlichenStickstoffkonzentrationenkorrigiertenErgebnissewur-
denüberCOØ -Response-Faktoren,logarithmischeTransformation,Mittelwert und t-
Testausgewertet.

Zusammenfassungvon Arten nach funktionalen Aspekten: Artengruppen

Für die folgendenAspektederAuswertungerschienessinnvoll die Arten ausdemExperi-
mentim Phytotronin drei Artengruppenzusammenzufassen:die Stickstofffaufnahmeraten
der stickstofffixierendenArten unterschiedsich deutlichvon der Aufnahmerateder ande-
ren Arten, Stomataleitfähigkeit und Photosynthesevon Laubbäumen(inklusive Fixierern)
unterschiedsichdeutlichvon denWertenderNadelbäume.Die Ergebnissevon Chenopodi-
umalbumwurdenjeweilsgetrenntausgewertet(Ausnahme:Respiration).Die Artengruppen
setzensichausfolgendenArtenzusammen:

• Stickstoffixierer: Acaciamelanoxylon, Acaciadealbata, Alnusglutinosa

• Laubbäume: Eucalyptusdebeuzevillei, Eucalyptusniphophila, Eucalyptuspauciflo-
ra, Quercusilex, Quercusrobur, Fagussylvatica

• Nadelbäume:Pinussylvestris, Piceaabies, Pseudotsugamenziesii

• Chenopodium album
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Abbildung 4.4: Korrektur der Ergebnisseum die verschiedenenStickstoffkonzentrationen.In einem ersten
Schritt (obereAbbildung) wurdeeineFunktion(f(n)) andenZusammenhangvon Stickstoffkonzentrationund
untersuchterGrößeangepaßt.Die Datengrundlagefür dieseFunktionwarenalle Daten,die nachherin dieAus-
wertungeinflossen;unabhängigvonArt, COï -KonzentrationoderDüngestufe.AusgewertetwurdenalleDaten,
zu denenein Ergebnisfür die gleicheArt und Düngestufe,aberverschiedeneCOï -Konzentrationvorhanden
war. Mit ðòñ und ð ï soll ein solchesPaargekennzeichnetsein.Im zweitenSchrittwurdendie Ergebnissean-
handderAusgleichsfunktionf(n) auf dieStickstoffkonzentration30mg(N)g(TG)ó ñ korrigiert ( ðòñ6ô und ð ï ô ),
wobeidasmit derStickstoffkonzentrationÁ gemesseneErgebnisõ÷ö durchdenzugehörigenFunktionswertf(n)
dividiert wurdeund mit demFunktionswertfür die StickstoffkonzentrationÁ =30mgg ó ñ multipliziert wurde:õ ô = õ ö /f(n)*f(30 mgg ó ñ ). Der Strahlensatzbesagt,daßdabeidasVerhältnisvon Ergebniszu Funktionswert
erhaltenbleibt. Um denstickstoffkorrigiertenEinfuß auf dasErgebniszu berechnenwurdeder Quotientder
korrigiertenErgebnissegebildet:Rø7ùSúQû ö ô�üxý{ýxþ = õ ï ô / õ ñ6ô .
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Kapitel 5

Ergebnisse

DasKapitel ist in zwei Teile untergliedert:derersteAbschnittgibt eineÜbersichtüberden
Einflußvon StickstoffangebotundCOÿ -Konzentrationauf relevanteZustandsgrößenim Sy-
stemStickstoff- undKohlenstoffhaushaltderPflanzen,umdenZustanddesSystemszucha-
rakterisieren.Im zweitenAbschnittfolgendie ErgebnissederProzeßstudienzur Aufnahme
und Allokation von Stickstoff, zur Regulation der Stomatakonduktanz,zu Photosynthese
undRespiration.

Gegenübergestelltwerdenin der Regel ErgebnisseausMessungenan Pflanzendie unter
aktuellerCOÿ -Konzentration(im Folgendenauch„a“ bzw. „360ppmV“ genannt)und un-
ter erhöhterCOÿ -Konzentration(im Folgendenauch„e“, für dasPhytotron„1000ppmV“,
für dasFACE-Experiment„510ppmV“ genannt)gewachsenwaren.Dargestelltwerdenzu-
nächstjeweils die Ergebnissefür die einzelnenArten.Anschließendfolgt derVergleichauf
derBasisallerMessungen.In derRegel liegendabeidieErgebnisseallervorgestelltenArten
zugrunde.WennnichtalleArten zugrundeliegen,wird diesexplizit genannt.

Im Mittelpunkt steht die Frage,inwieweit eine unter erhöhterCOÿ -Konzentrationindu-
zierte Änderung des Stickstoffstatus der Pflanzendie Reaktion auf eine erhöhteCOÿ -
Konzentrationerklärenkann.Als StickstoffstatuswardasVerhältnisderlöslichenStickstoff-
VerbindungenzudenlöslichenKohlenstoff-Verbindungen definiert.Langfristigspiegeltsich
dasVerhältnisdieserVerbindungenim Verhältnisvon Stickstoff zu Kohlenstoff in derBio-
massewieder.

Stickstoffkonzentration als Stellvertreter für den Stickstoffstatus: DasVerhältnisvon
Stickstoff zu Kohlenstoff wies in in den Experimentenim Phytotronund auf der FACE-
AnlageeinesehrengeKorrelationzur Stickstoffkonzentration in derBiomasseauf, dadas
Verhältnisvon Kohlenstoff zu Trockengewicht (f [g(C)g(TG)� � ]) annäherndkonstantwar.

N-Konzentration � ��� N-Menge
C-Menge

DieseKorrelationwurdeauchdurchdie unterschiedlicheCOÿ -Konzentrationnicht beein-
flußt (sieheAbbildung 5.1 und Tabelle5.1). Da in der Literatur die Angabender Stick-
stoffkonzentrationdasgeläufigereMaß ist, habeich bei Auswertungund Darstellungder
Ergebnissedie Stickstoffkonzentration alsStellvertreterfür denStickstoffstatusgewählt.
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Abbildung5.1:ZusammenhangvonStickstoffkonzentrationdergesamtenPflanzenundVerhältnisvonStickstoff
zuKohlenstoff im Trockengewicht aufderBasisallerPflanzenausdemExperimentim Phytotron.

Tabelle 5.1: Proportionalitätsfaktoren zwischenN-Konzentrationund N/C-Verhältnis in der Biomasse( � :
g(C)g(TG)ó ñ ). Aktuelle COï -Konzentration(f � ); erhöhteCOï -Konzentration(f � ). Mittelwert und Standard-
abweichungfür die gesamtenPflanzenunddie OrganeBlatt, Sproß,WurzelundFeinwurzelauf derBasisaller
PflanzenausdemExperimentim Phytotron.

�
	 �
�
Gesamt 0.468� 0.0014 0.470� 0.0015
Blatt 0.487� 0.0013 0.487� 0.0015
Sproß 0.457� 0.0029 0.460� 0.0027
Wurzel 0.453� 0.0034 0.452� 0.0032
Feinwurzel 0.422� 0.0047 0.440� 0.0037

5.1 Zustandsgrößen

In diesemKapitel werdendie ErgebnissezumEinflußvon Stickstoffernährungbzw. Stick-
stoffstatusund WachstumsCOÿ -Konzentrationauf folgendeZustandsgrößenim System
Stickstoff- undKohlenstoffhaushaltderPflanzevorgestellt:

• Stickstoffmengein denOrganenundin dergesamtenPflanze

• Trockengewicht derOrganeunddergesamtenPflanze

• KonzentrationfolgenderKohlenhydrateim Blatt

– Glucose

– Fructose

– Saccharose

– Stärke

• Stickstoffkonzentrationin denOrganenundin dergesamtenPflanze
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Tabelle5.2: Stickstoffmengeim Erntegut (Angabein mg) ausden Experimentenim Phytotronund auf der
FACE-Anlage(Chenopodiumalbum) aus aktueller (360ppmV) und erhöhter(1000 bzw. 510ppmV) COï -
Konzentration.Sp. Sproß,Bl. Blatt, W. Wurzel, FW. Feinwurzel,Ges.gesamtePflanze,t  Ernte zu Beginn
desExperimentes,N0 bis N25Düngestufen.

COï -Konzentration aktuell erhöht

Art Dg. Sp. Bl. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw. Ges.

Acaciadealbata t  98 280 51 106 536 98 280 51 106 536
N0 185 1523 44 201 1955 97 541 20 168 828
N1 265 1801 41 260 2368 562 2835 58 271 3726
N5 980 2640 160 202 3984 433 3458 57 419 4368
N25 455 2197 91 186 2931 444 2327 104 182 3058

Acaciamelanoxylon t  114 198 68 119 501 114 198 68 119 501
N0 189 936 45 93 1265 369 1350 83 230 2033
N1 631 2665 76 353 3727 626 1669 89 259 2644
N5 1040 2259 106 148 3555 1221 3167 148 214 4752
N25 1029 2610 141 397 4178 2268 4384 176 289 7119

Eucalyptusdebeuzevillei t  60 348 47 73 530 60 348 47 73 530
N0 81 612 28 57 778 108 617 28 96 851
N1 228 1061 13 135 1438 113 597 29 61 802
N5 160 802 27 64 1055 377 1692 41 129 2241
N25 317 1617 71 185 2192 326 1373 57 148 1905

Eucalyptusniphophila t  81 472 55 87 697 81 472 55 87 697
N0 68 460 43 83 656 90 545 14 56 706
N1 122 534 53 82 793 97 702 33 49 882
N5 216 1223 35 178 1653 235 1242 52 141 1672
N25 263 1264 59 162 1749 365 1472 84 173 2096

Eucalyptuspauciflora t  83 382 51 73 590 83 382 51 73 590
N0 74 458 27 88 649 70 274 31 64 440
N1 135 851 20 91 1099 180 677 32 73 963
N5 104 549 29 56 740 151 586 40 54 832
N25 252 1435 92 144 1923 432 1759 85 126 2403

Quercusilex 1 t  214 389 168 37 810 214 389 168 37 810
N0 360 749 274 243 1627 346 700 425 230 1703
N1 654 1176 425 309 2566 332 686 388 237 1645
N5 533 1069 233 101 1938 432 799 288 61 1582
N25 1190 2674 587 304 4756 822 1268 367 160 2619

Quercusilex 2 t  214 389 168 37 810 214 389 168 37 810
N0 106 109 95 36 348 58 95 56 42 252
N1 286 629 155 108 1179 85 21 70 3 180
N5 232 167 79 43 523 1040 1467 259 175 2942
N25 270 304 124 160 859 782 917 148 253 2100

Quercusrobur t  75 4 115 15 211 75 4 115 15 211
N0 77 77 38 17 211 72 83 100 21 278
N1 78 93 69 16 257 81 159 140 59 441
N5 127 266 178 69 641 496 809 191 79 1577
N25 569 980 539 250 2339 567 796 624 237 2226

Fagussylvatica t  51 17 49 20 138 51 17 49 20 138
N0 24 33 19 29 105 19 36 7 34 98
N1 166 291 115 197 771 265 173 171 195 805
N5 1136 740 499 659 3036 255 223 46 177 703
N25 671 735 232 307 1947 2950 2150 443 602 6146
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Tabelle5.3:Stickstoffmengeim Erntegut:Fortsetzung

COï -Konzentration aktuell erhöht

Art Dg. Sp. Bl. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw. Ges.

Alnusglutinosa t  25 13 10 7 57 25 13 10 7 57
N0 23 34 31 21 110 28 32 12 21 95
N1 235 674 86 197 1194 191 555 68 94 909
N5 217 745 70 130 1163 590 1353 154 177 2277
N25 759 1994 175 233 3163 1021 1634 186 282 3125

Pinussylvestris t  16 76 7 26 126 16 76 7 26 126
N0 16 81 5 46 148 8 29 7 41 87
N1 54 354 34 164 608 61 220 19 77 379
N5 87 549 16 133 787 129 817 52 220 1219
N25 134 577 76 143 931 174 872 112 236 1396

Piceaabies t  39 68 8 24 141 39 68 8 24 141
N0 26 52 11 55 145 36 73 10 64 183
N1 186 369 41 218 817 240 369 45 257 913
N5 735 1152 172 516 2577 928 1476 236 466 3107
N25 786 1107 170 544 2608 1318 2232 278 447 4277

Pseudotsugamenziesii t  49 129 25 32 236 49 129 25 32 236
N0 27 123 20 60 232 19 53 10 72 155
N1 91 207 39 231 569 43 130 44 81 299
N5 74 166 32 121 395 131 307 27 103 570
N25 106 244 26 267 645 113 398 45 128 685

Chenopodiumalbum t  2.1 4.2 ¿�¿ 6.1 12.4 2.1 4.2 ¿�¿ 6.1 12.4
N0 1.6 6.9 ¿�¿ 3.0 11.5 2.8 7.5 ¿�¿ 7.8 18.2
N0 2.6 5.7 ¿�¿ 8.8 17.1 1.5 7.7 ¿�¿ 10.5 19.7
N1 6.6 20.9 ¿�¿ 20.7 48.2 29.3 28.5 ¿�¿ 28.6 86.5
N1 11.0 40.5 ¿�¿ 17.1 68.5 22.1 38.7 ¿�¿ 35.6 96.4
N5 95 172 ¿�¿ 55 323 128 234 ¿�¿ 63 426
N5 102 195 ¿�¿ 42 340 140 214 ¿�¿ 87 442
N25 575 850 ¿�¿ 167 1593 468 854 ¿�¿ 143 1465
N25 661 739 ¿�¿ 125 1527 762 1076 ¿�¿ 240 2079

5.1.1 Stickstoffmenge

In Tabelle5.2 ist die Stickstoffmengeim Erntegut ausdenExperimentenim Phytotronund
auf derFACE-Anlage(Chenopodiumalbum) für die einzelnenArten angegeben.Die Mit-
telwertederStickstoffmengenausdenverschiedenenArtensindin Abbildung5.2gegendie
Stickstoffkonzentration derNährlösungenunddieStickstoffkonzentration derPflanzenauf-
getragen.In Tabelle5.11sinddie Mittelwertemit denErgebnissenderStatistikzusammen-
gestellt.Aus demExperimentim PhytotronwurdenfolgendeArten für die Mittelwertbil-
dungberücksichtigt:Acaciamelanoxylon, Acaciadealbata, Eucalyptusdebeuzevillei, Euca-
lyptusniphophila, Eucalyptuspauciflora, Alnusglutinosa, Quercusrobur, Pinussylvestris,
PiceaabiesundPseudotsugamenziesii. FagussylvaticaundQuercusilex wurdennicht be-
rücksichtigt.

Vergleich der Nährstoffvarianten: EinehöhereKonzentrationderNährlösunghatteso-
wohl im Phytotronalsauchim FACE-Experimentin beidenCOÿ -Konzentrationeneinehö-
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Abbildung5.2:MittelwertederStickstoffmengein denPflanzenzumEndederExpositionsperiodenin Abhän-
gigkeit von der Stickstoffkonzentrationder Nährlösung(linke Graphik)und in Zusammenhangmit der Stick-
stoffkonzentrationin denPflanzen(rechteGraphik).Die Ergebnissevon FagussylvaticaundQuercusilex gin-
gennicht in die Mittelwertbildungein. Dunkle Symbole:aktuelleCOï -Konzentration;helle Symboleerhöhte
COï -Konzentration.Mit zunehmenderStickstoffkonzentrationin derNährlösungstieg die Stickstoffmengeim
Gewebe.Eine erhöhteCOï -KonzentrationhatteeinehöhereStickstoffmengein denPflanzenzur Folge (Aus-
nahme:N0 undN1 im Phytotron).Bei gleicherStickstoffkonzentrationim Gewebeenthieltendie Pflanzenaus
erhöhterCOï -KonzentrationdeutlichmehrStickstoff.

hereMengean Stickstoff in denPflanzenzur Folge (Abbildung 5.2 und Tabelle5.4). Der
Einfluß steigenderStickstoffdüngungauf die Stickstoffmengewar in den OrganenSproß
undBlatt stärker ausgeprägtalsin WurzelundFeinwurzel(r � in Tabelle5.4).

Vergleich der CO ÿ -Varianten: Die Pflanzen,die unter erhöhtenCOÿ -Konzentrationen
gewachsenwarenenthieltenim Mittel bei der ErntemehrStickstoff als die Pflanzen,die
unteraktuellerCOÿ -Konzentrationgewachsenwaren(Phytotron ��� %; FACE ��� %) (Ab-
bildung 5.2 und Tabelle 5.4). Im Phytotron-Experimentwar der Unterschiedim Sproß
( ����� %) am deutlichstenausgeprägt,im FACE-Experimentbei Sproß( ����� %) und Fein-
wurzel ( ����� %). Relativ gering ausgeprägtwar in beidenExperimentender Unterschied
zwischendenCOÿ -VariantenbeiStickstoffmengeim Blatt (Phytotron� � %; FACE ����� %).

Einfluß von CO ÿ ; Vergleich der Nährstoffvarianten: Im Phytotronenthieltennur die
Pflanzenin DüngestufeN5 undN25 untererhöhtemCOÿ im Mittel mehrStickstoff alsdie
Pflanzenunter360ppmV(N5 ���!� %; N25 ����" %), währenddiePflanzenin DüngestufeN0
undN1 sogarwenigerStickstoff enthielten(N0 #���� %; N1 #���� %). Im FACE-Experiment
enthieltendiePflanzenauserhöhtemCOÿ in allenDüngestufenmehrStickstoff alsdiePflan-
zenausaktuellerCOÿ -Konzentration(Tabelle5.4).

Einfluß von CO ÿ bei korrigierter Stickstoffkonzentration: Bei einemVergleich der
COÿ -Varianten nach Korrektur der induzierten Änderung der Stickstoffkonzentration
(r $&%('*)+) ) enthieltendie Gesamt-Pflanzen,die unter erhöhtemCOÿ gewachsenwaren im
Phytotron-Experiment23%,im FACE-Experiment71%mehrStickstoff alsdiePflanzenaus
aktuellerCOÿ -Konzentration(Abbildung5.2undTabelle5.4).
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Tabelle5.4:MittelwertederStickstoffmengenim ErntegutausdenExperimentenim Phytotron(obereHälfteder
Tabelle,ohneFagussylvaticaundQuercusilex) undauf derFACE-Anlage(untereHälfte derTabelle)ausak-
tueller(360ppmV) underhöhter(1000bzw. 510ppmV) COï -Konzentration.DanebendieMittelwertederCOï
Response-Faktoren(r ø7ùSú ) und die Mittelwerteder COï Response-Faktorenfür die gesamtenPflanzennach
KorrekturderdurcherhöhtesCOï induziertenUnterschiedederStickstoffkonzentration(r ö ô�üxý{ý ). , bezeichnet
die AnzahlderParallelen,Sp.Sproß,Bl. Blatt, W. Wurzel,FW. Feinwurzel,Ges.gesamtePflanze,t  Erntezu
Beginn desExperimentes,N0 bis N25 Düngestufen,r - Stickstoff-Response-Faktor, . Mittelwert der COï
Response-Faktorenausallenvier Düngestufen,/ beiSignifikanz(p<0.05).

Phytotron

COï aktuell erhöht r ø7ùSú r ö ô�üxý{ý
, Sp. Bl. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw. Ges. Ges.

0  30 64 198 44 57 363 64 198 44 57 363

N0 10 77 436 30 73 615 90 360 32 84 566 1.00 0.78 0.86 1.10 0.89 / 1.28
N1 10 203 861 48 175 1287 220 792 56 129 1196 0.96 0.89 1.15 0.75 0.88 1.09
N5 10 374 1036 83 162 1655 470 1491 100 201 2262 / 1.52 / 1.55 1.29 1.25 / 1.47 / 1.84
N25 10 468 1403 144 252 2266 703 1725 176 225 2829 / 1.32 1.22 / 1.23 0.91 / 1.19 / 1.57

r - 10 / 6.59 / 5.37 / 4.19 / 3.91 / 5.05 / 8.73 / 8.38 / 5.34 / 3.23 / 6.76. 40 / 1.18 1.07 1.12 0.91 1.08 / 1.23

FACE

COï aktuell erhöht r ø7ùSú r ö ô�üxý{ý
, Sp. Bl. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw. Ges. Ges.

0  3 2 4 ¿�¿ 6 12 2 4 ¿�¿ 6 12

N0 2 2 6 ¿�¿ 6 14 2 8 ¿�¿ 9 19 1.02 1.22 ¿�¿ 1.54 1.33 1.61
N1 2 9 31 ¿�¿ 19 59 26 33 ¿�¿ 33 92 2.83 1.08 ¿�¿ 1.74 1.56 1.91
N5 2 99 183 ¿�¿ 49 331 135 225 ¿�¿ 76 435 1.37 1.23 ¿�¿ 1.53 1.31 2.06
N25 2 618 794 ¿�¿ 147 1560 608 961 ¿�¿ 190 1759 0.98 1.21 ¿�¿ 1.29 1.13 1.33

r - 2 303 126 ¿�¿ 24 103 292 125 ¿�¿ 21 93. 8 1.40 / 1.18 ¿�¿1/ 1.52 / 1.33 / 1.71
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Tabelle5.5: Trockengewicht desErntegutes(Angabein g) ausden Experimentenim Phytotronund auf der
FACE-Anlage(Chenopodiumalbum) ausaktuellerunderhöhter(1000bzw. 510ppmV)COï -Konzentration.Sp.
denSproß,Bl. Blatt, W. Wurzel,FW. Feinwurzel,Ges.gesamtePflanze,t  Erntezu Beginn desExperimentes,
N0 bis N25Düngestufen.

COï -Konzentration aktuell erhöht

Art Dg. Sp. Bl. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw. Ges.

Acaciadealbata t  4.7 6.3 2.5 2.7 16.1 4.7 6.3 2.5 2.7 16.1
N0 16.1 32.5 3.0 7.7 59.4 8.6 17.2 1.7 8.0 35.5
N1 21.4 38.8 3.4 10.6 74.2 56.8 69.3 5.9 12.5 144.5
N5 81.7 52.2 8.6 6.4 149.0 34.1 65.9 3.5 13.7 117.2
N25 28.0 41.9 4.2 7.8 82.0 30.2 44.3 4.3 6.6 85.4

Acaciamelanoxylon t  5.1 4.6 3.3 2.6 15.7 5.1 4.6 3.3 2.6 15.7
N0 11.6 22.5 4.7 3.2 42.0 37.3 38.1 9.2 7.8 92.4
N1 42.1 55.8 5.1 9.0 111.9 34.0 41.7 5.3 7.4 88.5
N5 46.3 45.5 4.5 3.9 100.2 71.4 72.7 7.1 5.3 156.6
N25 50.7 52.0 6.6 9.6 118.9 120.7 102.2 7.7 7.0 237.5

Eucalyptusdebeuzevillei t  6.0 16.1 3.4 3.2 28.6 6.0 16.1 3.4 3.2 28.6
N0 18.8 44.3 5.4 5.2 73.8 22.7 65.0 6.3 12.1 106.0
N1 36.8 63.6 4.1 10.1 114.5 16.0 42.7 4.4 4.8 67.9
N5 19.5 36.8 2.2 3.9 62.5 41.0 81.8 5.1 9.7 137.6
N25 30.3 69.4 5.5 8.6 113.7 28.1 56.5 3.8 8.8 97.3

Eucalyptusniphophila t  9.7 25.3 5.8 5.7 46.4 9.7 25.3 5.8 5.7 46.4
N0 14.6 32.9 4.2 5.5 57.2 19.6 52.5 2.6 5.2 79.8
N1 20.1 36.1 5.3 6.1 67.6 16.0 50.9 4.4 4.8 76.1
N5 28.1 58.3 3.5 9.1 99.0 31.0 68.6 6.0 8.9 114.6
N25 24.9 58.5 4.0 9.8 97.2 36.6 68.2 5.8 9.5 120.0

Eucalyptuspauciflora t  9.0 16.5 4.0 3.4 32.9 9.0 16.5 4.0 3.4 32.9
N0 20.1 45.9 6.0 7.4 79.4 20.0 42.9 3.8 5.5 72.2
N1 20.5 48.1 3.0 5.5 77.2 30.6 52.1 5.4 5.8 94.0
N5 13.4 25.7 2.9 3.6 45.5 16.4 32.9 2.6 3.9 55.8
N25 25.2 57.4 4.7 8.7 96.0 38.3 77.2 5.2 6.8 127.4

Quercusilex 1 t  52.0 35.4 42.8 4.6 134.8 52.0 35.4 42.8 4.6 134.8
N0 90.0 72.7 52.8 18.0 233.5 99.1 81.4 76.1 17.5 274.1
N1 94.8 94.1 63.6 22.3 274.8 75.6 72.2 72.0 21.4 241.2
N5 71.2 70.4 33.9 8.7 184.1 75.9 70.2 47.3 5.0 198.4
N25 135.3 161.1 57.0 20.7 374.1 95.7 89.4 43.7 10.4 239.2

Quercusilex 2 t  52.0 35.4 42.8 4.6 134.8 52.0 35.4 42.8 4.6 134.8
N0 38.2 12.8 28.8 3.8 83.5 22.4 13.6 27.0 8.7 71.7
N1 65.0 52.0 29.4 11.5 157.9 18.9 2.0 14.3 0.3 35.5
N5 31.0 15.2 11.9 3.0 61.1 115.7 96.5 35.0 13.2 260.4
N25 23.5 18.8 8.7 5.4 56.4 79.0 62.8 14.9 12.2 169.0

Quercusrobur t  6.8 0.1 7.0 0.8 14.7 6.8 0.1 7.0 0.8 14.7
N0 18.1 6.0 7.6 2.0 33.7 20.8 7.6 14.3 1.7 44.4
N1 14.6 4.7 15.4 1.4 36.0 12.1 6.7 14.7 2.4 35.9
N5 13.4 8.3 14.0 3.5 39.1 61.3 31.1 20.1 3.5 116.1
N25 40.1 27.4 19.2 7.4 94.1 66.8 27.8 32.7 10.1 137.3

Fagussylvatica t  4.6 0.3 3.2 1.2 9.2 4.6 0.3 3.2 1.2 9.2
N0 8.6 3.4 6.6 3.2 21.9 6.2 2.8 3.5 3.9 16.3
N1 17.7 13.9 10.2 11.0 52.9 32.3 10.6 22.3 10.5 75.7
N5 105.2 29.4 35.7 27.8 198.1 28.1 10.2 5.2 8.1 51.5
N25 45.1 25.0 12.9 9.2 92.2 182.1 86.0 29.2 25.8 323.1

96



Tabelle5.6:Trockengewicht desErntegutes:Fortsetzung

COï -Konzentration aktuell erhöht

Art Dg. Sp. Bl. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw. Ges.

Alnusglutinosa t  1.3 0.2 0.6 0.3 2.4 1.3 0.2 0.6 0.3 2.4
N0 2.4 2.6 2.5 1.6 9.1 2.5 2.6 0.9 1.7 7.7
N1 29.1 27.5 8.7 10.2 75.6 20.8 22.6 7.6 4.4 55.4
N5 21.9 21.6 3.9 4.2 51.7 48.4 41.8 9.4 6.6 106.3
N25 41.5 46.3 7.7 6.0 101.5 58.4 47.0 7.9 7.1 120.3

Pinussylvestris t  2.8 5.4 2.1 2.8 13.1 2.8 5.4 2.1 2.8 13.1
N0 6.4 14.8 2.7 5.8 29.8 4.3 8.4 3.3 6.1 22.2
N1 9.5 28.4 6.2 11.1 55.2 11.0 22.8 3.8 5.3 42.9
N5 14.2 37.2 4.0 8.9 64.2 16.5 55.2 6.6 11.9 90.2
N25 17.0 37.5 7.7 7.6 69.8 21.2 50.2 10.4 9.0 90.8

Piceaabies t  9.0 7.1 2.8 2.7 21.5 9.0 7.1 2.8 2.7 21.5
N0 14.2 15.8 5.3 6.7 42.0 16.4 24.5 5.3 8.0 54.3
N1 22.0 18.1 6.5 11.6 58.2 29.0 20.6 9.9 14.9 74.5
N5 60.3 45.2 18.2 19.1 142.8 136.5 83.4 30.7 20.6 271.2
N25 53.8 41.2 14.2 14.3 123.5 107.2 85.9 25.4 13.6 232.0

Pseudotsugamenziesii t  4.6 5.3 2.2 1.3 13.5 4.6 5.3 2.2 1.3 13.5
N0 13.6 26.4 6.5 7.3 53.8 9.2 13.6 4.2 4.9 31.9
N1 15.1 12.2 5.4 13.1 45.8 11.4 18.9 3.8 5.6 39.6
N5 9.6 9.0 2.2 8.1 28.9 18.8 33.1 2.3 6.6 60.7
N25 9.9 9.4 2.5 10.6 32.3 17.1 28.2 4.1 7.0 56.5

Chenopodiumalbum t  0.1 0.1 ¿�¿ 0.9 1.1 0.1 0.1 ¿�¿ 0.9 1.1
N0 0.1 0.1 ¿�¿ 0.4 0.7 0.1 0.2 ¿�¿ 1.1 1.5
N0 0.2 0.1 ¿�¿ 1.3 1.6 0.1 0.2 ¿�¿ 1.6 1.8
N1 0.3 0.4 ¿�¿ 2.5 3.2 1.3 0.8 ¿�¿ 3.2 5.2
N1 0.6 0.9 ¿�¿ 2.2 3.7 1.0 1.0 ¿�¿ 4.5 6.5
N5 2.9 3.1 ¿�¿ 7.2 13.1 5.0 5.1 ¿�¿ 8.4 18.4
N5 2.9 3.3 ¿�¿ 5.0 11.2 6.2 4.3 ¿�¿ 11.0 21.5
N25 12.7 13.6 ¿�¿ 16.9 43.1 12.8 13.0 ¿�¿ 15.1 40.9
N25 14.8 11.7 ¿�¿ 11.2 37.7 18.6 16.5 ¿�¿ 22.9 58.0

5.1.2 Trockengewicht

In Tabelle5.5 ist dasTrockengewicht desErntegutesausdenExperimentenim Phytotron
undaufderFACE-Anlage(Chenopodiumalbum) für die einzelnenArtenangegeben.

Die Mittelwerteder Trockengewichte ausdenverschiedenenArten sind in Abbildung 5.3
gegen die Stickstoffkonzentrationder Nährlösungenund die Stickstoffkonzentration der
Pflanzenaufgetragen.In Tabelle5.7sinddie Mittelwertemit denErgebnissenderStatistik
zusammengestellt.Aus demExperimentim PhytotronwurdenfolgendeArten für die Mit-
telwertbildungberücksichtigt:Acaciamelanoxylon, Acaciadealbata, Eucalyptusdebeuze-
villei, Eucalyptusniphophila, Eucalyptuspauciflora, Alnusglutinosa, Quercusrobur, Pinus
sylvestris, PiceaabiesundPseudotsugamenziesii. FagussylvaticaundQuercusilex wurden
nicht berücksichtigt.

Vergleich der Nährstoffvarianten: Eine höhereDüngestufehattesowohl im Phytotron
alsauchim FACE-Experimentin beidenCOÿ -Konzentrationenfür alle Organeunddie ge-
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Abbildung 5.3: MittelwertedesTrockengewichtesder ausgewertetenPflanzenzum Endeder Expositionsperi-
odenin Abhängigkeit vonderStickstoffkonzentrationin derNährlösung(linkeGraphik)undin Zusammenhang
mit derStickstoffkonzentrationderPflanzen(linke Graphik).Die Ergebnissevon FagussylvaticaundQuercus
ilex gingennicht in die Mittelwertbildungein. Dunkle Symbole:aktuelleCOï -Konzentration;helle Symbole
erhöhteCOï -Konzentration.Mit zunehmenderStickstoffkonzentrationin derNährlösungstieg dasTrockenge-
wicht. EineerhöhteCOï -KonzentrationhatteeinhöheresTrockengewicht zurFolge.Die Pflanzenauserhöhter
COï -Konzentrationwarenbei gleicherStickstoffkonzentrationim Gewebedeutlichgrößerals die Vergleichs-
pflanzen.

samtenPflanzeneinendeutlich wachstumsförderndenEffekt (Abbildung 5.3 und Tabelle
5.7),wobeidieserEffekt bei denoberirdischenOrganenBlatt undSproßstärker ausgeprägt
waralsbei denunterirdischenOrganenWurzelundFeinwurzel(Tabelle5.7: r � ).

Vergleich der CO ÿ -Varianten: Im Mittel aller Arten erreichtendie untererhöhterCOÿ -
KonzentrationgewachsenenPflanzenzum Zeitpunkt der Ernte ein signifikant höheres
Trockengewicht als die PflanzenausaktuellerCOÿ -Konzentration(Tabelle5.7: Phytotron
����� %; FACE ���
� %). Im PhytotronhattedieerhöhteCOÿ -KonzentrationdenstärkstenEin-
flußaufdasTrockengewicht vonSproßundBlättern( ����� % und ����" %),währendim FACE-
ExperimentdasTrockengewicht derFeinwurzelnamstärkstengefördertwurde( ����� %).

Einfluß von CO ÿ , Vergleich der Nährstoffvarianten: Im Phytotron-Experimenter-
reichtendie DüngevariantenN5 ( ��3�� %) und N25 ( ����3 %) unter erhöhtemCOÿ signifi-
kant höhereTrockengewichte als die korrespondierendenVariantenunter aktuellerCOÿ -
Konzentration.DasTrockengewicht der DüngevariantenN0 ( �4� %) und N1 ( #5� %) wurde
kaumdurchdie höhereCOÿ -Konzentrationbeeinflußt(Tabelle5.7).

In dergeringstenDüngestufewurdedasTrockengewicht derFeinwurzel( ����� %) amstärk-
sten durch erhöhtesCOÿ beeinflußt,währendin den beidenhohenDüngestufenSproß
( ����� % bzw. �4�!� %) und Blatt ( ����3 % bzw. ����� %) am deutlichstenreagierten.Das
Trockengewicht derFeinwurzelnwarin VarianteN25untererhöhtemCOÿ geringeralsunter
normalemCOÿ ( #5� %).

Im FACE-Experimentwar derUnterschiedzwischendenCOÿ -Variantenbei denmittleren
NährstoffvariantenN1 und N5 am deutlichsten( ���
� % bzw. ��3&� % untererhöhtemCOÿ ),
bei N0 undN25wenigerdeutlich( ���63 % bzw. ����� %).

Einfluß von CO ÿ bei korrigierter Stickstoffkonzentration: Bei einemVergleich der
COÿ -VariantennachKorrekturderinduziertenÄnderungderStickstoffkonzentration (r %('*)+) )
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Tabelle5.7: MittelwertedesTrockengewichtesdesErntegutes(g) ausdenExperimentenim Phytotron(obere
Hälfte der Tabelle,ohneFagussylvaticaund Quercus ilex) und auf der FACE-Anlage(untereHälfte der Ta-
belle)ausaktuellerunderhöhter(1000bzw. 510ppmV) COï -Konzentration.DanebendieMittelwertederCOï
Response-Faktoren(r ø7ùSú ) und die Mittelwerteder COï Response-Faktorenfür die gesamtenPflanzennach
KorrekturderdurcherhöhtesCOï induziertenUnterschiedederStickstoffkonzentration(r ö ô�üxý{ý ). , bezeichnet
die AnzahlderParallelen,Sp.Sproß,Bl. Blatt, W. Wurzel,FW. Feinwurzel,Ges.gesamtePflanze,t  Erntezu
Beginn desExperimentes,N0 bis N25 Düngestufen,r - Stickstoff-Response-Faktor, . Mittelwert der COï
Response-Faktorenausallenvier Düngestufen,/ beiSignifikanz(p<0.05).

Phytotron

COï aktuell erhöht r ø�ùSú r ö ô�üxý{ý
, Sp. Bl. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw. Ges. Ges.

0  30 5.9 8.6 3.3 2.5 20.4 5.9 8.6 3.3 2.5 20.4

N0 10 13.6 24.3 4.7 5.2 48.0 16.1 27.2 5.1 6.1 54.6 1.06 1.01 0.88 1.12 1.04 / 1.28
N1 10 23.1 33.3 6.3 8.8 71.6 23.7 34.8 6.5 6.8 71.9 0.97 1.09 1.05 0.77 0.98 1.09
N5 10 30.8 33.9 6.4 7.0 78.2 47.5 56.6 9.3 9.0122.6 / 1.58 / 1.86 1.37 / 1.30 / 1.63 / 1.84
N25 10 32.1 44.1 7.6 9.0 92.9 52.4 58.7 10.7 8.5130.4 / 1.47 / 1.37 / 1.25 0.95 / 1.36 / 1.57

r - 10 / 2.43 / 2.141.42 / 1.89 / 2.09 / 3.43 / 2.89 / 2.03 / 1.59 / 2.73. 40 / 1.25 / 1.29 1.12 1.02 / 1.23 / 1.42

FACE

COï aktuell erhöht r ø�ùSú r ö ô�üxý{ý
, Sp. Bl. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw. Ges. Ges.

0  3 0.10 0.12 ¿�¿ 0.85 1.07 0.1 0.12 ¿�¿ 0.85 1.07

N0 2 0.13 0.14 ¿�¿ 0.87 1.14 0.10 0.22 ¿�¿ 1.34 1.66 0.77 1.57 ¿�¿ 1.54 1.46 1.61
N1 2 0.41 0.65 ¿�¿ 2.34 3.40 1.14 0.88 ¿�¿ 3.83 5.85 2.78 1.35 ¿�¿ 1.64 1.72 1.91
N5 2 2.89 3.18 ¿�¿ 6.1012.17 5.52 4.74 ¿�¿ 9.6819.94 1.91 1.49 ¿�¿ 1.59 1.64 2.06
N25 2 13.7112.65 ¿�¿ 14.0440.40 15.7214.70 ¿�¿ 18.9649.38 1.15 1.16 ¿�¿ 1.35 1.22 1.33

r - 2 105.5 90.4 ¿�¿ 16.1 35.4 157.2 66.8 ¿�¿ 14.2 29.8. 8 1.47 / 1.39 ¿�¿ / 1.52 / 1.50 / 1.71

erreichtendie die Pflanzen,die unter erhöhtemCOÿ gewachsenwaren im Phytotron-
Experiment42%,im FACE-Experiment71%höheresTrockengewicht alsdie Pflanzenaus
aktuellerCOÿ -Konzentration(Abbildung5.3undTabelle5.7).
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Abbildung 5.4: COï Response-Faktorenfür dasTrockengewicht (r ø�ù�ú87 9�: ) in Abhängigkeit von den COï
Response-Faktorenfür die Stickstoffmenge(r ø7ùSú;7 - ). Die PflanzenauserhöhterCOï -Konzentration,die ge-
genüberdenPflanzenausaktuellerCOï -Konzentrationdie Stickstoffmengeamdeutlichstensteigernkonnten,
wiesenuntererhöhterCOï -Konzentrationauchdie deutlichsteSteigerungdesTrockengewichtesauf.Die Stei-
gerungdesTrockengewichteswar dabeideutlicherausgeprägtalsderCOï -Einflußauf die Stickstoffmenge,da
diePflanzenuntererhöhtenCOï -KonzentrationeneinegeringereStickstoffkonzentrationim Gewebeaufwiesen
alsdiePflanzenunteraktuellerCOï -Konzentration.

Vergleich desEinflussesvon CO ÿ auf Stickstoffmengeund Trockengewicht

Die Steigerungdes Trockengewichtes der Pflanzendurch erhöhteCOÿ -Konzentrationen
(r <>= ï@? ACB ) korreliertelinearmit derSteigerungderStickstoffmengederPflanzen(r <>= ïD? � ):

r <>= ï ? AEB � �GFH�
�6�I�J�
FH��"�K r <>= ï ? �
Die Proportionalitätwar durchdie untererhöhterCOÿ -KonzentrationinduzierteVerände-
rungderStickstoffkonzentration parallelverschoben.

Dasbedeutet,daßdie Pflanzen,die in erhöhterCOÿ -KonzentrationgegenüberdenPflan-
zenausaktuellerCOÿ -Konzentrationdie Stickstoffmengeamdeutlichstensteigernkonnten
auchdie deutlichsteSteigerungdesTrockengewichtesaufwiesen.Dieswarenüberwiegend
PflanzenausdenmittlerenDüngestufenN1 undN5.
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Abbildung 5.5: Konzentrationan Glucosein Abhängigkeit von der der Stickstoffkonzentration:Übersichtder
untersuchtenArten. Die Konzentrationenvon Glucoseund Stickstoff sind auf dasTrockengewicht bezogen
[mg M g(TG)ó ñ ].
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Abbildung5.6:KonzentrationanGlucosein Abhängigkeit von derStickstoffkonzentration:Übersichtüberdie
Experimenteim Phytotron(obereGraphik)undaufderFACE-Anlage(untereGraphik).

5.1.3 Kohlenhydratk onzentration

In diesemKapitel werdendie KonzentrationenanGlucose,Fructose,SaccharoseundStär-
ke vorgestellt.Die KonzentrationenanRaffinoseundStachiosewarenbei denuntersuchten
Arten im VergleichzudenanderenKohlenhydratensogering,daßsiekeinenEinflußaufdie
Gesamtmengeder Kohlenhydratehatten.Da keineHinweiseauf spezielleRegulatorische
Wirkungenvon Raffinoseund Stachiosevorlagenhabeich auf die Darstellungder Ergeb-
nissefür RaffinoseundStachioseverzichtet.

Grundlageder Auswertungwarendie Proben,die in denExperimentenim Phytotronund
auf der FACE-Anlagean vier verschiedenenUhrzeitenim VerlaufeinesTagesgenommen
wordenwaren.Die Kohlenhydratkonzentrationen in denBlätternder Respirationsmessun-
genwerdenim Zusammenhangmit denErgebnissenzur Respirationvorgestellt.

Glucose

Sowohl die ErgebnisseausdemExperimentim Phytotronalsauchdie Ergebnisseausdem
FACE-ExperimentlassenkeinendirektenZusammenhangvon Stickstoffkonzentration und
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Abbildung5.7:DasVerhältnisGlucose-zuStickstoffgehaltbei verschiedenenStickstoffkonzentrationen.Über-
sichtüberdie ErgebnisseausdemExperimentim Phytotron(obereGraphik)undauf derFACE-Anlage(untere
Graphik).

Glucosekonzentration in denBlätternerkennen.Dieswird in denAbbildungen5.5und5.6
undauchin derstatistischenAuswertungdeutlich,die in Tabelle5.8amEndedesKapitels
aufSeite113zusammengefaßtist.

Die KonzentrationanGlucoseschwanktesowohl innerhalbderverschiedenenArtenalsauch
überdieArtgrenzenhinweg zwischen2 und30mgg(TG)� � ohnedaßeinEinflußderStick-
stoffkonzentrationaufdie Glucosekonzentrationzuerkennenist.

DieseStreuungließsichnichtdurcheinenTagesgangderGlucosekonzentration erklären,da
bei derAuswertungkeineeinheitlicheTendenzderGlucosekonzentrationen im Verlaufdes
Tagesdeutlichwurde.

Der fehlendeZusammenhangvon Stickstoffkonzentrationund Glucosekonzentration hat-
te aberzur Folge, daßdasVerhältnisvon Glucosezu Stickstoff bei abnehmenderStick-
stoffkonzentrationanstieg. Mathematischbetrachtetz.B. mit der Dynamik einerFunktion:�ONQPCR �S�UT P (Abbildung5.7).

EineweitereKonsequenzderUnabhängigkeit vonStickstoff- undGlucosekonzentrationist,
daßdasVerhältnisvon Stickstoff zu GlucoseproportionalzumVerhältnisvon Stickstoff zu
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Abbildung5.8:DasVerhältnisStickstoff- zu Glucosegehaltbei verschiedenenStickstoffkonzentrationen.Über-
sichtüberdie ErgebnisseausdemExperimentim Phytotron(obereGraphik)undauf derFACE-Anlage(untere
Graphik).

Trockengewicht war. Diesist in Abbildung5.8dargestellt.

Einfluß von CO ÿ : In denBlätternauserhöhtenCOÿ -Konzentrationenwar die Glucose-
konzentrationim Mittel aller Düngevariantengegenüberden Blättern ausaktuellerCOÿ -
Konzentrationim Phytotronum2%undim FACE-Experimentum 27%erhöht(Tabelle5.8;
vergleicheauchAbbildung5.6:die meistenMeßwerteliegenin denBereichenin denendie
lineareRegressiondie an die ErgebnisseauserhöhterCOÿ -Konzentrationangepaßtwurde
überderAnpassungandieDatenausaktuellerCOÿ -Konzentrationliegt).

Die Glucosekonzentration derBlätterausdenDüngestufenN1, N5 undN25warsowohl im
Phytotronals auchim FACE-ExperimentuntererhöhtenCOÿ -Konzentrationengegenüber
denBlätternausaktuellerCOÿ -Konzentrationerhöht(Tabelle5.8). In DüngestufeN0 hin-
gegenwardieGlucosekonzentration in BlätternauserhöhterCOÿ -Konzentrationverringert.
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Abbildung 5.9: Konzentrationan Fructosein Abhängigkeit von der Stickstoffkonzentration:Übersichtder
untersuchtenArten. Die Konzentrationenan Fructoseund Stickstoff sind auf das Trockengewicht bezogen
[mg M g(TG)ó ñ ].
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Experimenteim Phytotron(obererTeil derAbbildung)undaufderFACE-Anlage(untereHälfte).

Fructose

Analog zu den Ergebnissevon Glucosewar auchfür Fructosekein direkter Zusammen-
hangvon Stickstoffkonzentration und Fructosekonzentration zu erkennen(Abbildung 5.9
und5.10,sowie Tabelle5.8).Die Fructosekonzentration wiesdabeidasgleicheNiveauauf
wie die Glucosekonzentration (2 bis 40mgg� � ).
Der fehlendedirekte Zusammenhangvon Stickstoff- und Fructosekonzentration hattedie
gleichenKonsequenzenfür dasVerhältnisvon Fructosezu Stickstoff wie für Glucosezu
Stickstoff (Ergebnissenichtextradargestellt).

UntererhöhtenCOÿ -KonzentrationenwardieFructosekonzentration im Mittel allerDünge-
stufenerhöht(wie dieGlucosekonzentration), in denBlätternausdemPhytotronum 7%,in
denBlätternausdemFACE-Experimentum 3%(Tabelle5.8).

DieserEffekt trat sowohl im Phytotronals auchim FACE-Experimentin denBlätternaus
DüngestufeN1, N5 (nurFACE)undN25auf.In DüngestufeN0 undN5 (Phytotron)wardie
Fructosekonzentration in BlätternauserhöhterCOÿ -KonzentrationgegenüberdenBlättern
derVariantemit aktuellerCOÿ -Konzentrationverringert(Tabelle5.8).
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Abbildung 5.11:Konzentrationan Saccharosein Abhängigkeit von der Stickstoffkonzentration:Übersichtder
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Abbildung5.12:KonzentrationanSaccharosein Abhängigkeit von derStickstoffkonzentration:Übersichtüber
dieExperimenteim Phytotron(obererGraphik)undaufderFACE-Anlage(untereGraphik).

Saccharose

Die KonzentrationanSaccharosestieg mit steigenderStickstoffkonzentration. DasVerhält-
nisvonSaccharosezuStickstoff bliebdaherweitgehendkonstant.DiesesMusterzeigtesich
sowohl bei deneinzelnenArten (Abbildung 5.11und 5.12untereHälfte) als auchfür das
mittlereVerhaltenderPflanzenim Phytotron(Abbildung5.12obereHälfteundTabelle5.8).
Die SteigerungderKonzentrationanSaccharosemit steigenderStickstoffkonzentration war
jedochbei deneinzelnenArten deutlicherausgeprägtalsbei derMittelung aller Ergebnisse
ausdemPhytotron.Die maximalenWertebetrugenum 100mgg(TG)� � .
Im Phytotronhattendie BlätterderDüngestufeN0 untererhöhterCOÿ -Konzentrationeine
geringereSaccharosekonzentration alsdieBlätterausaktuellerCOÿ -Konzentration(Tabelle
5.8),mit steigenderStickstoffkonzentration derBlätterhattedieerhöhteCOÿ -Konzentration
zunehmendsteigerndenEinflußaufdieKonzentrationanSaccharosegegenüberBlätternaus
aktuellerCOÿ -Konzentration(Abbildung5.12,Tabelle5.8).In denBlätternausdemFACE-
Experimenthingegenwar die Saccharosekonzentration untererhöhterCOÿ -Konzentration
gegenüberdenBlätter ausaktuellerCOÿ -Konzentrationin allen Düngestufendeutlicher-
höht.
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Abbildung 5.13: Konzentrationan Stärke in Abhängigkeit von der Stickstoffkonzentration:Übersicht der
untersuchtenArten. Die Konzentrationenan Stärke und Stickstoff sind auf das Trockengewicht bezogen
[mg M g(TG)ó ñ ].
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Abbildung5.14:KonzentrationanStärke in Abhängigkeit von derStickstoffkonzentration:Übersichtüberdie
Experimenteim Phytotron(obererTeil derAbbildung)undaufderFACE-Anlage(untereHälfte).

Stärke

Die KonzentrationdesReserve-KohlenhydratesStärke nahmin denuntersuchtenBlättern
mit steigenderStickstoffkonzentration ab. Dies galt sowohl für die einzelnenArten (Ab-
bildung 5.13und 5.14 in der unterenGraphik)als auchin der Übersichtaller Messungen
anPflanzenausdemPhytotron(Abbildung5.14undTabelle5.8).Wie bei Saccharosewar
dieserEffekt innerhalbder einzelnenArten stärker ausgeprägtals über die Artengrenzen
hinweg. Die maximalenWertelagenbei 200mgg(TG)� � .
Die erhöhtenCOÿ -Konzentrationenhattenim Vergleich zur aktuellenCOÿ -Konzentration
im Mittel aller BlättereinedeutlicheSteigerungderStärkekonzentrationzur Folge.Sowohl
beidenunkorrigiertenErgebnissenalsauchbeidenumdieverschiedenenStickstoffkonzen-
trationenkorrigiertenErgebnissenwar dieseSteigerungsignifikant.Der Effekt war bei den
mittlerenDüngestufenN1 undN5 amdeutlichstenausgeprägt(Abbildung5.14undTabelle
5.8).

Die erhöhteCOÿ -Konzentrationhattezum einenin Zusammenhangmit der Verringerung
der Stickstoffkonzentration in den Blättern einentendenziellsteigerndenEinfluß auf die
Stärkekonzentration, zumanderenwardieKonzentrationanStärkeauchnachderKorrektur

111



0

50

100

150

200

K
on

z.
 a

n 
K

oh
le

nh
yd

ra
te

n 
[m

g(
K

H
) 

g(
T

G
)

Y
−

1 ]

Phytotron

Ges.
Stärke

Saccharose
Fructose
Glucose

0

50

100

150

200

0 10 20 30 40 50 60

K
on

z.
 a

n 
K

oh
le

nh
yd

ra
te

n 
[m

g(
K

H
) 

g(
T

G
)

Y

−
1 ]

Konzentration an Stickstoff [mg(N) g(TG)−1]

FACE

Abbildung 5.15: Mittelwerteder Konzentrationan Kohlenhydratenin Abhängigkeit von denmittlerenStick-
stoffkonzentrationenin BlätternausdenExperimentenim Phytotron(obereGraphik)undaufderFACE-Anlage
(untereGraphik).DunkleSymbole:aktuelleCOï -Konzentration;helleSymboleerhöhteCOï -Konzentration.

derunterschiedlichenStickstoffkonzentrationen erhöht.

Übersicht über die Konzentration an Kohlenhydraten

In Abbildung5.15undTabelle5.8sinddiemittlerenKonzentrationenanGlucose,Fructose,
SaccharoseundStärke einandergegenübergestellt.

Die KonzentrationenanGlucoseundanFructosewarenunabhängigvon derStickstoffkon-
zentrationin denBlättern(Abbildung5.15).Die Konzentrationenlagensowohl für dieExpe-
rimenteim Phytotronalsauchfür dasExperimentaufderFACE-Anlagezwischen2 mgg � �
und30 mgg � � , sodaßsie im Mittel um 7 mgg � � betrugen.Im Phytotronwarendie Kon-
zentrationenuntererhöhtemCOÿ um 2% bzw. 7% gegenüberdenVariantenausaktueller
COÿ -Konzentrationerhöht,im FACE-Experimentum27%bzw. 3%(Tabelle5.8).

Die KonzentrationanSaccharosenahmsowohl im Phytotronalsauchim FACE-Experiment
mit steigenderStickstoffkonzentration zu und erreichte in den Einzelmessungenca.
100mgg� � , im Mittel ca.50 mgg � � (Abbildung5.15).UntererhöhterCOÿ -Konzentration
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Tabelle5.8: Mittelwerteder Kohlenhydratkonzentrationin Blättern ausdem Phytotronund dem Experiment
auf derFACE-AnlageausaktuellerunderhöhterCOï -Konzentration(1000ppmV bzw. 510ppmV). Daneben
die Mittelwerte der COï Response-Faktoren(r ø�ùSú ) und der COï Response-Faktorenbei Bezugauf Blätter
mit StandardStickstoffkonzentrationvon30mgg ó ñ (r ø�ùSú87 ö ô�üxý{ý ). , bezeichnetdieAnzahlderParallelen,Glu.
Glucose,Fru. Fructose,Sac.Saccharose,St. Stärke, Ges.Summeder Kohlenhydratkonzentrationen,N0 bis
N25dieDüngestufen,r - Stickstoff Response-Faktor, . MittelwertderCOï Response-Faktorenausallenvier
Düngestufen,/ beiSignifikanz(p<0.05).

Phytotron

360ppmV 1000ppmV r ø�ù�ú r ø�ù�ú;7 ö ô�üxýxý
% Glu. Fru. Sac. St. Ges. Glu. Fru. Sac. St. Ges. Glu. Fru. Sac. St. Ges. Sac. St. Ges.

N0 31 6.7 6.4 32.6 67.1112.8 6.8 5.8 28.4 81.7122.7 0.88 0.93 / 0.82 / 1.27 1.08 / 0.83 1.24 1.00
N1 30 6.2 4.4 38.5 25.1 74.2 7.1 5.3 34.5 48.1 94.9 1.13 / 1.28 0.90 / 2.10 / 1.26 0.94 / 1.96 / 1.17
N5 28 8.1 6.8 36.2 21.3 72.3 8.2 6.5 36.6 41.9 93.1 1.02 0.85 1.00 / 2.62 / 1.40 1.03 / 2.38 / 1.28
N25 34 5.6 4.4 42.2 13.5 65.8 7.4 8.2 49.4 23.8 88.8 1.08 1.25 / 1.22 / 1.92 / 1.35 / 1.29 / 1.53 / 1.26

r - 31 0.840.77 1.16 / 0.14 / 0.52 1.131.13 / 1.73 / 0.21 / 0.65Z
123 1.02 1.07 0.98 / 1.92 / 1.27 1.02 / 1.70 / 1.17

FACE

360ppmV 510ppmV r ø�ù�ú r ø�ù�ú;7 ö ô�üxýxý
% Glu. Fru. Sac. St. Ges. Glu. Fru. Sac. St. Ges. Glu. Fru. Sac. St. Ges. Sac. St. Ges.

N0 4 8.8 6.0 4.5 63.2 82.6 7.4 3.7 7.2 98.7117.0 0.79 0.48 1.95 / 1.40 / 1.30 / 8.34 / 1.14 / 1.27
N1 5 9.2 6.9 7.1 93.1116.3 9.0 6.0 9.2 119.5143.8 1.21 1.11 2.53 / 1.31 / 1.29 / 3.89 / 1.20 / 1.21
N5 5 7.0 4.7 23.0 82.3117.1 13.9 7.2 28.8135.0184.9 / 2.01 / 1.54 / 1.66 / 1.63 / 1.64 / 3.71 / 1.22 / 1.38
N25 5 7.7 6.9 39.8 60.9115.3 9.5 7.9 45.1 68.6131.2 / 1.24 / 1.16 / 1.23 1.16 / 1.18 / 1.54 0.95 1.04

r - 4 0.881.13 / 11.39 0.94 / 1.43 1.452.76 / 6.92 0.81 / 1.32Z
19 / 1.27 1.03 / 1.77 / 1.36 / 1.35 / 3.53 / 1.12 / 1.22

war sie im Phytotron in etwa unverändertgegenüberden Blättern aus aktueller COÿ -
Konzentration,im FACE-Experimentum 77% bzw. nachKorrekturder Stickstoffkonzen-
trationensogarum 253%erhöht(Tabelle5.8).

Die Konzentrationan Stärke nahm insgesamtmit steigenderStickstoffkonzentration ab,
auchwennsie im FACE-Experimentin denmittlerenDüngestufenN1 und N5 am höch-
sten war. Das Niveau der Stärkekonzentrationlag in den Einzelmessungenzwischen0
und 200 mgg � � , so daßsie im Phytotronim Mittel zwischen20 und 80 mgg � � lag, im
FACE-Experimentzwischen80 und 130 mgg� � (Abbildung 5.15). Unter erhöhterCOÿ -
KonzentrationwarendieStärkekonzentrationensowohl im Phytotron(92%bzw. nachStick-
stoffkorrekturum 70%)alsauchim FACE-Experiment(36%bzw. nachStickstoffkorrektur
um 12%)signifikanterhöht(Tabelle5.8).

Insgesamtwar die SummederKohlenhydratedurchSaccharoseundStärke geprägt.Unter
erhöhtenCOÿ -Konzentrationenwar die Summesowohl im Phytotronals auchim FACE-
Experimentsignifikant erhöht(27% bzw. 35%), auchnachKorrekturder unter erhöhtem
COÿ verringertenStickstoffkonzentration (17%bzw. 22%)(Tabelle5.8).
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Tabelle5.9: Stickstoffkonzentrationim Erntegut (Angabein mg(N)g(TG)ó ñ ) ausdenExperimentenim Phy-
totron und auf der FACE-Anlageausaktuellerund erhöhter(1000bzw. 510ppmV) COï -Konzentration.Sp.
Sproß,Bl. Blatt, W. Wurzel,FW. Feinwurzel,Ges.gesamtePflanze;t  Erntezu Beginn desExperimentes;N0
bis N25Düngestufen.

COï -Konzentration aktuell erhöht

Art Sp. Bl. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw. Ges.

Acaciadealbata t  20.9 44.5 20.7 40.0 33.2 20.9 44.5 20.7 40.0 33.2
N0 11.5 46.9 14.6 26.2 32.9 11.3 31.4 12.2 21.1 23.3
N1 12.4 46.4 12.1 24.6 31.9 9.9 40.9 9.9 21.7 25.8
N5 12.0 50.6 18.6 31.4 26.7 12.7 52.5 16.4 30.6 37.3
N25 16.3 52.4 21.7 23.8 35.8 14.7 52.5 24.4 27.6 35.8

Acaciamelanoxylon t  22.5 42.9 20.7 46.1 32.0 22.5 42.9 20.7 46.1 32.0
N0 16.3 41.6 9.7 29.5 30.1 9.9 35.4 9.1 29.5 22.0
N1 15.0 47.8 15.1 39.3 33.3 18.4 40.0 16.9 35.0 29.9
N5 22.5 49.6 23.6 38.2 35.5 17.1 43.6 20.9 40.0 30.4
N25 20.3 50.2 21.4 41.6 35.2 18.8 42.9 23.1 41.3 30.0

Eucalyptusdebeuzevillei t  10.1 21.7 14.0 23.2 18.5 10.1 21.7 14.0 23.2 18.5
N0 4.3 13.8 5.3 10.9 10.5 4.8 9.5 4.5 8.0 8.0
N1 6.2 16.7 3.3 13.4 12.6 7.1 14.0 6.8 12.8 11.8
N5 8.2 21.8 12.3 16.7 16.9 9.2 20.7 8.1 13.4 16.3
N25 10.5 23.3 13.0 21.7 19.3 11.6 24.3 15.0 16.8 19.6

Eucalyptusniphophila t  8.4 18.7 9.6 15.5 15.0 8.4 18.7 9.6 15.5 15.0
N0 4.7 14.0 10.4 15.2 11.5 4.6 10.4 5.5 10.9 8.8
N1 6.1 14.8 10.2 13.4 11.7 6.1 13.8 7.6 10.2 11.6
N5 7.7 21.0 10.0 19.6 16.7 7.6 18.1 8.7 16.0 14.6
N25 10.6 21.6 15.0 16.5 18.0 10.0 21.6 14.6 18.3 17.5

Eucalyptuspauciflora t  9.3 23.2 12.8 21.9 18.0 9.3 23.2 12.8 21.9 18.0
N0 3.7 10.0 4.5 12.0 8.2 3.5 6.4 8.4 11.7 6.1
N1 6.6 17.7 6.8 16.7 14.2 5.9 13.0 5.9 12.6 10.3
N5 7.8 21.4 10.4 15.8 16.3 9.2 17.8 15.7 14.1 14.9
N25 10.0 25.0 19.6 16.6 20.0 11.3 22.8 16.3 18.6 18.9

Quercusilex 1 t  4.1 11.0 3.9 8.2 6.0 4.1 11.0 3.9 8.2 6.0
N0 4.0 10.3 5.2 13.5 7.0 3.5 8.6 5.6 13.2 6.2
N1 6.9 12.5 6.7 13.9 9.3 4.4 9.5 5.4 11.1 6.8
N5 7.5 15.2 6.9 11.6 10.5 5.7 11.4 6.1 12.3 8.0
N25 8.8 16.6 10.3 14.7 12.7 8.6 14.2 8.4 15.4 11.0

Quercusilex 2 t  4.1 11.0 3.9 8.2 6.0 4.1 11.0 3.9 8.2 6.0
N0 2.8 8.6 3.3 9.7 4.2 2.6 7.0 2.1 4.9 3.5
N1 4.4 12.1 5.3 9.4 7.5 4.5 10.7 4.9 13.4 5.1
N5 7.5 11.0 6.7 14.5 8.6 9.0 15.2 7.4 13.3 11.3
N25 11.5 16.2 14.3 29.7 15.2 9.9 14.6 9.9 20.7 12.4

Quercusrobur t  11.1 54.6 16.5 18.7 14.3 11.1 54.6 16.5 18.7 14.3
N0 4.3 12.9 5.1 8.8 6.3 3.5 11.1 7.0 12.6 6.3
N1 5.4 19.9 4.5 11.8 7.2 6.7 23.8 9.6 24.8 12.3
N5 9.5 32.0 12.8 20.0 16.4 8.1 26.0 9.5 23.0 13.6
N25 14.2 35.8 28.1 33.7 24.9 8.5 28.7 19.1 23.5 16.2

Fagussylvatica t  11.3 49.3 15.7 17.5 15.0 11.3 49.3 15.7 17.5 15.0
N0 2.8 9.7 2.9 9.1 4.8 3.2 13.3 2.0 9.0 6.0
N1 9.4 20.9 11.3 18.0 14.6 8.2 16.4 7.7 18.6 10.6
N5 10.8 25.2 14.0 23.7 15.3 9.1 22.0 9.1 22.0 13.7
N25 14.9 29.4 18.0 33.5 21.1 16.2 25.0 15.2 23.4 19.0
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Tabelle5.10:Stickstoffkonzentrationim Erntegut (Fortsetzung)

COï -Konzentration aktuell erhöht

Art Sp. Bl. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw. Ges.

Alnusglutinosa t  19.0 61.9 18.9 24.6 23.6 19.0 61.9 18.9 24.6 23.6
N0 9.7 13.3 12.8 13.4 12.2 11.4 12.7 14.2 12.8 12.5
N1 8.1 24.5 9.9 19.4 15.8 9.2 24.6 9.0 21.5 16.4
N5 9.9 34.5 18.0 30.8 22.5 12.2 32.4 16.4 26.8 21.4
N25 18.3 43.1 22.9 38.9 31.2 17.5 34.8 23.5 40.0 26.0

Pinussylvestris t  5.6 14.2 3.8 9.5 9.7 5.6 14.2 3.8 9.5 9.7
N0 2.5 5.5 1.9 7.9 5.0 2.0 3.5 2.3 6.8 3.9
N1 5.7 12.5 5.6 14.8 11.0 5.6 9.7 5.1 14.6 8.9
N5 6.2 14.8 4.1 15.0 12.3 7.8 14.8 7.9 18.6 13.5
N25 7.9 15.4 9.9 18.9 13.3 8.2 17.4 10.9 26.3 15.4

Piceaabies t  4.4 9.6 3.2 9.2 6.6 4.4 9.6 3.2 9.2 6.6
N0 1.9 3.3 2.2 8.2 3.5 2.2 3.0 1.9 8.0 3.4
N1 8.5 20.4 6.4 18.9 14.0 8.3 17.9 4.6 17.3 12.3
N5 12.2 25.5 9.5 27.0 18.0 6.8 17.7 7.7 22.7 11.5
N25 14.6 26.9 12.0 38.0 21.1 12.3 26.0 11.0 33.0 18.4

Pseudotsugamenziesii t  10.6 24.4 11.4 24.1 17.5 10.6 24.4 11.4 24.1 17.5
N0 2.0 4.7 3.1 8.4 4.3 2.1 3.9 2.6 14.7 4.9
N1 6.1 17.0 7.3 17.6 12.4 3.8 6.9 11.8 14.7 7.6
N5 7.7 18.5 15.2 15.0 13.7 7.0 9.3 12.0 15.8 9.4
N25 10.8 26.1 10.5 25.3 20.0 6.6 14.1 11.1 18.4 12.1

Chenopodiumalbum t  20.8 35.0 ¿�¿ 6.8 11.1 20.8 35.0 ¿�¿ 6.8 11.1
N0 16.1 46.0 ¿�¿ 7.0 16.9 20.0 31.5 ¿�¿ 7.0 12.1
N0 15.4 44.0 ¿�¿ 6.7 10.6 21.7 38.5 ¿�¿ 6.7 10.7
N1 24.5 49.7 ¿�¿ 8.4 15.2 23.1 36.6 ¿�¿ 9.1 16.6
N1 19.6 46.0 ¿�¿ 7.7 18.7 21.7 39.5 ¿�¿ 7.9 14.8
N5 33.0 56.0 ¿�¿ 7.7 24.5 26.2 45.7 ¿�¿ 7.6 23.1
N5 35.5 59.3 ¿�¿ 8.5 30.3 22.8 49.2 ¿�¿ 8.0 20.5
N25 45.5 62.7 ¿�¿ 9.9 36.9 36.5 65.8 ¿�¿ 9.5 35.8
N25 44.8 63.0 ¿�¿ 11.2 40.4 41.0 65.1 ¿�¿ 10.5 35.8

5.1.4 Stickstoffkonzentration

In Tabelle5.9 ist die Stickstoffkonzentrationim Erntegut ausdenExperimentenim Phyto-
tronundaufderFACE-Anlage(Chenopodiumalbum) für die einzelnenArten angegeben.

Die Mittelwerteder Stickstoffkonzentrationen ausdenverschiedenenArten sind in Abbil-
dung5.16gegendie Stickstoffkonzentration derNährlösungenaufgetragenund in Tabelle
5.11mit denErgebnissender Statistikzusammengestellt.Aus demExperimentim Phyto-
tron wurdenfolgendeArten für die Mittelwertbildungberücksichtigt:Acaciamelanoxylon,
Acaciadealbata, Eucalyptusdebeuzevillei, Eucalyptusniphophila, Eucalyptuspauciflora,
Alnusglutinosa, Quercusrobur, Pinussylvestris, Piceaabiesund Pseudotsugamenziesii.
FagussylvaticaundQuercusilex wurdennichtberücksichtigt.
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Abbildung 5.16:Mittelwerteder Stickstoffkonzentrationender gesamtenPflanzeam Endeder Expositionspe-
rioden in Abhängigkeit von der Stickstoffkonzentrationder Nährlösung.Die Ergebnissevon Fagus sylvatica
und Quercus ilex gingennicht in die Mittelwertbildungein. Mit zunehmenderStickstoffkonzentrationin der
Nährlösungstieg die Stickstoffkonzentrationim Gewebe.EineerhöhteCOï -Konzentrationhatteeinegeringere
Stickstoffkonzentrationim GewebezurFolge.

Vergleich der Nährstoffvarianten: EinehöhereDüngestufehatteim Mittel einehöhere
Stickstoffkonzentration pro Trockengewicht der Pflanzenzur Folge (Abbildung 5.16).Die
Stickstoffkonzentrationen derGesamtpflanzewarenin denVariantenN25 mehralsdoppelt
so hochwie die Stickstoffkonzentrationen der VariantenN0 (Tabelle5.11: r � >2). Dieser
Effekt trat in allenOrganenin ähnlicherGrößenordnungauf (Tabelle5.11).

Vergleich der CO ÿ -Varianten: Die Stickstoffkonzentrationen der Gesamtpflanzewaren
untererhöhtemCOÿ sowohl im Phytotronalsauchim FACE-Experimentim Mittel um12%
geringeralsin denVergleichspflanzen(Tabelle5.11 \ für Ges.= 0.88).

DieserEffekt war fastausschließlichauf denUnterschiedderStickstoffkonzentrationen im
Blatt zurückzuführen(Phytotron #��U� %; FACE # ��� %). Die anderenOrganewiesennur
geringeUnterschiedezwischendenCOÿ -Variantenauf.

Einfluß von CO ÿ bei Berücksichtigung der Nährstoffvarianten: Die mittlere Stick-
stoffkonzentrationim Blatt wurdein DüngestufeN0 amdeutlichstendurchdieerhöhteCOÿ -
Konzentrationverringert(Phytotron #5��� %; FACE #5��� %). DieserEinfluß ließ mit zuneh-
menderDüngestufenach(N25: Phytotron#���� %; FACE �4� %).

Die Stickstoffkonzentrationen deranderenOrganewurdenin allenDüngestufenrelativ un-
einheitlichdurcherhöhtesCOÿ beeinflußt,wobeigroßeSchwankungenauftraten(z.B.FACE
SproßN0 ����� %; N5 #5��� %).
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Tabelle5.11:MittelwertederStickstoffkonzentrationim Erntegut (mg(N)g(TG)ó ñ ) ausdenExperimentenim
Phytotron(obereHälfte derTabelle,ohneFagussylvaticaundQuercusilex) undauf derFACE-Anlage(untere
HälftederTabelle)ausaktuellerunderhöhterCOï -Konzentration.DanebendieMittelwertederCOï Response-
Faktoren(r ø�ù�ú ). , bezeichnetdie Anzahl der Parallelen,Sp. Sproß,Bl. Blatt, W. Wurzel, FW. Feinwurzel,
Ges.gesamtePflanze,t  ErntezuBeginndesExperimentes,N0 bis N25Düngestufen,r - Stickstoff-Response-
Faktor, . Mittelwert derCOï Response-Faktorenausallenvier Düngestufen,/ beiSignifikanz(p<0.05).

Phytotron

COï aktuell erhöht r ø�ù�ú
, Sp. Bl. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw. Ges.

0  30 12.2 31.6 13.2 23.3 18.9 12.2 31.6 13.2 23.3 18.9

N0 10 6.1 16.6 7.0 14.0 12.5 5.5 12.7 6.8 13.6 9.9 0.95 / 0.77 0.99 0.98 / 0.85
N1 10 8.0 23.8 8.1 19.0 16.4 8.1 20.5 8.7 18.5 14.7 0.98 / 0.82 1.10 0.97 0.91
N5 10 10.4 29.0 13.4 23.0 19.5 9.8 25.3 12.3 22.1 18.3 0.97 / 0.84 0.94 0.96 0.90
N25 10 13.3 32.0 17.4 27.5 23.9 11.9 28.5 16.9 26.4 21.0 0.89 0.89 0.98 0.96 / 0.88

r - 10 / 2.71 / 2.51 / 2.94 / 2.07 / 2.41 / 2.54 / 2.90 / 2.93 / 2.03 / 2.48. 40 0.94 / 0.83 1.00 0.97 / 0.88

FACE

COï aktuell erhöht r ø�ù�ú
, Sp. Bl. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw. Ges.

0  3 20.8 35.0 ¿�¿ 6.8 11.1 20.8 35.0 ¿�¿ 6.8 11.1

N0 2 15.7 45.0 ¿�¿ 6.8 12.5 20.8 35.0 ¿�¿ 6.8 11.4 1.32 0.78 ¿�¿ 1.00 0.91
N1 2 22.0 47.8 ¿�¿ 8.0 17.3 22.4 38.0 ¿�¿ 8.5 15.6 1.02 0.79 ¿�¿ 1.06 0.90
N5 2 34.2 57.6 ¿�¿ 8.1 27.2 24.5 47.4 ¿�¿ 7.8 21.8 0.72 0.82 ¿�¿ 0.96 0.80
N25 2 45.1 62.8 ¿�¿ 10.5 38.6 38.7 65.4 ¿�¿ 10.0 35.6 0.86 1.04 ¿�¿ 0.95 0.92

r - 2 2.85 1.38 ¿�¿ 1.54 3.09 1.85 1.85 ¿�¿ 1.47 3.13. 8 0.95 / 0.85 ¿�¿ 0.99 / 0.88
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Abbildung 5.17:SpezifischeBlattfläche( ]_^a` ) der Laubblätteran denenGaswechselmessungenzur Bestim-
mungderStomatakonduktanzundPhotosynthesedurchgeführtwurden.ÜbersichtüberdieverschiedenenArten.
AktuelleCOï -Konzentration(360)dunkleSymbole;erhöhteCOï -Konzentrationen(1000)helleSymbole.
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Abbildung 5.18:SpezifischeBlattfläche( ]_^a` ) der Laubblätteran denenGaswechselmessungenzur Bestim-
mungder Stomatakonduktanzund Photosynthesedurchgeführtwurdenin Abhängigkeit von ihrer Stickstoff-
konzentrationpro Trockengewicht. Übersichtauf der Basis aller Messungen.Aktuelle COï -Konzentration
(360ppmV) dunkleSymboleunddurchgezogeneAusgleichskurve; erhöhteCOï -Konzentrationen(1000)helle
SymboleundgestrichelteAusgleichskurve.

SpezifischeBlattfläche ( cedgf )

Der GasaustauschderBlättermit derUmwelt unddie Strahlung,die die Blätterempfangen
sindnicht andasTrockengewicht derBlätter, sondernandie Blattflächegebunden.Da Sto-
matakonduktanzund PhotosyntheseausdiesemGrundhäufigauf die Blattflächebezogen
werden,ist essinnvoll auchdie Stickstoffkonzentration der Blätter auf die Blattflächezu
beziehen.Der Zusammenhangvon Trockengewicht undBlattflächeist überdie spezifische
Blattfläche( cOdgf ) gegeben.

Trockengewicht, Blattflächeund Stickstoffkonzentration wurdenan den Laubblätternbe-
stimmt,an denendie Gaswechselmessungenzur BestimmungderStomatakonduktanzund
derPhotosynthesedurchgeführtwurden.Die Abbildungen5.17und5.18stellendiespezifi-
scheBlattflächendieserBlätterin Bezugzur Stickstoffkonzentration dar.

Die einzelnenArtenin Abbildung5.17wiesenzumeisteineZunahmederspezifischenBlatt-
flächemit steigenderStickstoffkonzentration derBlätterauf.Acaciamelanoxylon, Quercus
robur undFagussylvaticaließenkeinesystematischenUnterschiedederspezifischenBlatt-
flächebei verschiedenenStickstoffkonzentrationen erkennen.

In Abbildung5.18ist zuerkennen,daßdiemittlerespezifischeBlattflächeüberdieArtgren-
zenhinweg mit steigenderStickstoffkonzentration derBlätter zugenommenhat: die Gera-
den,die andie Ergebnisseangepaßtwurdenweiseneinepositive Steigungauf.Ein Einfluß
der COÿ -Konzentrationauf denZusammenhangvon Stickstoffkonzentrationund cedgf ist
nicht zuerkennen.

Die statistischeAuswertungauf der Basisder COÿ Response-Faktorenergabeinensigni-
fikantenEinfluß der COÿ -Konzentrationauf cOdgf , wenndie unterschiedlichenStickstoff-
konzentrationender COÿ -Variantennicht berücksichtigtwurden (Tabelle 5.12 auf Seite
120: cOdgf ). WennmanaberdieverschiedenenStickstoffkonzentrationenberücksichtigtund
die spezifischeBlattflächeauf die gleicheStickstoffkonzentration bezieht(Tabelle5.12:
cedhf5$
%('i)+) ), warderUnterschiedzwischendenCOÿ -Variantengeringundnicht signifikant.

119



Tabelle5.12:Mittelwerteder Stickstoffkonzentrationenund der spezifischenBlattflächeder Blätter, an denen
die Gaswechselmessungenzur BestimmungderStomatakonduktanzundderPhotosynthesedurchgeführtwur-
den ausaktueller(360ppmV) und erhöhter(1000 ppmV) COï -Konzentration.Danebendie Mittelwerte der
COï Response-Faktoren(r ø7ùSú ). , bezeichnetdie Anzahl der Parallelen, j 9
: Stickstoffkonzentrationpro
Trockengewicht (mg(N)g(TG)ó ñ ), jlk!mUn!k6o Stickstoffkonzentrationpro Blattfläche(g(N)cmó ï ), ]_^a` spe-
zifischeBlattfläche(cmï g(TG)ó ñ ), ]p^q` ö ô�üxý{ý spezifischeBlattflächenachKorrektur der unterschiedlichen
Stickstoffkonzentrationen,t  Erntezu Beginn desExperimentes,N0 bis N25 Düngestufen,. Mittelwert der
COï Response-Faktorenausallenvier Düngestufen,/ beiSignifikanz(p<0.05).

StickstoffkonzentrationundspezifischeBlattfläche

COr aktuell erhöht r sat ú
u vxwy v{z |

}z ~
� �
�

� �
���� ��
�

vxwy v�z |
}z ~

� �
�

� �
���� ��
�

vxwy v�z |
}z ~

� �
�

� �
���� ��
�

N0 8 18.0 0.13 139 173 14.8 0.13 121 163 � 0.82 0.96 � 0.86 0.91
N1 8 21.9 0.15 154 176 22.1 0.16 141 162 0.98 1.06 0.93 0.93
N5 9 28.6 0.20 154 156 24.7 0.18 136 145 � 0.85 0.94 0.90 0.97
N25 7 31.2 0.21 160 156 27.8 0.19 149 152 � 0.86 0.92 0.93 0.95

�
32 � 0.87 0.97 � 0.90 0.95

Stickstoffkonzentration pro Trockengewicht( � AEB ) und pro Blattfläche ( ���E�!���a� )

Vergleich der Nährstoffvarianten: Sowohl die Stickstoffkonzentration pro Trockenge-
wicht undFlächealsauchdiespezifischeBlattflächenahmenmit steigenderDüngestufezu:
die Blätterenthieltenmit steigenderStickstoffversorgunghöhereKonzentrationenanStick-
stoff undwurdendünnerbzw. wenigerdicht (sieheTabelle5.12).

Vergleich der CO ÿ -Varianten: Die Stickstoffkonzentration pro Trockengewicht unddie
spezifischeBlattflächewarenin BlätternauserhöhterCOÿ -Konzentrationsignifikantgerin-
geralsin BlätternaktuellerCOÿ -Konzentration(Tabelle5.12).DasichdieStickstoffkonzen-
trationproTrockengewicht unddiespezifischeBlattflächezwischendenCOÿ -Variantenum
etwa dasgleicherelative Maß unterschieden(Stickstoffkonzentration # 13%,SLA # 10%)
war die Stickstoffkonzentration pro Blattflächein beidenCOÿ -Variantenin etwa gleich
(r <>= ï = 0.97).
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Tabelle5.13: Einfluß der Kohlenhydrateauf die Stickstoffkonzentrationpro Trockengewicht am Beispielder
BlätterausdenRespirationsmessungenim Phytotron.Im linkenTeil derTabellesinddieStickstoffkonzentratio-
nenbezogenauf dasgesamteTrockengewicht dargestellt(KH-unkorrigiert), im rechtenTeil die Stickstoffkon-
zentrationenbezogenauf dasTrockengewicht ohnelöslicheKohlenhydrateundStärke (KH-korrigiert).Wachs-
tum unteraktueller( j 9�:G7 ���  ) underhöhterCOï -Konzentration( j 9�:_7 ñ �� ). DanebendieMittelwertederCOï
Response-Faktoren(r ø7ùSú ). , bezeichnetdieAnzahlderParallelen,N0 bisN25Düngestufen,. Mittelwertder
COï Response-Faktorenausallenvier Düngestufen,/ beiSignifikanz(p<0.05).

�I�!�
: VerdünnungdurchKohlenhydrate

KH-unkorrigiert KH-korrigiert

u vxwy+�
���

vxwy+�
����

r

���� vxwy+�
���

vxwy+�
����

r

��H�

N0 7 9.50 8.32 � 0.82 10.84 9.62 � 0.83
N1 8 18.25 15.54 � 0.80 19.88 17.62 � 0.84
N5 12 23.88 20.74 � 0.82 26.03 23.12 � 0.84
N25 14 27.61 23.07 � 0.77 29.76 25.57 � 0.82

�
41 � 0.80 � 0.83

Einfluß der Kohlenhydrate auf die Stickstoffkonzentration ( ���E  )

UntererhöhtemCO¡ kanneinehöhereKonzentrationanlöslichenKohlenhydratenundStär-
ke zu einerVerdünnungderStickstoffkonzentrationbeitragen.Ich habedaherandenBlät-
ternderRespirationsmessungen denEinflußderKohlenhydrateaufdieStickstoffkonzentra-
tion pro Trockengewicht bestimmt.Hierzuhabeich zumeinendie Stickstoffkonzentration
auf dasTrockengewicht bezogen(KH-unkorrigiert) und zum anderenauf dasTrockenge-
wicht nachAbzugder löslichenKohlenhydrateundStärke (KH-korrigiert).Die Ergebnisse
sindin Tabelle5.13dargestellt.

Auchin diesenBlätternnahmdieStickstoffkonzentrationproTrockengewicht mit steigender
Düngestufezu.DarüberhinauswarderUnterschiedzwischendenCO¡ -Variantenwiederum
sehrdeutlich(r ¢>£E¤ = 0.80).

DurchdenAbzugderlöslichenKohlenhydrateundderStärkevomTrockengewicht stieg die
Stickstoffkonzentration um ein bis drei Prozentan,wasaufeineKonzentrationanlöslichen
KohlenhydratenundStärke zwischen5%und15%schließenläßt.

Der Unterschiedder StickstoffkonzentrationzwischendenCO¡ -Variantenverringertesich
durchdenAbzugderKohlenhydrate,wasaufhöhereKohlenhydratkonzentrationenderVari-
antenuntererhöhterCO¡ -Konzentrationschließenläßt.Allerdingserklärtedie unterschied-
licheKonzentrationanlöslichenKohlenhydratenundStärkedenUnterschiedderStickstoff-
konzentrationzwischendenCO¡ -VariantennurzueinemgeringenTeil (r ¢>£C¤ = 0.83gegen-
über0.80).
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5.2 Ergebnisseder Prozeßstudien

Nachdemin Kapitel 5.1 die Ergebnissezum Einfluß von CO¡ und Stickstoffdüngungauf
einigeZustandsgrößenvorgestelltwordensind, sollen in diesemKapitel die Kenngrößen
wichtigerProzessevor demHintergrundderdurchdieExpositionsbedingungen veränderten
Zustandsgrößenuntersuchtwerden:

• Stickstoffaufnahme

– relative AufnahmeratederFeinwurzelnfür Stickstoff: ¥�¦4¥�§
• Allokation von Stickstoff

– Allokationskoeffizientenfür Stickstoff: ¨G©!ªQ§
• Allokation von Kohlenstoff

– Allokationskoeffizientenfür Kohlenstoff: ¨G©«ª{¢
• Stomata-Konduktanz

– maximaleStomatakonduktanz:¬&¯® °h±D²
– RegulationderrelativenÖffnungsweite:̈�³@® ´ und µ¶°·® ¢G¸

• Photosynthese

– Carboxylierungs-Effizienz: ¹�º
– maximaleAssimilationsrate:¦5°»±8²
– CO¡ -Kompensationspunkt:¼¾½

• Respiration

– Respirationskoeffizient bei Standardtemperatur:¨«¿
– Q ÀÁ´ -WertdesRespirationskoeffizienten: ÂÃÀÁ´
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Abbildung 5.19: Relative Stickstoff-Aufnahmerate(RARÅ [mg(N)g(FWN)Æ«Ç d Æ!Ç ]) als Funktion der Stick-
stoffkonzentrationin derNährlösung.Dargestelltsinddie ErgebnissedereinzelnenArten ausdemExperiment
im Phytotron.
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Abbildung 5.20: Relative Stickstoff-Aufnahmerate( É¾Ê¾É Å [mg(N)g(FWN)Æ«Ç d Æ«Ç ]) als Funktionder Stick-
stoffkonzentrationin derNährlösung.Dargestelltsinddie Ergebnissevon ChenopodiumalbumausdemExpe-
rimentaufderFACE-Anlage.

5.2.1 Aufnahmevon Stickstoff

Relative Aufnahmerateder Feinwurzeln für Stickstoff ( ¥�¦I¥�§ )

Phytotron: Fastalle im PhytotronexponiertenjungenBäume(Abbildung 5.19) wiesen
im BereichderDüngestufenN0 bis N5 mit höhererStickstoffkonzentrationin derDünge-
lösungeinedeutlicheSteigerungderrelativenAufnahmeratenauf.EineweitereSteigerung
derStickstoffkonzentration in derDüngelösungauf25mmolStickstoff proLiter hattein den
meistenFällenkeineweitereZunahmeder relativen Aufnahmeratezur Folge.Die relative
AufnahmeratederBäumeim PhytotronwaralsobeieinerKonzentrationderNährlösungum
5 mmol(N)ltr Ë À in etwa gesättigt.

FACE: Chenopodiumalbumim Freiland-ExperimentaufderFACE-AnlagewiesbisDün-
gestufeN25 einedeutlichSteigerungder relativen Aufnahmeratemit steigendemAngebot
auf (Abbildung 5.20).ZwischenDüngestufeN5 und N25 kanneineleichteSättigungdie-
seTendenzvermutetwerden.In DüngestufeN25 erreichteChenopodiumalbum in etwa die
doppelterelativeAufnahmerate,verglichenmit denhöchstenAufnahmeratenderBäumeaus
demExperimentim Phytotron(manbeachtedie unterschiedlicheSkalierungderOrdinaten
in Abbildung5.19und5.20).
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Abbildung5.21:Relative Stickstoff-AufnahmeratealsFunktionderStickstoffkonzentrationin derNährlösung.
Die obereGraphikzeigt die Ergebnissefür die Laubbäume(Eucalyptuspauciflora, Eucalyptusdebeuzevillei,
Eucalyptusniphophila, Quercusrobur), dieunterefür dieStickstofffixierer (Acaciadealbata, Acaciamelanoxy-
lon, Alnusglutinosa).

Stickstoffaufnahme:Vergleichder Artengruppen

In denAbbildungen5.21und5.22sinddie relativenAufnahmeratenderverschiedenenAr-
tengruppenundvon Chenopodiumalbumdargestellt.

Die Stickstoff-Aufnahmeratenwarenbei allenArtengruppenim Phytotronin derN5 Vari-
antein etwa gesättigt.Chenopodiumalbum wies in der N25 Variantenocheinedeutliche
Steigerungder relativen Stickstoffaufnahmerategegenüberder VarianteN5 auf (man be-
achtedie verschiedeneSkalierungderArtengruppenausdemPhytotronundChenopodium
album).

Die Fixierer, Arten,diein derLagewarenmit Hilfe vonsymbiontischenBakterienStickstoff
ausderLuft zu fixieren(Acaciamelanoxylon, AcaciadealbataundAlnusglutinosa) zeich-
netensichdurchmehrereUnterschiedegegenüberdenanderenArtenaus.Zumeinenwiesen
siebeiWachstumin stickstofffreier Düngelösung(N0) deutlichpositive Aufnahmeratenauf
und hattenin DüngestufeN1 höhererelative Aufnahmeratenals die übrigenArten. In Zu-
sammenhangmit einerdeutlichenAusbildungvonWurzelknöllchengeradebeiPflanzenaus
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Abbildung5.22:Relative Stickstoff-AufnahmeratealsFunktionderStickstoffkonzentrationin derNährlösung.
Die obereGraphikzeigtdieErgebnissefür dieNadelbäume(Pinussylvestris, Piceaabies, Pseudotsugamenzie-
sii), dieuntereGraphikfür Chenopodiumalbum.

DüngestufeN0 undN1 deutetdiesauf einenhohenAnteil von fixiertemStickstoff amins-
gesamtaufgenommenenStickstoff hin. Zum anderenwar die maximaleAufnahmerate,die
die Stickstofffixierer in denDüngestufenN5 undN25 erreichten,deutlichhöheralsbei den
anderenBäumenim Phytotron.

Die Pflanzen im Phytotron wiesen in DüngestufeN0 und N1 unter erhöhter CO¡ -
Konzentrationz.T. höhere,z.T. aberauchgeringereStickstoff-Aufnahmeratenauf als die
Pflanzenunter aktuellerCO¡ -Konzentration.In den DüngestufenN5 und N25 hingegen
konnten alle drei Artengruppenaus dem Phytotrondie Stickstoff-Aufnahmeratenunter
erhöhterCO¡ -KonzentrationgegenüberdenStickstoffaufnahmeraten unteraktuellerCO¡ -
Konzentrationdeutlichsteigern(sieheauchTabelle5.14).

Chenopodiumalbum hingegen wies in denDüngestufenN0 und N1 untererhöhterCO¡ -
KonzentrationeineSteigerungder Stickstoff-AufnahmeratengegenüberdenPflanzenaus
aktuellerCO¡ -Konzentrationauf. In DüngestufeN5 war kein Unterschiedzu erkennen,in
DüngestufeN25wardie relativeStickstoff-AufnahmeratederPflanzenuntererhöhtemCO¡
sogaretwas geringerals die der Pflanzenunter aktuellerCO¡ -Konzentration(sieheauch
Tabelle5.14).

127



Tabelle5.14:MittelwertederrelativenAufnahmeratederFeinwurzelnfür Stickstoff von Pflanzenausaktueller
underhöhterCO¤ -Konzentration(1000bzw. 510ppmV) ausdemPhytotronunddenExperimentmit Chenopo-
diumalbumauf derFACE-Anlage.Danebendie MittelwertederCO¤ Response-Faktoren(r Í!Î�Ï ). Ð bezeichnet
die AnzahlderParallelen,N0 bis N25 Düngestufen,Ñ Mittelwert derCO¤ Response-Faktorenausallenvier
Düngestufen,Ò beiSignifikanz(p<0.05).

Relative Aufnahmeratefür Stickstoff: ÉeÊ¾É Å [mg(Ó ) Ô g(ÕlÖ×Ó ) Æ«Ç Ô d Æ«Ç ]
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N0 10 76.9 11.3 1.9 28.1 9.1 52.2 14.3 -5.1 20.0 25.6 0.59 1.92 0.25 0.73 2.82
N1 10 170.4 52.3 49.6 86.9 123.2 206.5 50.9 41.0 94.6 150.8 1.19 1.21 0.67 1.01 1.22
N5 10 268.5 79.0 78.9 135.8 466.9 318.8 173.1 106.8 196.9 467.6 1.11 Ò 1.89 1.54 Ò 1.51 1.00
N25 10 304.6 163.2 86.3 182.6 1074.5 350.5 182.6 138.1 219.6 1011.7 1.26 1.15 1.57 Ò 1.29 0.94

Ñ 40 0.99 1.51 0.80 1.10 1.34

Zusammenfassung

Die relative StickstoffaufnahmeratederFeinwurzelnwurdenfür folgendeArten untersucht:
Eucalyptuspauciflora, Eucalyptusdebeuzevillei, Eucalyptusniphophila, Quercusrobur (Ar-
tengruppe:Laubbäume),Acacia dealbata, Acacia melanoxylon, Alnus glutinosa (Arten-
gruppe:Stickstofffixierer),Pinussylvestris, Piceaabies, Pseudotsugamenziesii(Artengrup-
pe:Nadelbäume)ausdemPhytotronundChenopodiumalbum ausdemExperimentin der
FACE-Anlage.In Tabelle5.14und5.15sinddie Ergebnissefür die ArtengruppenundChe-
nopodiumalbumnochmalszusammengefaßt.

In denStickstoffvariantenN0, N1 undN5 (kein,geringes,gutesStickstoffangebot)stieg die
Stickstoffaufnahmeratepro Feinwurzelstickstoff mit demStickstoffangebotdeutlichan.Ei-
ne weitereSteigerungder Konzentrationder Düngelösungauf 25 mmol(N)ltr Ë À bewirkte
bei denjungenBäumeausdemExperimentim Phytotronnur einerelativ geringeweitere
Steigerungder relativen Aufnahmeraten.Chenopodiumalbum im Freiland-Experimentauf
der FACE-Anlagekonntedie relative Aufnahmeratenoch deutlich steigernund wies bei
DüngestufeN25 im Vergleichmit derhöchstenrelativenAufnahmeratederBäumeim Phy-
totron(Alnusglutinosa; Abbildung5.19)in etwadie doppelterelative Aufnahmerateauf.

Die Fixiererwiesen,im Gegensatzzu denanderenArtengruppen,auchin derStickstoffva-
rianteN0 deutlichpositive Stickstoffaufnahmeratenauf. DieseAufnahmewar sehrwahr-
scheinlichauf die Fixierungvon Luftstickstoff zurückzuführen;die FeinwurzelnderFixie-
rer warenbei der Erntemit Wurzelknöllchenbesetzt.Die Wurzelknöllchenwarenbei den
Pflanzen,die bei geringemStickstoffangebot(N0 und N1) wuchsenwesentlichdeutlicher
ausgeprägtals bei hohemStickstoffangebot.Aufgrund der wenigenStichprobenund der
großenStreuungder Werte lassendie Ergebnissekeine AussagenübereinenEinfluß der
CO¡ -Konzentrationaufdie Fixierungzu.

Unter erhöhtenCO¡ -Konzentrationenwiesen die Pflanzenim Phytotron- und FACE-
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Abbildung5.23:MittelwertederRelativeStickstoffaufnahmerate(RARÅ [mg(N)g(FWN)Æ«Ç d Æ«Ç ]) ausdenEx-
perimentenim Phytotronundauf derFACE-Anlagein Abhängigkeit von derStickstoffkonzentrationderNähr-
lösung.

Tabelle5.15:Koeffizientenzur Berechnungder relativenAufnahmeratederFeinwurzelnin Abhängigkeit von
der Stickstoffkonzentrationin der Nährlösung.Angegebensind die Mittelwerteder jeweiligen Artengruppen.ÉeÊ¯É¾ÙEÚ;Û maximaleAufnahmerate(mg(N)g(FWN)Æ«Ç d Æ«Ç ); ÜÝÙ¯Þ ß�à6ß Michaelis-KonstantederrelativenAuf-
nahmerate(mgltr Æ«Ç ).

¥�¦I¥ °»±8² µ °·® áaâCá
CO¡ aktuell erhöht aktuell erhöht
Fixierer 314 363 0.81 0.75
Laubbäume 176 233 3.41 2.88
Nadelbäume 90 153 0.73 2.46
Chenopodiumalbum 1666 1454 13.8 11.1

Experimentgegenüberden PflanzenausaktuellerCO¡ -Konzentrationinsgesamterhöhte
relative Aufnahmeratenfür Stickstoff auf (Tabelle5.14Phytotronã�äæå %; FACE ã�ç&è %).

Die Pflanzenausdem Phytotronwiesenin DüngestufeN0 und N1 unter erhöhterCO¡ -
Konzentrationz.T. höhere,z.T. aberauchgeringereStickstoff-Aufnahmeratenauf als die
PflanzenausaktuellerCO¡ -Konzentration.In DüngestufeN5 undN25 wiesendie Pflanzen
auserhöhterCO¡ -KonzentrationgegenüberdenPflanzenausaktuellerCO¡ -Konzentration
signifikanterhöhteAufnahmeratenauf (N5 ã�éGä %; N5 ã�ê�ë %, vergleicheauchAbbildung
5.23).

Die relative Aufnahmeratevon Chenopodiumalbum im Experimentauf derFACE-Anlage
war untererhöhterCO¡ -Konzentrationin denDüngestufenN0 undN1 gegenüberdenVa-
riantenaus360ppmV erhöht(N0 ã�ì�ê %; N1 ã�ê�ê %), in N5 unverändertundin N25 leicht
verringert(N0 í5î %; sieheTabelle5.14undAbbildung5.23).
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Abbildung 5.24:Allokationskoeffizientenvon Stickstoff für Blatt undFeinwurzelals FunktionderStickstoff-
konzentrationderGesamtpflanze.DargestelltsinddieErgebnissederArten ausdemPhytotron.
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Abbildung 5.25:Allokationskoeffizientenvon Stickstoff für Blatt undFeinwurzelals FunktionderStickstoff-
konzentrationderGesamtpflanze.DargestelltsinddieErgebnissevonChenopodiumalbumausdemExperiment
aufderFACE-Anlage.

5.2.2 Allokation von Stickstoff

Allokation von Stickstoff in Blatt und Feinwurzel

Die Allokationskoeffizientenfür dasBlatt wareninnerhalbdereinzelnenArten bei mittle-
ren bis hohenStickstoffkonzentrationen der Gesamtpflanzerelativ konstant.Bei geringen
Stickstoffkonzentrationen nahmensiezu.ZwischendenverschiedenenArten unterschieden
sichdieAllokationskoeffizientenfür dasBlatt; siebetrugenzwischen0.3beiQuercusrobur
undPinussylvestrisund0.8bei Acaciadealbata, Eucalyptusdebeuzevillei undEucalyptus
pauciflora (sieheAbbildung5.24).

DasNiveauderAllokationskoeffizientenfür Stickstoff in Feinwurzelnlag bei denBäumen
ausdemPhytotroninsgesamtdeutlichunterdemderAllokationskoeffizienten in Blätter:bei
denmeistenPflanzenunter0.2.Mit zunehmenderStickstoffkonzentrationderGesamtpflan-
zennahmendie AllokationskoeffizientenderFeinwurzelnbei denmeistenArten ab.

BeiChenopodiumalbumlagendieAllokationskoeffizientenfür dieBlätterbei0.5.Auchhier
nahmendie Allokationskoeffizientenbei geringerStickstoffkonzentration derGesamtpflan-
zeab. Die Allokationskoeffizienten für die Feinwurzelnwarenzwischendenverschiedenen
Stickstoffkonzentrationen sehrunterschiedlich(0.10–0.50),mit einerdeutlichenZunahme
bei geringenStickstoffkonzentrationen.

Die erhöhteCO¡ -Konzentrationenbeeinflußtein ersterLinie dieStickstoffkonzentration der
Pflanzen:geringereStickstoffkonzentrationen bei höhererCO¡ -Konzentration.Mit derver-
ändertenStickstoffkonzentration wardannauchdasAllokationsmusterfür Stickstoff in Blatt
undFeinwurzelnverändert.Ein darüberhinausgehenderEinflußderCO¡ -Konzentrationwar
aufderBasisdereinzelnenArtennicht zuerkennen.
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Abbildung5.26:Allokationskoeffizientenvon Stickstoff für SproßundWurzelalsFunktionderStickstoffkon-
zentrationderGesamtpflanze.DargestelltsinddieErgebnissederArten ausdemPhytotron.
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Abbildung5.27:AllokationskoeffizientenvonStickstoff für denSproßalsFunktionderStickstoffkonzentration
derGesamtpflanze.DargestelltsinddieErgebnissevonChenopodiumalbumausdemExperimentaufderFACE-
Anlage.

Allokation von Stickstoff in Sproß und Wurzel

Die jungenBäumeausdem Phytotron(Abbildung 5.26) wiesenAllokationskoeffizienten
für denSproßzwischen0.1 und0.35auf. InnerhalbeinerArt warendie Allokationskoeffi-
zientenbei verschiedenenStickstoffkonzentrationen derGesamtpflanzein derRegel wenig
verändert.

Die Koeffizientenfür die Allokation von Stickstoff in WurzelnwarenbeidenBäumennoch
geringerausgeprägtals die Allokation in den Sproß:sie lagenfür die meistenArten bei
0.05–0.10,nur Quercusrobur wies Wertebis zu 0.35auf. Die Allokationskoeffizientenin
WurzelnwareninnerhalbdereinzelnenArten relativ konstant,dieverschiedenenStickstoff-
konzentrationenhattenkeinenerkennbarenEinfluß.

Bei Chenopodiumalbum warendie Koeffizientenfür die Allokation von Stickstoff in den
Sproßim Gegensatzzu denErgebnissender BäumeausdemPhytotronsehrvariabelund
nahmenmit abnehmenderStickstoffkonzentration in derGesamtpflanzedeutlichab:vonca.
0.4 auf 0.05 (Abbildung 5.27).Die Wurzeln von Chenopodiumalbum wurdeninsgesamt
dem Organ „Feinwurzel“ zugerechnet,da der allergrößteTeil der Wurzel dünn war und
einenDurchmesserkleiner2 mmaufwiesen.

Wenn man die geringereStickstoffkonzentration unter erhöhtemCO¡ und die damit
einhergehendenVerschiebung der Allokation berücksichtigt,hatten die erhöhtenCO¡ -
Konzentrationenauf derBasisdereinzelnenArten keinenerkennbarenEinflußauf die Al-
lokationskoeffizienten.
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Abbildung 5.28: Mittelwerte der Allokationskoeffizienten von Stickstoff für die Artengruppenals Funkti-
on der Stickstoffkonzentrationder Gesamtpflanze:Blatt und Feinwurzeln.Dunkle Symbole:aktuelle CO¤ -
Konzentration;helleSymbole:erhöhteCO¤ -Konzentration(1000ppmV bzw. 510ppmV).

Vergleich der Artengruppen

In Abbildung5.28und5.29werdendie Allokationskoeffizienten für die Artengruppenzu-
sammengefaßt,indemfür jedeArtengruppedieMittelwerteberechnetwurden.Die verschie-
denenCO¡ -Konzentrationensind durch die Farbeder Symbolegekennzeichnet:aktuelle
CO¡ -Konzentration:dunkleSymbole;erhöhteCO¡ -Konzentration:helleSymbole.

Bei Betrachtungder Artenguppensind zunächstdie verschiedenenStickstoffkonzentratio-
nenzubeachten,die für dieArtengruppenermitteltwurden:Laub-undNadelbäumewiesen
überwiegendgeringeKonzentrationenauf (5–20mgg Ë À ), Fixiererhöhere(20–30mgg Ë À ),
währenddie Stickstoffkonzentrationen von Chenopodiumalbum sehrvariabelwaren(10–
40mgg Ë À ). Demenstprechendunterschiedensichdie AllokationsmusterzwischendenAr-
tengruppenzum Teil schonaufgrundder verschiedenenStickstoffkonzentrationen, hinzu
kommenbei gleicherStickstoffkonzentrationUnterschiedezwischendenArtengruppen.

Die Abhängigkeit derAllokationskoeffizientenfür Blättervon derStickstoffkonzentrration
schienbei allenBäumenausdemPhytotronein ähnlichesMusteraufzuweisen:die Alloka-
tionskoeffizientenstiegenvon 0.3bei 5mgg Ë À auf 0.7bei 35mgg Ë À . Chenopodiumalbum
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Abbildung 5.29: Mittelwerte der Allokationskoeffizienten von Stickstoff für die Artengruppenals Funkti-
on der Stickstoffkonzentrationder Gesamtpflanze:Blatt und Feinwurzeln.Dunkle Symbole:aktuelle CO¤ -
Konzentration;helleSymbole:erhöhteCO¤ -Konzentration(1000ppmV bzw. 510ppmV).

wies bei gleichenStickstoffkonzentrationen geringereAllokationskoeffizientenfür Blätter
aufalsdie Bäume,wobeiauchhierdie Allokation mit steigenderKonzentrationzunahm.

Die Allokationskoeffizientenfür FeinwurzelnunterschiedensichzwischendenArtengrup-
pendeutlichundwieseninnerhalbderArtengruppenzumTeil einestarke Abhängigkeit von
der Stickstoffkonzentration auf. Die Laubbäumewiesenauchbei geringenStickstoffkon-
zentrationengeringeAllokationskoeffizientenfür Feinwurzelnauf,die darüberhinauskaum
durchdie Stickstoffkonzentration beeinflußtschienen.Nadelbäumewiesenbei ähnlichge-
ringenStickstoffkonzentrationen deutlichhöhereAllokationskoeffizientenfür Feinwurzeln
auf, die zumindestfür die Variantenin erhöhtemCO¡ mit abnehmendenStickstoffkonzen-
tration stark zunahmen.Die Fixierer wiesenbei hohenStickstoffkonzentrationen geringe
Allokationskoeffizienten für die Feinwurzelnauf, die mit abnehmenderKonzentrationan
Stickstoff zunahmen.DendeutlichstenZusammenhangvonStickstoffkonzentration undAl-
lokationskoeffizienten wies Chenopodiumalbum auf, wobei zu beachtenist, daßWurzeln
und Feinwurzelngemeinsamals Feinwurzelnausgewertet wurden.Bei hohenStickstoff-
konzentrationenwarendie Allokationskoeffizientenfür Feinwurzelnähnlichgeringwie bei
denFixierern,währendsie bei geringenStickstoffkonzentrationen auf 0.5 anstiegen,was
weitaushöherwar alsbei denanderenArtengruppen.
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Abbildung5.30:AllokationskoeffizientenvonStickstoff für Blatt undFeinwurzelin Abhängigkeit vonderStick-
stoffkonzentrationdergesamtenPflanze:ÜbersichtaufderBasisallerDaten(außerFagussylvaticaundQuercus
robur).

Die Allokationskoeffizientenfür denSproßzeigtenbei denBäumenausdemPhytotronge-
ringe UnterschiedezwischendenArtengruppenund einegeringeZunahmemit steigender
Stickstoffkonzentration. Deutlichvariablerwarendagegendie Allokationskoeffizienten für
denSproßbeiChenopodiumalbum: sienahmenmit steigenderStickstoffkonzentration deut-
lich von 0.1auf0.4zu.

Die Allokationskoeffizientenfür dieWurzelnwarenbeidendreiArtengruppenausdemPhy-
totronähnlichgering,zwischen0.05und0.15,wobeiNadelbäumebei gleichenStickstoff-
konzentrationenim Schnitt geringereAllokationskoeffizienten für die Wurzelnaufwiesen
alsLaubbäume.Die FixiererinvestiertendengeringstenAnteil anStickstoff in dieWurzeln.
EineleichteZunahmederAllokationskoeffizientenmit abnehmenderStickstoffkonzentrati-
on deutetesichan.

Einfluß von Düngung und CO ¡ -Konzentration auf der Basisaller Messungen

Zur BeurteilungdesEinflussesvon Stickstoffdüngungund CO¡ -Konzentrationder Atmo-
sphäreauf die Allokationskoeffizientenfür Stickstoff sind in Abbildung5.30und5.31alle
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stoffkonzentrationdergesamtenPflanze:ÜbersichtaufderBasisallerDaten(außerFagussylvaticaundQuercus
robur).

Messungenzusammengefaßt.In Tabelle5.16sindMittelwerteundResponse-Faktorenzu-
sammengefaßt.

Die ÜbersichtenzeigeneinenklarenZusammenhangder Allokationskoeffizientenmit der
Stickstoffkonzentration derPflanzen:mit zunehmenderStickstoffkonzentration nahmendie
Allokationskoeffizienten für Blatt undSproßzu,währenddieAllokation in WurzelundFein-
wurzel abnahm.Hinter der Streuungverbergensich dabeidie Unterschiedezwischenden
Arten, die VariationinnerhalbeinerArt undMessfehlerbei derBestimmungdesTrocken-
gewichtesundderStickstoffkonzentration.

EinEinflußderCO¡ -KonzentrationaufdenZusammenhangvonStickstoffkonzentration und
Allokationskoeffizienten ist vordemHintergrundderStreuungausdenAbbildungennichtzu
entnehmen:die Ausgleichsgeradenkreuzensichentwederim BereichderMeßwerte(Blatt,
Wurzel,Feinwurzel)odersiesindgeringparallelverschoben(Sproß).

DiestatistischeAuswertungergibt insbesonderefür diestickstoffkorrigiertenCO¡ Response-
Faktorenein differenzierteresBild: die Allokation in Blatt und Wurzel wurdekaumdurch
die CO¡ -Konzentrationbeeinflußt.Die Allokation in denSproßwar untererhöhterCO¡ -
Konzentrationsignifikanterhöht.DieAllokation in dieFeinwurzelnwaruntererhöhterCO¡ -
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Tabelle 5.16: Mittelwerte der Allokationskoeffizienten für Stickstoff aus aktueller und erhöhter CO¤ -
Konzentration(1000bzw 510ppmV). Danebendie Mittelwerteder CO¤ Response-Faktoren(r Í6Î6Ï ) und die
MittelwertederCO¤ Response-FaktorennachKorrekturderdurcherhöhtesCO¤ induziertenUnterschiededer
Stickstoffkonzentration(r Í!Î�Ï*òôóiõÁöÁö ). Ð bezeichnetdie Anzahl der Parallelen,Sp. Sroß,Bl. Blatt, W. Wurzel,
FW. Feinwurzel,t ÷ VerteilungdesStickstoffeszu Beginn desExperimentes,N0 bis N25 die Düngestufen,r Å
Stickstoff Response-Faktor, Ñ MittelwertderCO¤ Response-Faktorenausallenvier Düngestufen,Ò beiSigni-
fikanz(p<0.05).

CO¤ aktuell erhöht r Í6Î6Ï r Í6Î6ÏÁò(óiõÁöøö
Ð Sp. Bl. W. Fw. Sp. Bl. W. Fw. Sp. Bl. W. Fw. Sp. Bl. W. Fw.

ù ÷ 11 0.18 0.54 0.12 0.16 0.18 0.54 0.12 0.16

N0 11 0.15 0.57 0.09 0.20 0.16 0.52 0.09 0.25 1.12 0.88 0.97 Ò 1.24 1.14 0.90 0.85 Ò 1.10
N1 11 0.17 0.59 0.07 0.18 0.19 0.58 0.08 0.16 1.08 1.01 1.30 0.85 1.09 1.03 1.18 0.78
N5 11 0.20 0.61 0.07 0.13 0.22 0.63 0.05 0.11 1.04 1.06 0.88 0.85 1.05 1.08 0.87 0.84
N25 11 0.21 0.60 0.07 0.14 0.23 0.61 0.07 0.10 1.11 1.02 1.03 Ò 0.77 Ò 1.13 1.06 0.88 Ò 0.66

r Å 11 Ò 1.31 1.06 0.83 0.77 Ò 1.29 Ò 1.24 0.88 Ò 0.48Ñ 44 1.09 0.99 1.04 0.91 Ò 1.10 1.01 0.94 Ò 0.83

Konzentrationsignifikant verringert,insbesonderein DüngestufeN25. In DüngestufeN0
wardie Allokation in FeinwurzelnuntererhöhterCO¡ -Konzentrationerhöht.

Zusammenfassung

DerZusammenhangvon StickstoffkonzentrationundStickstoffallokationwurdeanhandder
Allokationskoeffizienten für folgendeArten untersucht:Eucalyptuspauciflora, Eucalyptus
debeuzevillei, Eucalyptusniphophila, Quercus robur (Artengruppe:Laubbäume),Acacia
dealbata, Acaciamelanoxylon, Alnusglutinosa(Artengruppe:Stickstofffixierer), Pinussyl-
vestris, Piceaabies, Pseudotsugamenziesii(Artengruppe:Nadelbäume)ausdemPhytotron
undChenopodiumalbumausdemExperimentin derFACE-Anlage.

Mit steigenderStickstoffkonzentration war einedeutlicheVerschiebungderAllokation von
denunterirdischenOrganenWurzelundFeinwurzelzudenoberirdischenOrganenBlatt und
Sproßzu beobachten.

NebendemZusammenhangmit derStickstoffkonzentrationzeigtendie Allokationsmuster
deutlicheUnterschiedezwischenden verschiedenenArtengruppenund einzelnenArten.
Dies wurdeam deutlichstenfür die Allokationskoeffizientenin die Feinwurzeln.Während
Chenopodiumalbumbei hohenStickstoffkonzentrationen 10%,bei geringenStickstoffkon-
zentrationenaberbis zu bis zu 50% desStickstoffes in Feinwurzeln(inkl. Wurzeln) inve-
stierte,wiesendie Laubbäumenicht mehrals18%in denFeinwurzeln(28%inkl. Wurzel)
aufundzeigtenkaumeineReaktionaufdie Stickstoffkonzentration.

NachKorrekturderdurcherhöhteCO¡ -KonzentrationeninduziertenUnterschiedederStick-
stoffkonzentrationen zwischenden CO¡ -Variantenwarendie Allokationskoeffizienten für
SproßundBlatt erhöht,dieAllokationskoeffizienten für WurzelundFeinwurzelverringert.
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Tabelle 5.17: Mittelwerte der Allokationskoeffizienten für Kohlenstoff aus aktueller und erhöhter CO¤ -
Konzentration(1000bzw510ppmV).DanebendieMittelwertederCO¤ Response-Faktoren(r Í!Î�Ï ). Ð bezeich-
netdie AnzahlderParallelen,Sp.Sroß,Bl. Blatt, W. Wurzel,FW. Feinwurzel,t ÷ VerteilungdesKohlenstoffes
zu Beginn desExperimentes,N0 bis N25 die Düngestufen,r Å Stickstoff-Response-Faktor, Ñ Mittelwert der
CO¤ Response-Faktorenausallenvier Düngestufen,Ò beiSignifikanz(p<0.05).

CO¤ aktuell erhöht r Í6Î6Ï
Ð Sp. Bl. W. Fw. Sp. Bl. W. Fw. Sp. Bl. W. Fw.

ù ÷ 11 0.28 0.45 0.15 0.11 0.28 0.45 0.15 0.11

N0 11 0.28 0.44 0.11 0.18 0.27 0.42 0.10 0.20 0.95 0.98 0.84 Ò 1.08
N1 11 0.30 0.41 0.10 0.18 0.31 0.44 0.10 0.15 1.04 1.08 1.08 0.81
N5 11 0.35 0.42 0.08 0.14 0.35 0.47 0.06 0.11 0.98 1.12 0.82 0.81
N25 11 0.34 0.45 0.08 0.13 0.37 0.46 0.07 0.10 Ò 1.08 1.00 0.91 Ò 0.73

r Å 11 Ò 1.27 1.11 0.68 0.85 Ò 1.44 Ò 1.13 0.74 Ò 0.57Ñ 44 1.01 1.04 0.91 0.85

5.2.3 Allokation von Kohlenstoff

In Tabelle5.17sinddieMittelwerteundResponse-FaktorenderAllokationskoeffizienten für
Kohlenstoff angegeben.Auf eineDarstellungder Einzel-Ergebnisseverzichteich, da sich
dieAllokationskoeffizientenfür Kohlenstoff vondenAllokationskoeffizienten für Stickstoff
im Niveauunterschieden,was in denunterschiedlichenStickstoffkonzentrationen der Or-
ganezumAusdruckkommt,aberannähernddie gleichenReaktionauf DüngungundCO¡ -
KonzentrationderAtmosphäreaufwiesen.

Die Blätter warendasOrgan mit der höchstenStickstoffkonzentration, dementsprechend
warendieAllokationskoeffizientenfür Blattstickstoff wesentlichgrößeralsdieAllokations-
koeffizientenfür Blattkohlenstoff ( ¨G©!ª §g® ú>û 0.52–0.61gegenüber̈G©«ª ¢E® ú>û 0.41–0.47).Der
SproßwiesdiegeringsteStickstoffkonzentration auf,sodaßdieAllokationskoeffizienten für
Sproßstickstoff kleinerwarenalsdieAllokationskoeffizientenfür Sproßkohlenstoff ( ¨G©«ª{§g® ü�ý
0.15–0.21gegenüber̈G©!ª ¢E® ü�ý 0.27–0.37).Die Allokationskoeffizientenfür WurzelundFein-
wuzelunterschiedensichzwischenStickstoff undKohlenstoff wenig.

Die Stickstoffdüngunghatteauf die Allokationskoeffizienten von Kohlenstoff annähernd
denselbenEffekt wie auf die Allokationskoeffizienten für Stickstoff (ausgedrücktals
Response-Faktor r § ): mit steigenderDüngestufewar einedeutlicheVerschiebung der Al-
lokationvon denunterirdischenOrganenWurzelundFeinwurzelzu denoberirdischenOr-
ganenBlatt undSproßzu beobachten.

Der Einfluß der erhöhtenCO¡ -Konzentrationauf die Allokationskoeffizientenfür Kohlen-
stoff entsprachin etwademEinflußvon CO¡ aufdie Allokationskoeffizientenfür Stickstoff
nachKorrekturderunterschiedlichenStickstoffkonzentration derCO¡ -Varianten:die Allo-
kationskoeffizienten in Sproßund Blatt warenim Mittel aller Düngestufenleicht erhöht,
die Allokationskoeffizientenin WurzelundFeinwurzelleicht verringert.In DüngestufeN0
warendie Allokationskoeffizienten für Feinwurzelnunter erhöhtenCO¡ -Konzentrationen
gegenüberdenPflanzenausaktuellerCO¡ -Konzentrationsignifikanterhöht.

139



0

0.2

0.4

0.6

0.8

g w
,m

ax
,A

LE
A

F 
[m

ol
 m

−
2  s

−
1 ]

Acacia melanoxylon Acacia dealbata

0

0.2

0.4

0.6

0.8

g w
,m

ax
,A

LE
A

F 
[m

ol
 m

−
2  s

−
1 ]

Alnus glutinosa Eucalyptus debeuzevillei

0

0.2

0.4

0.6

0.8

g w
,m

ax
,A

LE
A

F 
[m

ol
 m

−
2  s

−
1 ]

Eucalyptus niphophila Quercus ilex

0

0.2

0.4

0.6

0.8

0 10 20 30 40 50 60

g w
,m

ax
,A

LE
A

F 
[m

ol
 m

−
2  s

−
1 ]

N−Konzentration [mg g−1]

Quercus robur

0 10 20 30 40 50 60

N−Konzentration [mg g−1]

Fagus sylvatica
360 ppmV

1000 ppmV

Abbildung5.32:MaximaleStomatakonduktanzfür WasserdampfproBlattfläche( þ(ÿ Þ ÙaÚ;ÛôÞ à����6à�� ), aufgetragen
gegendieStickstoffkonzentrationderBlätter, andenendieMessungendurchgeführtwurden.

5.2.4 Regulationder Stomatakonduktanz

DasKapitel zumEinflußvon StickstoffdüngungundCO¡ auf die RegulationderStomata-
konduktanzist in drei Bereichegeteilt: zuerstwird derEinflußauf die maximaleStomata-
konduktanzvorgestellt( ¬ �® °»±8² ), danachderEinflußauf die im Modell relevantenParame-
ter: maximalePumprate( ¨�³@® ´ ) und CO¡ -Empfindlichkeit der Leckkonduktanzµ¶°·® ¢G¸ . Die
Mittelwerteder Ergebnisse,die Ergebnisseder Statistikund Beispielefür die Auswirkun-
gender beobachtetenÄnderungenderParametersindam EndedesKapitelsauf Seite150
zusammengefaßt.
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Abbildung5.33:MaximaleStomatakonduktanzfür WasserdampfproBlattfläche( þ ÿ Þ ÙaÚ;ÛôÞ à����6à�� ), aufgetragen
gegendieStickstoffkonzentrationderBlätter, andenendieMessungendurchgeführtwurden.Übersichtüberdie
MessungenanLaubbäumen.

Maximale Stomatakonduktanz pro Blattfläche: ¬ �® °»±8²
® â�����â
	
Die maximaleStomatakonduktanzwurdeausGaswechselmessungenabgeleitet.Daneben
wurden die morphologischenGrundlagender maximalenStomatakonduktanzgemessen:
Stomatadichteauf der Blattflächeund LängedesÖffnungsspaltes.Die Ergebnissedieser
Untersuchungenergabenzwar UnterschiedezwischendenverschiedenenArten, sie ließen
aberauf GrundeinergroßenStreuungder Meßwerteinnerhalbder einzelnenArten weder
einenEinfluß derStickstoffkonzentration nochderCO¡ -Konzentrationerkennen.Ich habe
daheraufeineseparateDarstellungdieserErgebnisseverzichtet.

In Abbildung5.32ist die maximaleausdenGaswechselmessungenermittelteStomatakon-
duktanzfür WasserdampfproBlattfläche( ¬ �® °»±8²
® â���� â�	 ) gegendieStickstoffkonzentration
derBlätteraufgetragen,andenendieMessungendurchgeführtwurden.Abbildung5.33faßt
die Meßreihenzusammen.Die Messungenan Nadelbäumenkonntennicht in Bezugzur
Blattflächeausgewertetwerden,dadie BlattflächenderNadelnnicht bestimmtwurden.

Die Ergebnisseder einzelnenArten in Abbildung 5.32 zeigen,daßdie maximaleStoma-
takonduktanzmit steigenderStickstoffkonzentration in denBlätternzunahm,wobei diese
Tendenzvon einerstarkenStreuungderDatenüberlagertwar.

Im Mittel überdie untersuchtenPflanzenartenhinweg (Abbildung5.33)wiesendie Blätter
beisteigendenStickstoffkonzentrationeneinehöheremaximaleLeitfähigkeit auf.DieseZu-
nahmewar nicht proportionalzumZuwachsderStickstoffkonzentration, sondernwies bei
hoherStickstoffkonzentration eineTendenzzurSättigungauf.

Ohne Korrektur des Einflussesder Stickstoffkonzentration wiesenbeide CO¡ -Varianten
gleichemaximaleStomatakonduktanzenpro Blattflächeauf (Tabelle5.18 auf Seite150).
NacheinerKorrekturder unterschiedlichenStickstoffkonzentration wiesendie Blätter aus
1000ppmVCO¡ einesignifikantgrößeremaximaleLeitfähigkeit aufalsdieBlätteraus360
ppmV, wasdenEindruckbestätigt,denAbbildung5.33vermittelt.
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Abbildung5.34:MaximaleStomatakonduktanzfür Wasserdampfpro Trockengewicht ( þ ÿ Þ ÙEÚ;ÛôÞ �� ). Übersicht
überdie einzelnenArten.VerglichenwerdenMessungenanPflanzenausverschiedenenCO¤ -Konzentrationen.
360ppmV: dunkleSymbole;1000ppmV: helleSymbole.
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Abbildung5.35:MaximaleStomatakonduktanzfür Wasserdampfpro Trockengewicht ( þ ÿ Þ ÙEÚ;ÛôÞ �� ). Übersicht
überdieMessungenanLaub-undNadelbäumen.

Maximale Stomatakonduktanz pro Trockengewicht: ¬&¯® °h±D²
® ���
In Abbildung 5.34 ist zu erkennen,daßdie meistenArten der Laubäume(inkl. Fixierer)
mit steigenderStickstoffkonzentration steigendemaximaleStomatakonduktanzenaufwie-
sen.Die Nadelbäumewiesenbei allenStickstoffkonzentrationen ähnliche,im Verhältniszu
denLaubbäumengeringeStomatakonduktanzenauf.

In derÜbersichtallerArten(Abbildung5.34)nahmdiestomatäreLeitfähigkeit derLaubbäu-
me im Mittel proportionalmit derStickstoffkonzentration derBlätterzu. Die Punktewolke
derDatengabeltsichbei Stickstoffkonzentrationen über30 mgg Ë À . Die hohenKonduktan-
zenstammenvonMessungenanAcaciadealbata, dieim GegensatzzudenanderenBäumen
feineFiederblätterhatte.Die NadelbäumeerreichtennurgeringemaximaleLeitfähigkeiten,
wobeikein EinflußderStickstoffkonzentration zuerkennenwar.

Die maximaleStomatakonduktanzpro Trockengewicht war bei Wachstumunter erhöh-
terCO¡ -KonzentrationgegenüberaktuellerCO¡ -Konzentrationsignifikantverringert,wenn
mandie induzierteÄnderungderStickstoffkonzentration außerAcht läßt.NachKorrektur
derunterschiedlichenStickstoffkonzentrationen warderEinflußderCO¡ -Konzentrationauf
die maximaleStomatakonduktanzgeringundnicht signifikant(Tabelle5.18).
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Abbildung5.36:MaximalePumprate( Ð(õ Þ ÷ ) in Abhängigkeit von derStickstoffkonzentrationderBätter. Über-
sichtüberdieeinzelnenArten.
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Abbildung 5.37: MaximalePumprate( Ð õ Þ ÷ ) in Abhängigkeit von der Stickstoffkonzentrationder Bätter. Die
ErgebnisseausMessungenan Laubbäumenim Phytotronsind in der oberenGraphik dargestellt,untendie
ErgebnisseausMessungenanNadelbäumen.

Maximale Pumprate

Die Ergebnissefür die maximalenPumpraten( ¨6³D® ´ ) ausderAnpassungdesModellsandie
Messungensind in Abbildung 5.36 und 5.37 wiedergegeben.In der oberenGraphik der
Abbildung5.37die Ergebnissefür die Laubbäume,in derunterenfür die Nadelbäume.

Die Darstellungder Ergebnissefür die einzelnenArten in Abbildung 5.36 zeigt, daßdie
ermitteltenmaximalenPumrateninnerhalbder einzelnenArten so starkstreuten,daßsich
kein Zusammenhangvon Stickstoffkonzentration undPumprateerkennenläßt.

In der Zusammenfassungaller Arten in Abbildung 5.37zeigt sich die weite Streuungder
Daten,wobei die maximalePumpratefür alle Messungenzwischen1000und 3000mol/s
lag undkein UnterschiedbeiverschiedenenStickstoffkonzentrationen zuerkennenwar. Ein
EinflußderCO¡ -KonzentrationderExpositionist wederin derAbbildung5.37,nochnach
derstatistischenAuswertungin Tabelle5.18zuerkennen.
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zentrationderBätter. Die ErgebnisseausMessungenanLaubbäumenim Phytotronsindin deroberenGraphik
dargestellt,untendieErgebnisseausMessungenanNadelbäumen.

CO ¡ -Empfindlichk eit der Leckkonduktanz: µ °·® ¢G¸
In Abbildung5.38istdieCO¡ -Empfindlichkeit derLeckkonduktanzin Abhängigkeit vonder
Stickstoffkonzentration für die einzelnenArten dargestellt.Die typischenWertefür µ¶°·® ¢G¸
unterscheidensichzwischendeneinzelnenArten. InnerhalbdereinzelnenArten ist jedoch
wedereinEinflußderStickstoffkonzentration, nochderCO¡ -KonzentrationderAtmosphäre
zu erkennen.

In derÜbersichtaller Arten in Abbildung5.39wies µ¶°·® ¢G¸ im Mittel mit steigenderStick-
stoffkonzentrationim Blatt geringereWerteauf.DieseTendenztratsowohl beiLaubbäumen
alsauchbei Nadelbäumenauf.

Die LaubbäumeauserhöhterCO¡ -Konzentrationwiesenbei gleicherStickstoffkonzentra-
tion geringereCO¡ -Empfindlichkeit der Leckkonduktanzauf als die Pflanzenausaktuel-
ler CO¡ -Konzentration.Die statistischeAuswertungderCO¡ Response-Faktorenin Tabelle
5.18 bestätigenden Eindruck ausAbbildung 5.39: die Tendenzdie Stomatabei steigen-
derKonzentrationder interzellulärenCO¡ -Konzentrationzu schließenwar bei Blätternaus
erhöhterCO¡ -Konzentrationwenigerstarkausgeprägtals bei BlätternausaktuellerCO¡ -
Konzentration,wobeiderEffekt aufGrundderStreuungnichtsignifikantwar.
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hängigkeit vonderStickstoffkonzentrationderBätter.

Verhältnis von Pumprate zu CO ¡ -Empfindlichk eit der Leckkonduktanz

DadieParameterfür PumprateundLeckkonduktanzim Modell antagonistischwirken,habe
ich dasVerhältnisderbeidenzueinanderberechnet.Die WertedesQuotientenvon ¨ ³@® ´ zu
µ1°5® ¢G¸ unterschiedensich zwischendenArten (Abbildung 5.40). Innerhalbder einzelnen
Arten ist wederein Einfluß der Stickstoffkonzentration noch der CO¡ -Konzentrationder
Atmosphärezu erkennen.

In derZusammenfassungderMessungen(Abbildung5.41)stieg dasVerhältnisvon ¨�³@® ´ zu
µ1°5® ¢G¸ mit steigenderStickstoffkonzentrationim Gewebe.Die Streuungfiel geringeraus
als bei getrennterBetrachtungbeiderParameter. Dies galt sowohl für die Messungenan
Laubbäumenalsauchfür die anNadelbäumen.

Der Vergleich der CO¡ -Variantenin Abbildung 5.41 zeigt, daßLaubbäumeauserhöhter
CO¡ -KonzentrationbeigleicherStickstoffkonzentration eindeutlichgrößeresVerhältnisvon
¨�³@® ´ zu µ1°5® ¢G¸ aufwiesenalsdie BäumeausaktuellerCO¡ -Konzentration.Für Nadelbäume
ist keineinheitlicherEinflußderCO¡ -Konzentrationzuerkennen,dasichdieAusgleichsge-
radenwiederumim ZentrumderDatenpunkteschneiden.

Die CO¡ Response-Faktorenfür alle Arten in Tabelle5.18 bestätigenden Eindruck,daß
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Tabelle5.18: Mittelwerte für ParameterdesStomatamodellsvon Pflanzenausaktuellerund erhöhterCO¤ -
Konzentration(1000 ppmV), danebendie Mittelwerte der CO¤ Response-Faktoren (r Í6Î�Ï ). In der oberen
Hälfte der Tabelle unkorrigierte Ergebnisse,in der unterenHälfte die um die durch erhöhtesCO¤ indu-
zierten Unterschiededer Stickstoffkonzentrationkorrigierten Ergebnisse.Ð bezeichnetdie Anzahl der Par-
allelen, þ ÿ Þ ÙaÚ;ÛôÞ à����6à�� maximaleStomatakonduktanzpro Blattfläche(molm Æ ¤ sÆ!Ç ), þ ÿ Þ ÙEÚ+ÛôÞ �� maximale
Stomatakonduktantpro Trockengewicht (mmolg Æ!Ç sÆ«Ç ), Ð õ Þ ÷ maximalePumprate(molsÆ«Ç ), ÜÝÙ¯Þ Í�� CO¤ -
Empfindlichkeit derLeckkonduktanz(ppmV),N0 bis N25 dieDüngestufen,Ñ Mittelwert derCO¤ Response-
Faktorenausallenvier Düngestufen,Ò beiSignifikanz(p<0.05).

aktuell erhöht r ��� Ï

� ��� ��� 
�! "
#! $

�%� ��� 
�&
'

(�) �* + � �,.- (�) �*
/
+ � �,.-

��� ��� 
�! "
#! $

��� ��� 
�&
'

(0) �* + � �,.- (0) �*
/
+ � �,1-

�%� ��� 
�! "
#! $

�%� ��� 
�&
'

(�) �* + � �,.- (�) �*
/
+ � �, -

unkorrigiert

N0 9 0.15 2.03 1944 478 4.89 0.15 1.59 1800 402 6.17 1.00 0.76 0.94 0.78 1.22
N1 9 0.24 3.53 2044 343 7.95 0.30 4.15 2056 324 8.11 1.06 0.99 1.00 0.92 1.09
N5 10 0.26 3.82 2170 405 6.46 0.25 3.42 2310 382 7.66 0.97 0.89 1.07 0.91 1.18
N25 8 0.27 3.94 2187 351 7.17 0.23 3.45 2150 356 6.82 0.79 0.74 1.00 1.06 0.94

2
36 0.90 3 0.84 1.01 0.91 1.11

korrigiert

N0 9 0.27 2.82 2013 366 6.07 0.37 2.38 1878 285 7.86 3 1.37 0.85 0.95 0.73 1.29
N1 9 0.32 4.29 2092 284 9.16 0.36 4.79 2107 262 9.34 1.11 1.00 1.00 0.92 1.09
N5 10 0.27 3.77 2182 385 6.63 0.30 3.65 2346 340 8.50 1.12 0.98 1.08 0.85 1.25
N25 8 0.26 3.84 2194 358 7.32 0.25 3.32 2172 328 7.13 0.90 0.81 1.01 1.00 0.99

2
36 1.12 0.91 1.01 0.87 3 1.16

dasVerhältnisvon ¨�³@® ´ zu µ1°·® ¢G¸ bei Pflanzen,die untererhöhtemCO¡ gewachsenwaren
größerwaralsbeidenVergleichspflanzen.NachKorrekturderunterschiedlichenStickstoff-
konzentrationender CO¡ -Variantenwar der Einfluß der erhöhtenCO¡ -Konzentrationauf
dasVerhältnisvon ¨�³@® ´ zu µ1°5® ¢G¸ signifikant.

Zusammenfassungund Beispiele

Der langfristigeEinflußverschiedenerCO¡ -KonzentrationenaufdiemaximaleStomatakon-
duktanzunddie ReaktionderStomatakonduktanzauf die interzelluläreCO¡ -Konzentration
( ¹54 ) wurde an folgendenArten untersucht:Acacia melanoxylon, Acacia dealbata, Alnus
glutinosa, Eucalyptusdebeuzevillei, Eucalyptusniphophila, Quercus ilex, Quercus robur,
Fagussylvatica, PinussylvestrisundPiceaabies.

Die maximaleStomatakonduktanzpro Blattfläche( ¬&¯® °h±D²
® â
�6� â�	 ) nahm im Mittel der
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Abbildung5.42:SimulationdesEinflußesvon Wachstumin erhöhterCO¤ -Konzentrationauf die Stomatakon-
duktanzfür WasserdampfamBeispielverschiedenerArten.DasStomatamodellwurdeanMessungenanAcacia
melanoxylon, FagussylvaticaundQuercusilex ausaktuellerCO¤ -Konzentrationangepaßt.Im Anschlußwur-
dendie Wertefür die maximaleStomatakonduktanzund dasVerhältnisvon Ð õ Þ ÷ zu ÜÝÙ¯Þ Í�� entsprechendder
mittlerenCO¤ Response-FaktorenausTabelle5.18verändert.Hierbeihabeich die nicht-stickstoffkorrigierten
Werteangenommen,dadiePflanzenbeiWachstumin erhöhtemCO¤ undansonstengleichenUmweltbedingun-
gengeringereStickstoffkonzentrationenaufwiesen.Die geringeremaximaleStomatakonduktanzdesModells
für die 1000ppmV Pflanzenwird durch die geringereSensitivität der Stomatagegenüber7 ¸ mit steigender
CO¤ -Konzentrationvollständigausgeglichen.

Laubbäumemit zunehmenderStickstoffkonzentration derBlätter zu, mit leicht sättigender
Tendenz.Da die spezifischeBlattflächeebensomit zunehmenderStickstoffkonzentration
zunahm,war die maximaleLeitfähigkeit pro Trockengewicht ( ¬&¯® °h±D²
® ��� ) proportionalzur
Stickstoffkonzentration derBlätter.

Die erhöhteCO¡ -KonzentrationhattekeinensignifikantenEinfluß auf ¬
�® °»±8²
® â�����â
	 : im
direktenVergleichwar ¬
¯® °h±8²
® â��6� â
	 in denBlätternauserhöhtemCO¡ gegenüberdenVa-
riantenausaktuellerCO¡ -Konzentrationleicht verringert,nachKorrekturderunterschiedli-
chenStickstoffkonzentrationen leicht erhöht.

Die maximaleStomatakonduktanzproTrockengewicht ( ¬
¯® °h±8²
® �8� ) warbeiBlätternauser-
höhterCO¡ -KonzentrationsignifikantverringertgegenüberdenBlätternausaktuellerCO¡ -
Konzentration.DieserEinflußderCO¡ -Konzentrationwar zu einemgroßenTeil durchden
EinflußaufdieStickstoffkonzentration verursacht.NachKorrekturderverschiedenenStick-
stoffkonzentrationen derCO¡ -VariantenwarderUnterschiedvon ¬ ¯® °h±D²
® ��� geringer.

Die maximalePumpratederIonenpumpen( ¨�³@® ´ ) wieswedereinenZusammenhangmit der
Stickstoffkonzentration derBlätterauf, nochwar ein UnterschiedzwischendenArten oder
ein EinflußderCO¡ -KonzentrationderExpositionzuerkennen.

Die CO¡ -Empfindlichkeit der Leckkonduktanzder Ionenkanäle( µ1°5® ¢G¸ ) zeigtezwischen
deneinzelnenArten deutlicheUnterschiede.Die Nadelbäumewiesenbei gleichenStick-
stoffkonzentrationen geringereWertefür µ °5® ¢G¸ auf alsdie Laubbäume.Innerhalbderein-
zelnenArten war keineZusammenhangvon Stickstoffkonzentration und µ¶°·® ¢G¸ festzustel-
len. In der Zusammenfassungaller Messungennahm µ1°5® ¢G¸ sowohl bei denLaubbäumen
alsauchbei denNadelbäumenmit steigenderStickstoffkonzentrationzu. Die Pflanzenaus
erhöhterCO¡ -KonzentrationwiesenbeigleichenStickstoffkonzentrationen geringereWerte
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Abbildung5.43:SimulationdesEinflußesvon Wachstumin erhöhterCO¤ -Konzentrationauf die Stomatakon-
duktanzfür WasserdampfbeiverschiedenemBodenwasserpotential.DasStomatamodellwurdeaneineMessung
anFagussylvaticaangepaßt(beiaktuellerCO¤ -Konzentrationgewachsen,DüngestufeN5,angenommenesWas-
serpotential0.1MPa). Im AnschlußwurdendieWertefür diemaximaleStomatakonduktanzunddasVerhältnis
von Ð õ Þ ÷ zu ÜÝÙ¯Þ Í�� entsprechenddermittlerenCO¤ Response-FaktorenausTabelle 5.18verändert.Hierbeiha-
beich dienicht-stickstoffkorrigiertenWerteangenommen,dadie PflanzenbeiWachstumin erhöhtemCO¤ und
ansonstengleichenUmweltbedingungengeringereStickstoffkonzentrationenaufwiesen.Danachhabeich den
Parameterfür dasBodenwasserpotentialauf 0.0, : 0.25, : 0.5 und : 1,0MPa gesetzt.Die geringeremaximale
StomatakonduktanzdesModells für die 1000ppmV Pflanzewird durchdie geringereSensitivität derStomata
gegenüber( 7 ¸ ) mit steigenderCO¤ -Konzentrationvollständigausgeglichen.

für µ¶°·® ¢G¸ auf, allerdingswar derUnterschiednicht signifikant.Der Unterschiedwar über-
wiegendaufdieLaubbäumezurückzuführen.Bei denNadelbäumenwarkeindurchgängiger
UnterschiedzwischendenCO¡ -Variantenzu erkennen.

Das Verhältnis von maximaler Pumpratezu CO¡ -Empfindlichkeit der Leckkonduktanz
nahm mit zunehmenderStickstoffkonzentration der Blätter zu. Die Streuungder Daten
war im Vergleichzu denseparatausgewertetenParameterngeringer. Der EinflußderCO¡ -
Konzentrationblieb erhalten:die BäumeauserhöhterCO¡ -Konzentrationwiesenein hö-
heresVerhältnisvon ¨6³@® ´ zu µ¶°·® ¢G¸ auf als die BäumeausaktuellerCO¡ -Konzentration.
NachderKorrekturderunterschiedlichenStickstoffkonzentrationen war dieserEinflußder
erhöhtenWachstums-CO¡ -KonzentrationderAtmosphäresignifikant.Der Unterschiedwar
wiederumüberwiegendaufdie Laubbäumezurückzuführen.

In Abbildung 5.42 und 5.43 sind die Auswirkungendes Einflussesder erhöhtenCO¡ -
KonzentrationwährenddesWachstumsauf die maximaleStomatakonduktanzunddie Re-
aktionderStomatagegenüberderinterzellulärenCO¡ -KonzentrationanhandvonBeispielen
dargestellt.

DasModell wurdean Messungenangepaßt,die an Pflanzendurchgeführtwordenwaren,
dieunteraktuellerCO¡ -Konzentrationgewachsensind.AnschließendwurdendieParameter
maximaleStomatakonduktanz,maximalePumprateundCO¡ -Sensitivität derLeckkonduk-
tanzentsprechenddemmittlerenEinflußdererhöhtenCO¡ -Konzentrationverändert.Hierbei
habeich die nicht um die Stickstoffkonzentration korrigiertenCO¡ -ResponseFaktorenzu-
grundegelegt: ReduktiondermaximalenStomatakonduktanzpro Blattflächeum 10%,An-
hebung desVerhältnissesvon ¨�³@® ´ zu µ1°5® ¢G¸ um 11%,wobei ich nur die Wertevon µ¶°·® ¢G¸
veränderthabe.

152



In Abbildung 5.42 ist dasErgebnisam Beispielvon drei Messungenan drei Blätternvon
drei verschiedenenArten dargestellt. In Abbildung 5.43 habeich den Parameterfür das
Wasserpotentialim Bodenvariiert.

Bei geringenKonzentrationenvon ; 4 bestimmtdie maximaleStomatakonduktanzdie be-
rechneteStomatakonduktanz,dasichdieStomataim Modell unterdiesenBedingungenma-
ximal öffnen,mit AusnahmederSimulationmit Wasserpotentialí 1.0MPa.Daherweistdas
Modell bei geringem; 4 für PflanzenauserhöhterCO¡ -KonzentrationgeringereStomata-
konduktanzenaufalsfür PflanzenausaktuellerCO¡ -Konzentration.

Sobald sich die Stomata in Reaktion auf ; 4 schliessenkompensiert die geringere
CO¡ -Sensitivität der Leckkonduktanzder Ionenkanäleder Pflanzenaus erhöhterCO¡ -
KonzentrationihregeringeremaximaleStomatakonduktanz.BeihohenCO¡ -Konzentrationen
kommt eszu einerÜberkompensation,so daßdie StomatakonduktanzderPflanzen,die in
erhöhtemCO¡ gewachsenwarenin sehrhohenCO¡ -Konzentrationenetwasgrößerist als
die StomatakonduktanzderPflanzenausaktuellerCO¡ -Konzentration.
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hängigkeit vonderStickstoffkonzentrationim Blatt. ÜbersichtüberverschiedenenArten.
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Abbildung5.45:CarboxylierungseffizienzbezogenaufTrockengewicht ( 7>= �� ) in Abhängigkeit vonderStick-
stoffkonzentrationim Blatt. Übersichtüberalle Messungen.

5.2.5 Photosynthese

Die DarstellungderErgebnissezumEinflußvon StickstoffdüngungundCO¡ aufdiePhoto-
synthesegliedertsichin vier Teile:zuerstwerdendieErgebnissezurCarboxylierungseffizi-
enz( ¹�º ) dargestellt,in Anschlußdie ErgebnissezurmaximalenAssimilationsrate( ¦I°h±D² ),
die ErgebnissezumCO¡ -Kompensationspunkt( ¼ ½ ), abschließendfolgt eineZusammenfas-
sungundSynthesederErgebnisse.

Carboxylierungseffizienzpro Trockengewicht: ¹�º?���
In Abbildung5.44ist die Carboxylierungseffizienz pro Trockengewicht ( ¹�º ��� ) in Abhän-
gigkeit von derStickstoffkonzentration für die einzelnenArten dargestellt.Bei denmeisten
ArtennahmdieCarboxylierungseffizienzmit steigenderStickstoffkonzentration zu.Die Na-
delbäumehattenim Vergleichzu denLaubbäumendeutlichgeringereCarboxylierungseffi-
zienzen.Ein EinflußderCO¡ -KonzentrationwährenddesWachstumsauf denZusammen-
hangvon Stickstoffkonzentration und Carboxylierungseffizienz ist nur für Alnusglutinosa
zu erkennen:Alnusglutinosa-PflanzenauserhöhterCO¡ -Konzentrationwiesenbei gleicher
Stickstoffkonzentration einegeringereCarboxylierungseffizienz aufalsPflanzenausaktuel-
ler CO¡ -Konzentration.

In Abbildung5.45ist derZusammenhangvon Carboxylierungseffizienz undStickstoffkon-
zentrationfür alle MessungenausdenExperimentenim PhytotronundFACE-Systemdar-
gestellt. ¹�º@��� war im Mittel überdie verschiedenenPflanzenartenundExpositionsbedin-
gungenhinweg proportionalzur Stickstoffkonzentration der Blätter. Ein Einfluß der CO¡ -
KonzentrationwährendderAnzuchtaufdieseProportionalitätläßtsichvor demHintergrund
derStreuungnicht erkennen,dadie angepaßtenKurvenfastidentischsind.

DieserengeZusammenhangvon Stickstoffkonzentration undCarboxylierungseffizienz hat
zurFolge,daßBlätter, dieuntererhöhterCO¡ -Konzentrationgewachsenwarenunddadurch
geringereStickstoffkonzentrationenhatteneinedeutlichgeringereCarboxylierungseffizienz
aufwiesenals Blätter, die unteraktuellerCO¡ -Konzentrationgewachsenenwarenund da-
her höhereStickstoffkonzentration hatten(Tabelle5.19).DieserUnterschiedwurdedurch
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Abbildung 5.46: Carboxylierungseffizienz bezogenauf Trockengewicht ( 7>= �� ) als Funktionder Stickstoff-
konzentrationim Blatt. DargestelltsinddieErgebnissefür dieArtengruppenLaubbäumeundFixierer.

eineKorrekturder Stickstoffkonzentrationen weitgehendaufgehoben:esergabsich nahe-
zu kein UnterschiedderCarboxylierungseffizienz zwischendenCO¡ -Varianten,soferndie
unterschiedlichenStickstoffkonzentrationen berücksichtigtwurden.

Carboxylierungseffizienzpro Trockengewicht:Artengruppen

In Abbildung5.46und5.47ist derZusammenhangvon Stickstoffkonzentration undCarb-
oxylierungseffizienz pro Trockengewicht ( ¹�º?��� ) für die Artengruppendernicht fixieren-
denLaubbäume,derFixierer, derNadelbäumeundfür Chenopodiumalbumdargestellt.

Ein großerTeil derStreuung,diedenZusammenhangvonStickstoffkonzentration undCarb-
oxylierungseffizienz bei der gemeinsamenAuswertungaller Arten überlagerte,fiel durch
die Trennungin die vier Artengruppenweg. Die Nadelbäumez.B. wiesenbei vergleichba-
ren Stickstoffkonzentrationen deutlichgeringereCarboxylierungseffizienz auf als die drei
anderenArtengruppen.

Die Abhängigkeit der Carboxylierungseffizienz vom Stickstoffgehalt innerhalbeiner Ar-
tengruppewar nicht proportional, sondern erreichte bei steigenderStickstoffkonzen-
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Abbildung 5.47: Carboxylierungseffizienz bezogenauf Trockengewicht ( 7>= �� ) als Funktionder Stickstoff-
konzentrationim Blatt. Dargestelltsind die Ergebnissefür die ArtengruppeNadelbäumeund Chenopodium
album.

tration eine Sättigung. Die maximale Carboxylierungseffizienz lag für die Laubbäu-
me und Fixierer bei 1.5nmolg Ë À sË À ppmVË À , für die Nadelbäumedeutlich niedriger
(0.5nmolg Ë À sË À ppmVË À ) undfür Chenopodiumalbumhöher(1.8nmolg Ë À sË À ppmVË À ).
Für die ArtengruppenNadelbäume,Laubbäumeund Chenopodiumalbum ließ sich kein
Einfluß der CO¡ -Konzentrationwährendder Anzuchtauf die Abhängigkeit der Carboxy-
lierungseffizienz von der Stickstoffkonzentration erkennen.Die Fixierer allerdingswie-
sen,wenn sie in erhöhterCO¡ -Konzentrationgewachsenwaren,bei gleicherStickstoff-
konzentrationeinegeringereCarboxylierungseffizienz auf als PflanzenausaktuellerCO¡ -
Konzentration.

157



0

20

40

60

80

C
E< N

Acacia melanoxylon
360 ppmV

1000 ppmV Acacia dealbata

0

20

40

60

80

C
E< N

Alnus glutinosa Eucalyptus debeuzevillei

0

20

40

60

80

C
E< N

Eucalyptus niphophila Quercus ilex

0

20

40

60

80

C
E< N

Quercus robur Fagus sylvatica

0

20

40

60

80

C
E< N

Pinus sylvestris

0 10 20 30 40 50 60

N−Konzentration  [mg g−1]

Picea abies
 360 ppmV
1000 ppmV

0

20

40

60

80

0 10 20 30 40 50 60

C
E< N

N−Konzentration  [mg g−1]

Chenopodium album
360 ppmV
510 ppmV

Abbildung5.48:CarboxylierungseffizienzbezogenaufStickstoff ( 7>= Å : nmolg(N) Æ«Ç sÆ«Ç ppmVÆ«Ç ) alsFunk-
tion derStickstoffkonzentrationim Blatt: ErgebnissederArten.
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Abbildung5.49:Carboxylierungseffizienzbezogenauf Stickstoff ( 7>= Å ) alsFunktionderStickstoffkonzentra-
tion im Blatt: Übersichtüberalle Messungen.

Carboxylierungseffizienzpro Stickstoff: ¹�ºI§
In Abbildung5.48ist derZusammenhangvonStickstoffkonzentration undCarboxylierungs-
effizienz pro Stickstoff ( ¹�º4§ ) für die einzelnenArten dargestellt.Bei denmeistenArten
war die Carboxylierungseffizienz bei denverschiedenenStickstoffkonzentrationen in etwa
konstant,wobei die Carboxylierungseffizienz bei dengeringstenund denhöchstenStick-
stoffkonzentrationenvielfachetwasgeringerwaralsbeimittlerenStickstoffkonzentrationen.
Die Nadelbäumewiesenim Vergleich zu denLaubbäumeneineetwasgeringereCarboxy-
lierungseffizienzauf.

Auf der Basis aller Messungen(Abbildung 5.49) zeigt sich, daß ¹�ºI§ bei Stickstoff-
konzentrationenüber 15 mgg Ë À annäherndkonstantwar, mit einem mittleren Wert um
30 nmolgË À sË À ppmVË À . Allerdingsstreuendie Werterelativ stark,daMessungenanver-
schiedenstenArtenzugrundeliegen.Bei geringerStickstoffkonzentration im Blatt war ¹�º4§
in vielen Fällenwesentlichgeringer. Ein Einfluß der CO¡ -Konzentrationder Anzuchtläßt
sichnicht erkennen;die angepaßtenKurvensindfastidentisch.
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Abbildung5.50:Carboxylierungseffizienzbezogenauf Stickstoff ( 7>= Å ) alsFunktionderStickstoffkonzentra-
tion im Blatt: ErgebnissederArtengruppenLaubbäumeundStickstoffixierer.

Carboxylierungseffizienzpro Stickstoff: Artengruppen

In Abbildung5.50und5.51ist derZusammenhangvon Stickstoffkonzentration undCarb-
oxylierungseffizienzproStickstoff ( ¹�º4§ ) für dieArtengruppendernichtfixierendenLaub-
bäume,derFixierer, derNadelbäumeundfür Chenopodiumalbumdargestellt.

Betrachtetmandie verschiedenenArtengruppen,so zeigt sich, daß ¹�º § innerhalbeiner
ArtengruppebeimittlerenStickstoffkonzentrationenamgrößtenwarunddemgegenüberso-
wohl bei sehrgeringenalsauchbei sehrhohenStickstoffkonzentrationen abfiel.DieserEf-
fekt wurdein der Gesamtübersichtaller Arten in Abbildung 5.49auf der vorhergehenden
Seiteverdeckt,trägtaberzur StreuungderErgebnissebei.

Außerdembestätigter die Beobachtung,daßsichdie Carboxylierungseffizienz bezogenauf
dasTrockengewicht innerhalbeinerArtengruppenicht proportionalzur Stickstoffkonzen-
trationverhielt,sondernbei hohenStickstoffkonzentrationen in eineSättigungüberging.
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Abbildung5.51:Carboxylierungseffizienzbezogenauf Stickstoff ( 7>= Å ) alsFunktionderStickstoffkonzentra-
tion im Blatt: ErgebnissederArtengruppeNadelbäumeundChenopodiumalbum.

In denGraphikenzu denArtengruppenhabeich auf die Anpassungvon Kurvenverzichtet.
Ein EinflußderCO¡ -KonzentrationderExpositionauf denZusammenhangvon Stickstoff-
konzentrationund ¹�ºI§ ist nicht zu erkennen,mit Ausnahmewiederumder Fixierer. Für
die Fixiererdeutetsichan,daß ¹�ºI§ bei denPflanzen,die untererhöhtemCO¡ gewachsen
sind, bei gleicherStickstoffkonzentration geringerwar als bei den Pflanzenausaktueller
CO¡ -Konzentration.
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Abbildung5.52:MaximaleAssimilationsratepro Trockengewicht ( Ê ÙEÚ+Û : µmolg Æ«Ç sÆ«Ç ) in Abhängigkeit von
derStickstoffkonzentrationderBlätter(mgg Æ!Ç ). ÜbersichtüberdieErgebnissederArten.
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Abbildung 5.53: Maximale Assimilationsrate( Ê ÙEÚ;Û ) als Funktion der Stickstoffkonzentrationder Blätter
(mgg Æ«Ç ). ÜbersichtüberalleMessungen.

Maximale Assimilationsrate: ¦I°h±D²
In Abbildung5.52ist für die einzelnenArten die maximaleAssimilationsratepro Trocken-
gewicht ( ¦5°»±8² ) in Abhängigkeit von der Stickstoffkonzentrationdargestellt.Bei denmei-
stenArten nahmdie maximaleAssimilationsratemit steigenderStickstoffkonzentration zu.
Wie bei derCarboxylierungseffizienz scheintauchbei dermaximalenAssimilationsratein-
nerhalbder einzelnenArten bzw. Artengruppenkeine durchgehendeProportionalitätzur
Stickstoffkonzentration zu bestehen.Es deutetsich ein Sättigungbei hohenStickstoffkon-
zentrationenan.Die Nadelbäumewiesenim Vergleichzu denLaubbäumendeutlichgerin-
geremaximaleAssimilationsratenauf.

Abbildung5.53stellt denZusammenhangvon maximalerAssimilationsrateundStickstoff-
konzentrationfür alle MessungenausdenExperimentenim Phytotronund FACE-System
dar. Siezeigt,daß ¦I°h±D² im Mittel überalle verschiedenenPflanzenartenundExpositions-
bedingungenhinweg proportionalzur Stickstoffkonzentration der Blätter war. Ein Einfluß
auf dieseProportionalitätdurchdie CO¡ -KonzentrationwährendderAnzuchtläßtsichvor
demHintergrundderStreuungnichterkennen,dadieangepaßtenKurvenfastidentischsind.

DieserengeZusammenhangvon Stickstoffkonzentration und maximalerAssimilationsra-
te hat zur Folge, daßBlätter, die unter erhöhterCO¡ -Konzentrationgewachsensind und
dadurcheinegeringereStickstoffkonzentration hatten,signifikantgeringeremaximaleAs-
similationsratenaufwiesenalsBlätter, die unteraktuellerCO¡ -Konzentrationgewachsenen
warenunddaherhöhereStickstoffkonzentrationen hatten(Tabelle5.19).

Der Unterschiedder maximalenAssimilationsratenzwischenden CO¡ -Variantenwurde
durcheineKorrekturder Stickstoffkonzentrationen weitgehendaufgehoben:esresultierte
nahezukein Unterschiedder maximalenAssimilationsratezwischenden CO¡ -Varianten,
soferndie unterschiedlichenStickstoffkonzentrationen berücksichtigtwerden.
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Abbildung 5.54: CO¤ -Kompensationspunktder Assimilation ( CED ) als Funktion der Stickstoffkonzentration:
ÜbersichtüberdieArten.
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ÜbersichtüberalleMessungen.

CO ¡ -Kompensationspunktder Assimilation: ¼¾½
In Abbildung5.54ist derZusammenhangvonStickstoffkonzentration undCO¡ -Kompensa-
tionspunktderAssimilation( ¼¾½ ) für die einzelnenArten dargestellt.Bei denmeistenArten
nahm ¼ ½ mit zunehmenderStickstoffkonzentration ab.

In der Zusammenfassungaller Messungenim Phytotronund FACE-Experiment(Abbil-
dung 5.55) scheintein gewisser Zusammenhangvon Stickstoffkonzentrationund CO¡ -
Kompensationspunktzubestehen:beigeringenStickstoffkonzentrationenbetrug¼¾½ im Mit-
tel 75 ppmVundgingauf ca.10 ppmVbeihohenStickstoffkonzentrationen zurück.

Ein EinflußdurchdieCO¡ -KonzentrationwährendderAnzuchtaufdenZusammenhangvon
Stickstoffkonzentration im Blatt unddemCO¡ -Kompensationspunkt¼¯½ wird wederin der
Übersicht(Abbildung5.55)nochbei derBetrachtungdereinzelnenArten (Abbildung5.54
deutlich.Auch die MittelwerteundCO¡ Response-Faktorenin Tabelle5.19zeigenkeinen
EinflußderCO¡ -Konzentrationauf ¼¯½ .
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Tabelle5.19: Mittelwerte für die maximaleAssimilationsrate( Ê ÙEÚ;Û : µmolg Æ«Ç sÆ«Ç ), die Carboxylierungsef-
fizienz pro Trockengewicht ( 7>=F�� : nmolg(TG)Æ!Ç sÆ«Ç ppmVÆ!Ç ) und denCO¤ -KompensationspunktderAs-
similation ( C D : ppmV) ausaktuellerund erhöhterCO¤ -Konzentration(1000ppmV). Danebendie Mittelwerte
derCO¤ Response-Faktoren(r Í6Î6Ï ) unddie Mittelwertederum die durcherhöhteCO¤ -Konzentrationenindu-
ziertengeringerenStickstoffkonzentrationenkorrigiertenErgebnisse(r Í6Î6Ï Þ ò(óÁõiöøö ). Ð bezeichnetdieAnzahlder
Parallelen,N0 bisN25dieDüngestufen,Ñ MittelwertderCO¤ Response-Faktorenausallenvier Düngestufen,Ò beiSignifikanz(p<0.05).

COG aktuell erhöht r ��� Ï r ��� ÏIH JLKNMPOPO
� QSRUTWVYX[Z �«� \�] Q5R>TNV^X[Z �!� \8] QSRUTWVYX[Z �«� \�] Q5R>TNV_X[Z �«� \8]

N0 10 0.26 0.45 57.0 0.15 0.27 91.4 3 0.41 3 0.51 1.28 0.68 0.71 1.16
N1 14 0.23 0.58 47.5 0.27 0.48 49.7 3 0.86 3 0.80 1.03 0.94 0.87 1.01
N5 13 0.41 0.77 41.1 0.35 0.61 42.7 3 0.85 3 0.79 1.00 3 1.16 1.02 0.74
N25 14 0.41 0.76 42.6 0.33 0.58 45.8 3 0.76 3 0.73 1.06 3 0.88 3 0.86 1.17

2
51 3 0.72 3 0.71 1.09 0.93 0.87 1.00

Zusammenfassung

Im KapitelPhotosynthesewurdederEinflußvonStickstoffkonzentration im Blatt undCO¡ -
KonzentrationderAtmosphäreauf die Carboxylierungseffizienz ( ¹�º ), die maximaleAssi-
milationsrate( ¦I°h±D² ) unddenCO¡ -KompensationspunktderAssmimlation( `�©�aba ©G½ ) an
folgendenArten untersucht:Eucalyptusdebeuzevillei, Eucalyptusniphophila, Quercusro-
bur, Quercusilex, Fagussylvatica, Acaciadealbata, Acaciamelanoxylon, Alnusglutinosa,
Pinussylvestris, PiceaabiesundChenopodiumalbum.

Die Carboxylierungseffizienz pro Trockengewicht ( ¹�º ��� ) war im Mittel aller Arten pro-
portional zur Stickstoffkonzentrationder Blätter. Innerhalbder verschiedenenArtengrup-
pen und Arten wies die Zunahmeder Carboxylierungseffizienz bei hohenStickstoffkon-
zentrationeneineSättigunggscharakteristik auf.Folglich entsprachderZusammenhangvon
Stickstoffkonzentration undCarboxylierungseffizienzbezogenaufStickstoff ( ¹�ºI§ ) beider
BetrachtungderArtengruppenundArteneinerMaximumsfunktion:hoheCarboxylierungs-
effizienz pro Stickstoff bei für die Art/ArtengruppetypischenmittlerenStickstoffkonzen-
trationen;geringeCarboxylierungseffizienz pro Stickstoff bei relativ geringenbzw. hohen
Stickstoffkonzentrationen.

Die Carboxylierungseffizienz pro Trockengewicht ( ¹�º?��� ) war bei denBlättern,die unter
erhöhtenCO¡ -Konzentrationengewachsenwaren,signifikantgeringerals bei Blättern,die
unteraktuellerCO¡ -Konzentrationgewachsenwaren.Wennmanjedochdie Unterschiede
derStickstoffkonzentration berücksichtigtoderdie Carboxylierungseffizienz pro Stickstoff
berechnetezeigtesichkein deutlicherUnterschiedzwischenPflanzenausaktuellerunder-
höhterCO¡ -Konzentration.WennmanalsodiedurcherhöhteCO¡ -Konzentrationverursach-
tenUnterschiedederStickstoffkonzentration nichtberücksichtigteergabdieAuswertungder
GaswechselmessungenfälschlicherweiseeinensignifikantenCO¡ -Effekt auf die Carboxy-
lierungseffizienz,deraberzumallergrößtenTeil durchdie UnterschiedederStickstoffkon-
zentrationenzwischendenCO¡ -Variantenverursachtwurde.

DiesesErgebnisbestätigtesichinnerhalbdereinzelnenArten/Artengruppen.Nur Alnusglu-
tinosawiesbeiPflanzen,dieuntererhöhterCO¡ -Konzentrationexponiertwarenbeigleicher
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Tabelle 5.20: Abhängigkeit der Parameter7>=F�� , Ê¾ÙEÚ;Û und C D von der Stickstoffkonzentration( ÓSc õÁòed :
mgg Æ«Ç ). Die Abhängigkeitenwurdenfür jedederbeidenCO¤ -VariantenüberdieArtgrenzenhinweg ermittelt.
AngegebensindSteigungundAchsenabschnittfür denlinearenZusammenhangmit asymptotischerStandard-
abweichung.

Abhängigkeit deruntersuchtenParametervon derStickstoffkonzentration

Parametersatzfür PflanzenausaktuellerCO¡ -Konzentration:

¹�º@�8� = f+í·åEgHå�hji åEgHå�élk�ãmfxåEgHå�çGä[i åEgHå�å�êlkUnporq ³ts�u Abbildung5.45
¦5°»±8² = f+í·åEgHå�ìvi åEgHå
è�k�ãmfxåEgHå_äLhvi åEgHå�å_äLkUnporq ³ts�u Abbildung5.53
¼ ½ = fwh èxg%hji é6g�çlklíyf+ä0g�êGäzi åEg�êGäLk>npo q ³Ps0u Abbildung5.55

Parametersatzfür PflanzenauserhöhterCO{ -Konzentration:|~}@� � = f+í·åEgHå�îvi åEgHå�élk�ãmfxåEgHå�ê�ì�i åEgHå�å�êlkUnpo q[�ts�u Abbildung5.45�j�z�N�
= ���·åE�Hå0��� åE�Hå�çl�F�m�xåE�Håx�p��� åE�Hå�åx�L�U�p�r�[�t��� Abbildung5.53���
= �w���x�1�����6�%�����y���0�����v� åE����çl�>�p�r�[�P�0� Abbildung5.55

Stickstoffkonzentration einegeringereCarboxylierungseffizienzaufalsdieVergleichspflan-
zen.Dieswirkte sichaufdie ArtengruppederFixiereraus.

Die maximaleAssimilationsrate(
�v�5�I�

) pro Trockengewicht war im Mittel aller Messun-
genproportionalzurStickstoffkonzentration derBlätter. InnerhalbdereinzelnenArtenwies
der Zusammenhangvon Stickstoffkonzentration und

�v�5�I�
bei hohenStickstoffkonzentra-

tioneneineSättigungauf.Die BlätterauserhöhtenCO{ -Konzentrationenwiesensignifikant
geringeremaximaleAssimilationsratenaufalsdieBlätterausaktuellerCO{ -Konzentration,
wennmandie untershiedlichenStickstoffkonzentrationen nicht berücksichtigte.DieserEf-
fekt konntezum großenTeil überdie durcherhöhteCO{ -Konzentrationeninduziertenge-
ringerenStickstoffkonzentrationen erklärtwerden.

Der CO{ -Kompensationspunktlag im Mittel aller Messungenundauchinnerhalbdermei-
stenArtenfür Blättermit höherenStickstoffkonzentrationen beigeringerenWerten.Ein Un-
terschiedzwischendenCO{ -Konzentrationenwarnichtzu erkennen.

Synthese

Um den Einfluß der unter erhöhter CO{ -Konzentrationinduzierten Verringerungder
Stickstoffkonzentration und den darüber hinausgehendenEinfluß der erhöhten CO{ -
Konzentrationenauf die Assimilationsratezu verdeutlichenhabeich anhandder Parame-
ter

|�}@ �¡
,
�j�z�N�

und
�¢� �

-
|5£

-Kurvengebildetunddie Assimilationsratenbei Wachstums
CO{ -Konzentrationbestimmt:

� ¤ �¥� |~} � � �¦� |~} �0§ £ ¨0©ªx« § £¢¬ ���
å�®
¯±°³²� ¤ �j�z�N� ¨0©ªx« § £¢´ �&å�å�®
¯±°³²
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Abbildung5.56:VergleichdesEinflussesderuntererhöhterCOµ -KonzentrationverringertenStickstoffkonzen-
trationundderUnterschiedederParametersätze,dieanPflanzenausaktuellerunderhöhterCOµ -Konzentration
bestimmtwurden,aufdieA-C ¶ -Kurven.Die A-C ¶ -KurvenwurdennachdemModell zurAbhängigkeit derPho-
tosynthesevon · ¶ bei Lichtsättigungberechnet(sieheSeite29). Die Parameterwurdenanhandder Werte in
Tabelle5.20 bestimmt,wobei eineStickstoffkonzentrationder VarianteausaktuellerCOµ -Konzentrationvon
30mgg ¸6¹ angenommenwurde,die in der VarianteauserhöhterCOµ -Konzentrationum 15% verringetwar
(25.5mgg ¸�¹ ). FürdieverringerteStickstoffkonzentrationsinddieKurvennachdemParametersatzfür aktuelle
underhöhteCOµ -Konzentrationeingetragen.GekennzeichnetsinddieCOµ -Konzentrationenfür · ¶ , diesichaus
denum20%verringertenWachstums-COµ -KonzentrationenergebenunddiezugehörigenAssimilationsraten.

Für die Parameter
|~}? �¡

,
�v�5�I�

und
�¢�

wurdenausdenErgebnissenderGaswechselmes-
sungenihre Abhängigkeit von derStickstoffkonzentration derBlätterbestimmt.Die Ergeb-
nissesind in Tabelle5.20zusammengefaßt.ZwischendenCO{ -Variantenunterschiedsich
dieAbhängigkeit derParametervonderStickstoffkonzentration wenig,maximalim Bereich
ihrerStandardabweichungen. Als Grenzfall für dieUntersuchungwill ich trotzdemzweiun-
terschiedlicheParametersätzefür Pflanzenausaktuellerund erhöhterCO{ -Konzentration
annehmen.

AnhanddieserParametersätzehabeich für beispielhafteStickstoffkonzentrationen anhand
desModells

�
-
|5£

-Kurvengebildet(Abbildung5.56)unddieAssimilationsratenbeiWachs-
tumsCO{ -Konzentrationbestimmt(Tabelle5.21).

Dabeihabeich für PflanzenausaktuellerCO{ -KonzentrationeineStickstoffkonzentration
von 30mgg º¦» zugrundegelegt. Unter erhöhterCO{ -Konzentrationwar die Stickstoffkon-
zentrationderBlätterum 15%reduziert(Tabelle5.11).Dementsprechendhabeich anhand
derParametersätzedie Assimilationsratenfür PflanzenauserhöhterCO{ -Konzentrationfür
eineStickstoffkonzentration von 25.5mgg º¦» berechnet.Diese

�
-
|5£

-Kurven habeich mit
der

�
-
|5£

-Kurve verglichen, die mit dem Parametersatzvon PflanzenausaktuellerCO{ -
KonzentrationundeinerStickstoffkonzentration von 25.5mgg º¦» gebildetwurde.

Außerdemhabeich für beispielhafteStickstoffkonzentrationen die Assimilationsratenbei
Wachstums-CO{ -Konzentrationbestimmt(Tabelle5.21). Hierbei habeich angenommen,
daßdie interzelluläreCO{ -Konzentration( § £ ) 80% der äußerenCO{ -Konzentration( § � )
betragenhat(Morison,1987).

Die Abbildungder
�

-
|5£

-Kurven(5.56)zeigt,daßdie Abhängigkeit derAssimilationsraten
von § £ starkdurchdiegeringereStickstoffkonzentration derPflanzenbeeinflußtwurde.Der
zusätzlicheUnterschiedzwischendenCO{ -Variantenwardemgegenübergering.
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Tabelle5.21:Beispielefür Assimilationsratenbei Wachstums-COµ -Konzentration.Die Assimilationsratenfür
LichtsättigungwurdenausdenGleichungenin Tabelle5.20überdasModell aufSeite29 berechnet.Ich nehme
für diesesBeispielan,daß · ¶ 80%von ¼�½ betrugundlegedie in denExperimentenermitteltemittlereReduk-
tion der Stickstoffkonzentrationum 15% zugrunde.¾�¿�À Assimilationsratebezogenauf dasTrockengewicht
(µmolg(TG)̧�¹ ş6¹ ), ¾>Á AssimilationsratebezogenaufStickstoff (µmolg(N) ¸6¹ ş6¹ ), Â Unterschiedin Bezug
zu · ½ = 360ppmV.

Beispielefür Assimilationsratenbei Wachstums-CO{ -Konzentration

§ � § £ N-Konz. Parametersatz
�  �¡ ÃÅÄ ¿�À ��Æ Ã±Ä Á

360 288 30.0 aktuell 0.21 7.0

510 408 25.5 erhöht 0.24 � 14% 9.4 � 35%
1000 800 25.5 erhöht 0.35 � 66% 13.7 � 96%

510 408 25.5 aktuell 0.25 � 19% 10.0 � 42%
1000 800 25.5 aktuell 0.36 � 71% 14.0 � 100%

510 408 30.0 aktuell 0.30 � 42% 10.0 � 42%
1000 800 30.0 aktuell 0.42 � 100% 14.0 � 100%

Als ErgebnisdieserAuswertungbetrugdieAssimilationsrateproTrockengewicht (
�  �¡

) bei
Wachstumunter aktuellerCO{ -Konzentration0.21µmolg(TG)º¦» sº¦» (Tabelle5.20). Un-
ter erhöhterCO{ -Konzentrationwar sie trotz geringererStickstoffkonzentrationgegenüber
denPflanzenausaktuellerCO{ -Konzentrationum 14% (

| �
= 510ppmV) bzw. 66% (

| �
= 1000ppmV) erhöht.DiesesErgebnisgilt für Lichtsättigungsbedingungen. Bei geringerer
StrahlungsinddieUnterschiedederAssimilationsratenzwischendenCO{ -Konzentrationen
geringer.

Legt man für die Berechnungder Assimilationsratedie geringereStickstoffkonzentration
und den Parametersatzfür PflanzenausaktuellerCO{ -Konzentrationzugrunde,so erhält
maneineSteigerungderAssimilationsratebei § � von 510ppmV um 19%bzw. bei einem
§ � von1000ppmVum71%.BerechnetmanjedochdieAssimilationsratebeierhöhterCO{ -
Konzentrationauf der BasiseinerStickstoffkonzentration von 30.0mgg º¦» und demPara-
metersatzfür PflanzenausaktuellerCO{ -Konzentration,so erhält man Steigerungender
Assimilationsratenvon 40%bei 510ppmVund100%bei 1000ppmV.

Die Assimilationsratepro Stickstoff (
��Æ

: µmolg(N) º¦» sº¦» ), auch Stickstoff-Nutzungs-
Effizienz der Photosynthese( �ÈÇ }vÄ ) genannt,nahmmit steigenderCO{ -Konzentration
deutlichzu.AnhandderParameterauf BasisderPflanzenausaktuellerCO{ -Konzentration
berechnetmanetwashöhereWertefür die �ÈÇ }jÄ bei 510 bzw.1000ppmV, wobei dieser
UnterschiedauschließlichaufderAnnahmeberuht,daßsichdie Parametersätzeunterschei-
den,wasaufderBasisderStatistiknicht derFall ist.

HöhereCO{ -Konzentrationensteigertendie Stickstoff-Nutzungs-Effizienz der Photosyn-
these bei Lichtsättigung deutlich. Ein Einfluß des Wachstumsunter erhöhter CO{ -
KonzentrationaufdiesenZusammenhangwarnicht zuerkennen.
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Abbildung 5.57:Respirationskoeffizient pro Kohlenstoff ( ÊpË : d ¸�¹ ) ausMessungenderDunkelatmungan aus-
gewachsenenBlätternnachLichtperiodeund nachDunkelperiode.Dargestelltin Bezugzur Konzentrationan
Stickstoff (mg(N)g(TG)̧6¹ ). ÜberblicküberdieeinzelnenArten.
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360 ppmV
kr360 = −0.023 + 0.036 N exp(0.043) 

1000 ppmV
kr1000 = −0.249 + 0.249 N exp(0.024)

Abbildung 5.58:Respirationskoeffizient pro Kohlenstoff ( ÊpË : d ¸�¹ ) ausMessungenderDunkelatmungan aus-
gewachsenenBlätternnachLichtperiode(obereAbbildung)undnachDunkelperiode(untereAbbildung).Dar-
gestelltin BezugzurKonzentrationanStickstoff (mg(N)g(TG)̧�¹ ). Überblicküberalle Messungen.

5.2.6 Respiration

DasKapitel zurRespirationgliedertsichin dreiTeile.Zunächstwird derEinflußvon Stick-
stoffdüngungund COÍ auf den Respirationskoeffizientenpro Trockengewicht ( Î6Ï ) unter-
sucht,anschließenddie Abhängigkeit desRespirationskoeffizienten pro Stickstoff ( Î6Ïp� )von
derKonzentrationanlöslichenKohlenhydratenundabschließenddie Temperaturabhängig-
keit derRespiration( Ð »ÒÑ ).

Respirationskoeffizient pro Kohlenstoff: Î6Ï
In derÜbersichtdereinzelnenArten in Abbildung5.57wird deutlich,daßdieRespirations-
koeffizientenausMessungennachderLichtperiodemit steigenderStickstoffkonzentration
der Blätter anstiegen.Nachder Dunkelperiodelagendie Werte für Î6Ï mehr (Chenopodi-
um album) oderweniger(z.B. Eucalyptusdebeuzevillei) unterdenenausMessungennach
derLichtperiode.In demAusmaßderReduktionspiegelt sichdie DauerderDunkelperiode
wider (Eucalyptusdebeuzevillei 15Stunden;Chenopodiumalbum94Stunden).
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Abbildung5.59:KonzentrationanGlucose,Fructose,Saccharosepro Stickstoff und ihre SummeausBlättern,
an denendie Dunkelatmungbestimmtwurde.Dargestelltin Abhängigkeit von derStickstoffkonzentrationder
Blätter. Die MessungennachLichtperiode(helle Symbole;gestricheltAnpassung)sind denMessungennach
Dunkelperiode(dunkleSymbole;durchgezogeneAnpassung)gegenübergestellt.

Im Mittel aller Messungennachder Lichtperiodewarendie Respirationskoeffizienten in
etwa proportionalzur Stickstoffkonzentration derBlätter (Abbildung5.58obereGraphik).
NachderDunkelperiodehingegenwar Î6Ï in vielenFällenbei gleicherStickstoffkonzentra-
tion geringeralsnachderLichtperiodeundim Mittel nicht proportionalzur Stickstoffkon-
zentration(untereGraphikin Abbildung5.58).

Nebendem UnterschiedzwischenMessungennachLicht- und Dunkelperiodezeigt sich
in Abbildung5.58ein UnterschiedderRespirationskoeffizienten von Blätternausdenver-
schiedenenCOÍ -Varianten:BlätterauserhöhtenCOÍ -KonzentrationenwiesenamEndeder
Lichtperiodebei gleicherStickstoffkonzentration im Mittel höhereRespirationskoeffizien-
ten auf als Blätter ausaktuellerCOÍ -Konzentration.Der statistischeVergleich der COÍ -
Variantenzeigt,daßdieserEffekt signifikantwar (Tabelle5.22aufSeite180).

Nach der Lichtperiodewarendie Respirationskoeffizienten also in etwa proportionalzur
Stickstoffkonzentration derBlätter, wobeidieBlätterauserhöhtenCOÍ -Konzentrationensi-
gnifikanthöhereWerteaufwiesenalsdieBlätterausaktuellerCOÍ -Konzentration.Daneben
warendie Respirationskoeffizienten nachderDunkelperiodedeutlichverringertgegenüber
derLichtperiode,wobeiauchdie Proportionalitätvon Stickstoffkonzentration undRespira-
tionskoeffizientenverlorenging.SinddieseUnterschiededurchverschiedeneKonzentratio-
nenanlöslichenKohlenhydratenzuerklären?

WennderUnterschiedderRespirationnachLicht- undDunkelperideaufverschiedeneKoh-
lenhydratgehaltezurückgeführtwerdensoll,stelltsichdieFrage,obdieDunkelperiodewirk-
lich einenEinflußauf die die KonzentrationenderKohlenhydratehatte.Die Ergebnisseder
Kohlenhydratanalysenfür Glucose,Fructoseund Saccharosesind in Abbildung 5.59 dar-
gestellt.Die Konzentrationenan löslichenKohlenhydratenwarenam Endeder Dunkelpe-
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Abbildung 5.60: Respirationskoeffizient pro Stickstoff ( ÊpËÖÕ : g(C)g(N) ¸6¹ d ¸6¹ ) ausMessungender Dunkelre-
spirationan ausgewachsenenBlättern mit unterschiedlichenGlucose-Konzentrationen(g(Glu.)g(N) ¸6¹ ). Die
Glucose-KonzentrationenwurdendurcheineLichtperiodebzw. eineDunkelperiodeim Vorfeld derMessungen
variiert.

riode geringerals nachder Lichtperiode.Dies galt sowohl für Glucoseund Fructoseals
auchfür Saccharose,unddamit für die Summederdrei Kohlenhydrate.DieserEffekt war
in Blätternmit hoherStickstoffkonzentration deutlicherausgeprägtals in Blätternmit ge-
ringerStickstoffkonzentration. Insgesamtbestätigtsichdie Vermutung,daßdie geringeren
Respirationskoeffizienten nachderDunkelperiodemit einerAbsenkungderKohlenhydrate
einhergingen.

Respirationskoeffizient pro Stickstoff: Î6Ï �
Um diesenZusammenhangbesserzu verstehenhabeich die Respirationskoeffizinten pro
Stickstoff berechnet( Î6Ïp� ) undin Bezugzur KonzentrationanlöslichenKohlenhydratenge-
setzt.Das Ergebnisist in Abbildung 5.60 dargestellt,wobei Glucoseals Beispiel für die
Kohlenhydrategewähltwurde.EssindalleMessungenohneBerücksichtigungderverschie-
denenCOÍ -Variantendargestellt.

Über weite Bereichehattedie Glucosekonzentration nur einengeringenEinfluß auf den
Respirationskoeffizienten proStickstoff. Bei geringenKonzentrationenanGlucosegeht Î6Ïp�
allerdingsdeutlichzurück.Auffällig ist die Lücke zwischendenganzgeringenWertenvon
Î6Ïp� und dennächsthöherenWerten.DiesegeringenWertevon Î6Ïp� sind dasErgebnisder
MessungenanChenopodiumalbum, wobeidiePflanzenlängerim Dunkelngestandenhatten
alsdie PflanzenausdemExperimentim Phytotron.

DasErgebnisbestätigtdie Annahme:die Respirationskoeffizienten warenproportionalzur
Stickstoffkonzentration, esseidenn,dieRespirationwurdedurcheinegeringeKonzentration
anKohlenhydratenbegrenzt.Die StreuungderErgebnissewar dabeijedochausgesprochen
groß.
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Abbildung5.62:RespirationskoeffizientproStickstoff ( ÊpË Õ : g(C)g(N) ¸�¹ d ¸6¹ ) ausMessungenderDunkelrespi-
ration anausgewachsenenBlätternbezogenauf die Glucosekonzentration(g(Glu.)g(N) ¸6¹ ; obereAbbildung),
bzw. die SummeausGlucose,FructoseundSaccharose-Konzentrtation(untereAbbildung).Die Kohlenhydrat-
KonzentrationenwurdendurcheineLichtperiodebzw. Dunkelperiodeim Vorfeld derMessungenvariiert.

Respirationskoeffizient pro Stickstoff Î6Ï0� : Einfluß der CO Í -Konzentration

In Abbildung 5.62 sind die Respirationskoeffizienten pro Stickstoff ( Î6Ï � ) von Pflanzen
ausden verschiedenenCOÍ -Konzentrationendargestellt.Es zeigt sich, daßdie Pflanzen
die, untererhöhtemCOÍ gewachsenwaren,bei gleicherKonzentrationanKohlenhydraten
im Mittel höhereRespirationskoeffizientenaufwiesenals die PflanzenausaktuellerCOÍ -
Konzentration.Der Unterschiedwurde mit zunehmderKonzentrationan Kohlenhydraten
immerdeutlicher. Diesergabsichsowohl beieinemBezugvon Î6Ïp� aufGlucose(obereAb-
bildung)alsauchaufdieSummeausGlucose,FructoseundSaccharose(untereAbbildung).

Der statistischeVergleichüberdie COÍ Response-Faktorenzeigte,daßdieserEffekt signi-
fikant war: Blätter auserhöhterCOÍ -KonzentrationwiesenhöhereRespirationskoeffizien-
ten pro Stickstoff auf als Blätter ausaktuellerCOÍ -Konzentration(Tabelle5.23). In den
Blättern,die in erhöhterCOÍ -Konzentrationgewachsenwaren,war die Konzentrationder
KohlenhydrateGlucose,Fructoseund Saccarosehöherals in BlätternausaktuellerCOÍ -
Konzentration(Tabelle5.22).Die COÍ Response-FaktorenwarenaberauchnachKorrektur
der unterschiedlichenKohlenhydratkonzentrationen signifikantgrößerals eins.Der Effekt
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N0 und N1

360 ppmV
krn,360 = − 3.7 + 4.1 Glu exp(0.012)

1000 ppmV
krn,1000 = −4.4 + 5.1 Glu exp(0.020)

Abbildung5.63:RespirationskoeffizientproStickstoff ( ÊpËeÕ : g(C)g(N) ¸�¹ d ¸6¹ ) ausMessungenderDunkelrespi-
rationanausgewachsenenBlätternbezogenauf die Glucosekonzentration(g(Glu.)g(N) ¸6¹ ). Gegenübergestellt
werdendie Nährstoffangebote(obereAbbildung: hohesNährstoffangebot;untereAbbildung: geringesNähr-
stoffangebot.

warallerdingswenigerdeutlichalsohneBerücksichtigungderunterschiedlichenKohlenhy-
dratkonzentrationen.

Die UnterschiedederRespirationskoeffizienten pro Stickstoff zwischendenCOÍ -Varianten
ließensichalsonur zumTeil durchdie verschiedenenKonzentrationenanKohlenhydraten
erklären.Im Folgendenmöchteich untersuchenob dieserEffekt bei verschiedenenDünge-
stufenodernachderLicht- bzw. Dunkelperiodeverschiedenstarkausgeprägtwar.

Î6Ïp� : Einfluß von CO Í -Konzentration und Düngevariante

In Abbildung5.63sindRespirationskoeffizienten Î6ÏL� ausdenverschiedenenVariantenmit
verschiedenemNährstoffangebotgetrenntdargestellt,wobei die Variantenmit reichlichem
Angebot(N5 und N25, obereGraphik)denVariantenmit geringemAngebot(N0 undN1,
untereGraphik)gegenübergestelltwerden.Die KonzentrationanKohlenhydratenwurdeda-
bei im Verhältniszur Stickstoffkonzentration berechnet.Dahersind die Kohlenhydratkon-
zentrationenpro Stickstoff in denhohemDüngestufen(obereGraphik)durchweg geringer
alsin denVariantenmit geringemStickstoffangebot(untereGraphik).
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nach Dunkelperiode

360 ppmV
krn,360 = −3.95 + 4.44 Glu exp(0.016)

1000 ppmV
krn,1000 = −0.14 + 0.90 Glu exp(0.283)

Abbildung5.64:Respirationskoeffizient pro Stickstoff ( ÊLËÖÕ : g(C)g(N) ¸6¹ d ¸�¹ ) ausMessungenderDunkelre-
spirationanausgewachsenenBlätternbezogenaufdieGlucosekonzentration(g(Glu.)g(N) ¸6¹ ). Messungennach
Lichtperiode(obereAbbildung),MessungennachDunkelperiode(untereAbbildung).

In beidenGraphiken wird deutlich,daß Î6Ïp� im Mittel bei den Pflanzenaus1000 ppmV
deutlichhöherwaralsbeidenPflanzenausaktuellerCOÍ -Konzentration.Ganzähnlichver-
hält sich der Zusammenhangbei einemBezugvon Î6Ïp� auf Fructose,Saccharoseoderdie
SummederlöslichenKohlenhydrate,daherverzichteich hieraufdieDarstellung.

Î6Ïp� : Einfluß von CO Í -Konzentration nachLicht- bzw. Dunkelperiode

Die Abbildung 5.64 zeigt, daßsich der Effekt der höherenCOÍ -Konzentrationwährend
der Expositionauf kr � sowohl in den Messungennachder Lichtperiodeals auchin den
MessungennachDunkelperiodenzeigte.
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Abbildung5.65:Temperaturabhänggigkeit derRespiration:Ù ¹ÛÚ -WerteausdenTemperaturreihenderRespirati-
onsmessungen,aufgetragengegendieStickstoffkonzentrationderBlätter. ÜbersichtüberdieeinzelnenArten.
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Abbildung5.66:Temperaturabhänggigkeit derRespiration:Ù ¹ÛÚ WerteausdenTemperaturreihenderRespirati-
onsmessungen,aufgetragengegendieStickstoffkonzentrationderBlätter. ÜbersichtüberalleMessungen.

Temperaturabhängigkeit der Respiration

Mit einer Streuungder Ð »ÒÑ -Werte zwischen1.6 bis 2.9 (bei drei Ausreißern)liegen die
Ð »ÒÑ -Werteim Mittel um 2.2.Ein EinflußderKonzentrationanStickstoff im Blatt oderder
COÍ -KonzentrationderExpositionist nicht zu erkennen.Dieswurdedurchdie statistische
Auswertungbestätigt(Tabelle5.23).
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Tabelle5.22: Mittelwerteder Konzentrationan Glucose,Fructose,Saccharose,Stärke und Summeder Koh-
lenhydrate(Ges.) in den Blättern der Respirationsmessungenan Blättern aus aktueller und erhöhterCOµ -
Konzentration(1000ppmV). Danebendie Mittelwerteder COµ Response-Faktoren(r Ü�ÝlÞ ). Ê bezeichnetdie
AnzahlderParallelen,N0 bis N25 die Düngestufen,ß Mittelwert derCOµ Response-Faktorenausallenvier
Düngestufen,à beiSignifikanz(p<0.05).

COá aktuell erhöht r â
ã Þ
ä

Glu. Fru. Sac. St. Ges. Glu. Fru. Sac. St. Ges. Glu. Fru. Sac. St. Ges.

N0 7 0.32 0.25 0.50 1.25 2.31 0.41 0.35 0.69 2.30 3.74 2.20 1.85 2.51 å 6.55 å 2.99
N1 8 0.38 0.27 1.71 1.70 4.05 0.23 0.16 1.08 2.32 3.78 0.94 1.16 1.41 å 4.94 1.79
N5 12 0.26 0.22 0.75 0.63 1.85 0.27 0.21 0.67 1.21 2.36 1.21 1.05 0.92 1.24 1.15
N25 14 0.16 0.12 1.25 0.51 2.03 0.16 0.14 1.60 1.15 3.05 1.00 1.21 å 1.34 å 2.65 å 1.45

æ
41 1.19 1.24 1.35 å 2.80 å 1.69

Zusammenfassung

Der Einflußvon StickstoffversorgungundCOÍ -KonzentrationwährenddesWachstumsauf
die DunkelatmungwurdeanBlätternfolgenderArten untersucht:Acaciamelanoxylon, Al-
nusglutinosa, Eucalyptusdebeuzevillei, Eucalyptusniphophila, Quercusilex, Quercusro-
bur, Fagussylvatica, Pinussylvestris, PiceaabiesundChenopodiumalbum.

Am EndederLichtperiodewiesendieBlätterrelativ hoheKohlenhydratkonzentrationenauf
und die Respirationskoeffizientenpro Kohlenstoff warenim Mittel proportionalzur Stick-
stoffkonzentrationderBlätter. NacheinerverlängertenDunkelperiodewarendie Respirati-
onskoeffizientenunddieKonzentrationanKohlenhydratendeutlichgeringerunddieRespi-
rationskoeffizientenverlorendie Proportionalitätzur Stickstoffkonzentration.

Die Respirationskoeffizienten pro Stickstoff warenbei ausreichendenKohlenhydratkonzen-
trationenim Blatt in etwa konstant.Bei sehrgeringenKohlenhydratkonzentrationen hinge-
genwarendie Respirationskoeffizienten proStickstoff deutlichverringert.

DasWachstumuntererhöhterCOÍ -Konzentrationverändertedie Respirationskoeffizienten
pro Kohlenstoff ( Î6Ï ) nicht, erhöhteaberdie Respirationskoeffizienten pro Stickstoff ( Î6Ï � )
deutlich.Der EinflußderWachstums-COÍ -Konzentrationauf die Respirationskoeffizienten
pro Stickstoff konntenur zu einemgeringemTeil durchdie erhöhtenKohlenhydratkonzen-
trationenerklärtwerden.DieserEffekt trat sowohl in denBlätternaushohenalsauchnied-
rigenDüngestufenauf,gleichfalls bei MessungennachLicht undDunkelphase.

Die Ergebnissedeutendaraufhin, daßbeiausreichenderKohlenhydratkonzentration einen-
ger Zusammenhangvon Dunkelatmungund Stickstoffgehaltbesteht.Unter erhöhterCOÍ -
KonzentrationwardieRespirationproStickstoff gesteigert.Dieskonntenurzueinemgerin-
genTeil durchdie erhöhtenKonzentrationenanKohlenhydratenerklärtwerden.Aufgrund
dergeringerenStickstoffkonzentration in BlätternauserhöhterCOÍ -Konzentrationwar die
RespirationproTrockengewicht durchdie erhöhtenCOÍ -Konzentrationennicht verändert.

Die Temperaturabhängigkeit derRespirationwar im Mittel allerArten undauchfür die ein-
zelnenArtenbeidenverschiedenenStickstoffkonzentrationenim Blatt konstant.Ein Einfluß
derCOÍ -Konzentration,unterderdie Pflanzengewachsensind,ist nicht zuerkennen.
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Tabelle5.23:MittelwertederRespiratinskoeffizientenpro Kohlenstoff ( ÊLË : d ¸�¹ ), derRespirationskoeffizienten
pro Stickstoff ( ÊpËNÕ : g(C)g(N) ¸�¹ d ¸6¹ ), der kohlenhydratkorrigierten Respirationskoeffizienten pro Stickstoff
( ÊpË Õ Ê ) und der Temperaturabhängigkeit der Respiration( Ù ¹ÛÚ ) ausMessungenan Blätternausaktuellerund
erhöhterCOµ -Konzentration.Danebendie Mittelwerteder COµ Response-Faktoren(r Ü�Ý�Þ ). Ê bezeichnetdie
AnzahlderParallelen,N0 bis N25 die Düngestufen,ß Mittelwert derCOµ Response-Faktorenausallenvier
Düngestufen,à beiSignifikanz(p<0.05).

nachLichtperiode

COá aktuell erhöht r â�ã Þ
ä çjèwé ä�ê ä0êeë çvèìé ä0ê ä0êÖë çjèwé ä0ê ä0êÖë

N0 4 2.31 2.21 0.58 2.28 2.18 0.63 0.99 0.99 1.03
N1 4 2.02 2.42 0.42 1.94 2.59 0.73 0.97 1.11 å 1.66
N5 7 2.24 3.42 0.49 2.23 3.53 0.60 1.00 1.09 1.18
N25 7 2.05 3.01 0.44 1.97 3.16 0.50 0.96 0.96 1.13

æ
22 0.98 1.03 å 1.21

Gesamt:nachLicht undDunkelperiode

COá aktuell erhöht r â�ã Þ
ä çjèwé ä0êÖë ä0êÖë�í çvèìé ä�êÖë ä0êeëLí çjèwé ä0êÖë ä0êeëLí

N0 7 2.35 0.53 0.55 2.23 0.66 0.59 0.95 1.23 1.07
N1 8 2.13 0.35 0.36 2.08 0.58 0.57 0.98 å 1.59 å 1.52
N5 12 2.29 0.43 0.47 2.33 0.49 0.50 1.02 1.15 1.09
N25 14 2.26 0.33 0.38 2.12 0.40 0.45 0.95 å 1.18 1.16

æ
41 0.98 å 1.25 å 1.18
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Kapitel 6

Diskussion

In derArbeit habeich amBeispielvon Stickstoff die BedeutungderMineralstoffe für den
COÍ -Düngeeffekt untersucht.DasuntersuchteSystemwar derStickstoff- undKohlenstoff-
haushaltderPflanzen.Im strukturellenModell zuBeginnderArbeit habeich angenommen,
daßdielöslichenundsomitin derPflanzemobilenVerbindungenwichtigeregulierendeGrö-
ßenim Stickstoff- undKohlenstoffhaushaltderPflanzensind,wasfür einzelneProzesseund
Verbindungennachgewiesenist.

Regulatorischwirksamist hierbeisowohl die Mengebzw. KonzentrationdieserVerbindun-
genalsauchdasVerhältnisderKonzentrationenzueinanderamOrt derRegulation.Insge-
samtspiegelt die Konzentrationan löslichenStickstoff- und Kohlenstoffverbindungenden
StickstoffstatusderPflanzenwider.

Im RahmendesExperimentkonnteich denZustanddesStickstoff- undKohlenstoffhaushal-
tesnur zu zwei Zeitpunktenbestimmen:zu Beginn derExpositionanhandder Vergleichs-
pflanzenundamEndederExpositionbeiderErntederPflanzen.FürdiePhasederExpositi-
ongeheich davonaus,daßderStickstoffstatusnacheinerkurzenEinstellungsphasekonstant
war. ZwischendenVariantensolltederStickstoffstatusdurchdie verschiedenenStickstoff-
konzentrationenin der der Nährlösungund COÍ -Konzentrationender Atmosphärevariiert
werden.

Voraussetzungfür einenim VerlaufderExpositionsbedingungen konstantenStickstoffstatus
sindkonstanteUmweltbedingungen,insbesonderekonstanteStickstoff- undKohlenstoffver-
fügbarkeit undeinekonstantevegetative WachstumsphasederPflanzen.

Als Folge deskonstantenStickstoffstatussollten die Pflanzenim Verlauf der Exposition
mit konstantenrelativen Ratenwachsen:konstanterelative Aufnahmeraten,Assimilations-
raten,Allokationsratenfür Stickstoff undKohlenstoff undkonstanteRespirationsraten.Der
StickstoffstatuswährendderExpositionsolltesichamEndederExpositionin derStickstoff-
konzentrationundin derBiomassederPflanzenniederschlagen.

UnterdiesemBlickwinkel werdeich zunächstdie Expositionsbedingungen besprechen.Im
Anschlußwerdendie Ergebnissezu den untersuchtenZustandsgrößenund Prozessenim
einzelnendiskutiert.Im Anschlußwerdeich dieBedeutungderErgebnissefür dasPflanzen-
wachstumunddenCOÍ -Düngeeffekt ansprechen.
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6.1 Expositionsbedingungen

Stickstoffverfügbarkeit

Eine konstanteStickstoffverfügbarkeit ist gegeben,wenndie Konzentrationvon Stickstoff
an der Oberflächeder Wurzelhärchenim Verlauf der Zeit konstantist. Da die Konzentra-
tion an der Wurzelhaaroberflächedurch die Konzentrationin der Nährlösung,durch die
Stickstoffaufnahmeder Feinwurzelnund durchdenAusgleichdesKonzentrationsgradien-
tendurchMassenflußundDiffusionbestimmtwird, bieteteinekonstanteKonzentrationan
Stickstoff in derNährlösungallerdingsnur einebegrenzteKontrolleüberdie Stickstoffver-
fügbarkeit (HellgrenundIngestad,1996).

Um die Konzentrationan der Oberflächeder Feinwurzelnund der Wurzelhärchenso weit
wie möglich konstantzu halten,habenwir die Pflanzentäglich mit Nährlösungin hohem
Überschußgegossen,sodaß„verbrauchte“Nährlösungim BereichderWurzelhärchendurch
frischeNährlösungersetztwerdensollte.

Kohlenstoffverfügbarkeit

Voraussetzungfür eine konstanteVerfügbarkeit von Kohlenstoff warenkonstanteBoden-
feuchte,Temperaturund Strahlung.Die Bodenfeuchtewar durchdastäglicheGießenim
VerlaufderExperimenteständigim BereichderWassersättigung.TemperaturundStrahlung
konntenin denKlimakammernim Phytotroneingestelltwerden,wobeidie Strahlungaller-
dingsinnerhalbderKammernmit zunehmendemAbstandvon denLampenstarkabnahm.
Im ExperimentaufderFACE-AnlagekonntenTemperaturundStrahlungim VerlaufderEx-
positionnicht geregelt werden,warenabereinigermaßenkonstant,daüberwiegendheiteres
bis sonnigesWetterherrschte(sieheAbbildung4.2).

Entwicklungsphaseder Pflanzen

NebendenkonstantenUmweltbedingungenist diegleichbleibendeontogenetischeEntwick-
lungsstufeder PflanzeneineVoraussetzungfür Wachstummit konstantenrelativen Raten
(Ågren,1994).Sowohl die BäumealsauchChenopodiumalbumwarenim VerlaufderEx-
positionalsJungpflanzenin rein vegetativer Phaseeinzustufen.AllerdingssteigtderAnteil
desSprossesandergesamtenBiomassemit steigenderGrößederPflanzenin derRegel an,
sodaßnichtauszuschließenist,daßdieExperimentevoneinerkontinuierlichenVeränderung
derAllokation überlagertwaren.

Der Umweltfaktor Raum

Am EndederExpositionwiesendiePflanzenausdenverschiedenenDüngestufenundCOÍ -
KonzentrationensehrverschiedeneGrößenauf: mit höhererDüngestufeundhöhererCOÍ -
KonzentrationwurdendiePflanzendeutlichgrößeralsdiePflanzenausgeringerDüngestufe
undaktuellerCOÍ -Konzentration.DurchdiesedeutlichenEffektebekommtderUmweltfak-
tor „Raum“ eineBedeutung,sowohl im oberirdischenalsauchim unterirdischenBereich.

Im oberirdischenBereichbeeinflußtedieunterschiedlicheGrößederPflanzendieStrahlung
proBlattfläche,die denPflanzenfür die Photosynthesezur Verfügungstand.DieserEinfluß
hattezweiAspekte:zumeinendieEinstrahlungundzumanderendieSelbstbeschattungder
Pflanzen.
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Der Einfluß desWachstumsauf die Einstrahlungist für dasExperimentim Phytotronund
FACE-Experimentverschiedenzubewerten.Im Phytotronwardie räumlicheVerteilungder
Strahlungsehrheterogen:naheandenLampenca.500µEm º Í sº¦» in deräußerenEcke der
Tischeca.50µEm º Í sº¦» (Lichtsättigungder Netto-Photosynthese:600-1000µEm º Í sº¦» ,
Lichtkompensationspunkt derNetto-Photosynthese:ca.10µEm º Í sº¦» Larcher(1994)).Im
Phytotronwarendie oberenBereicheder Pflanzenmit zunehmenderGrößenäheran den
LampenundempfingendadurcheinedeutlichhöhereStrahlungals die entfernterenPflan-
zen(teile).DieserUnterschiedwirkte sich vor allem auf die unterschiedlichenDüngevari-
antenaus,da dieseinnerhalbder jeweiligen Kammerauf gleicherHöhe standen:in den
höhereDüngevariantenwurdendie Pflanzengrößerunderhieltenim Phytotroneinehöhere
StrahlungalsniedrigeDüngevariantenmit kleinerenPflanzen.Im FACE-Experimentspielte
dieserEinflußkeineRolle,dadie Einstrahlungräumlichhomogenverteilt war.

DanebenbeeinflußtedasWachstumdie Selbstbeschattungder Pflanzen:größerePflanzen
beschattetensich selberstärker als kleinerePflanzen:äußereBlätter erhielteneine hohe,
innereBlätter einegeringeStrahlungpro Blattfläche.Der Anteil innererBlätter nahmmit
zunehmenderGrößederPflanzenzu.

Im unterirdischenBereichbegrenztedasVolumenderTöpfedenverfügbarenWurzelraum.
Der verfügbareWurzelraumhat zwei Aspekte:zum einendie Nährstoffverfügbarkeit und
zumanderenNachbarschaftseffekte,die die Allokation beeinflussen.

In denExperimentenim Phytotronundauf derFACE-Anlagewurdendie Nährstoffe durch
täglichesGießenmit Nährlösungzur Verfügunggestellt.Die KonzentrationderNährstoffe
anderWurzelhaaroberflächewurdedurchdieperkolierendeNährlösungtäglicherneuert,so
daßdasbegrenztedasVolumenderTöpfewahrscheinlichkeinenEinflußauf die Nährstoff-
verfügbarkeit hatte.

NachbarschaftseffektekönnendieAllokation vonStickstoff undKohlenstoff in Wurzelnund
Feinwurzelnaberdurchausmit zunehmenderPflanzengrößemehrundmehrbeeinträchtigt
haben(Tabelle5.16und5.17).

Pflanzenmit höhererStickstoffkonzentration im GewebewarenimmerauchgrößeralsPflan-
zenmit geringererStickstoffkonzentration. Der begrenzteWurzelraumwürdealsodie mit
steigenderStickstoffkonzentration derPflanzenbeobachteteVerlagerungderAllokation von
denunterirdischenzu denoberirdischenOrganenverstärken.

Pflanzenin erhöhterCOÍ -Konzentrationwarenim Mittel größerals Pflanzenausaktuel-
ler COÍ -Konzentration.Vor allem in denDüngestufenN5 und N25 scheintder begrenzte
Wurzelraumdie Allokation von Stickstoff undKohlenstoff in WurzelnundFeinwurzelun-
ter erhöhterCOÍ -Konzentrationstärker beeinträchtigtzu habenals in denVariantenunter
aktuellerCOÍ -Konzentration.
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6.2 Zustandsgrößen

6.2.1 Stickstoffmenge

Die Düngungbestimmtein denExperimentenim Phytotronundauf derFACE-Anlagedie
MengeanStickstoff, die die PflanzenamEndederExpositionaufgenommenhatten:Pflan-
zenin höherenDüngestufennahmendurchweg mehrStickstoff auf als Pflanzenin niedri-
gererDüngestufe.Die COÍ -KonzentrationmodifiziertediesenEinflußderDüngung,wobei
Pflanzenin erhöhterCOÍ -Konzentrationim Mittel mehrStickstoff aufnahmenalsPflanzen
in aktuellerCOÍ -Konzentration.

Im Phytotronwar der Einfluß von COÍ auf die Stickstoffmengeder Pflanzenin denDün-
gestufenN5 und N25 deutlichausgeprägt(+47% und +19%),währenddie Variantenmit
geringemStickstoffangebot(N0 und N1) nachWachstumin erhöhtemCOÍ sogaretwas
wenigerStickstoff enthieltenals die PflanzenausnormalerCOÍ -Konzentration(-12%und
-11%). Conroy (1992)beobachtetein einemExperimentmit Eucalyptusgrandiseinege-
ringereAufnahmevon Stickstoff untererhöhtemCOÍ bei geringemStickstoffangebot,bei
höheremStickstoffangebotwardie AufnahmeuntererhöhtemCOÍ gesteigert.

Im FACE-Experimentwiesenalle DüngestufeneineSteigerungderStickstoffaufnahmeun-
ter erhöhtemCOÍ auf,amstärkstenausgeprägtin DüngestufeN1 (+56%).

In der Literatur sind wenig direkteAngabenzum Einfluß der COÍ -Konzentrationauf die
Stickstoffmengein denPflanzenzu finden.In derRegel werdenTrockengewicht undStick-
stoffkonzentrationangegeben.Um einenÜberblickzu gebenhabeich daherausdenAnga-
benin 15 Artikeln die Stickstoffmengeberechnetunddie Ergebnissein Tabelle6.1und6.2
zusammengefaßt.Die SammlungenthältErgebnisseausExperimentenan Bäumen,Kräu-
ternundGräsern,wobeiunterschiedenwird zwischenKultur in Nährlösungundin Boden.
EineausführlichereDarstellungbefindetsichim AnhangC in denTabellenC.1bis C.6.

Die Literaturübersichtbestätigtfür Cî -Pflanzendie Förderungder Stickstoffaufnahmebei
WachstumuntererhöhterCOÍ -Konzentration.Die Cï -Pflanze,die auchkeineodernur eine
sehrbegrenzteFörderungderPhotosyntheseuntererhöhterCOÍ -Konzentrationerfährt,wies
keineSteigerungderStickstoffmengeauf.

DasStickstoffangebotscheintdabeidenEinflußderCOÍ -Konzentrationauf die Stickstoff-
mengein den Pflanzenzu bestimmen.In NährlösunggehaltenePflanzenenthieltenbei
WachstumuntererhöhtemCOÍ am Endeder Expositionsperiode36% mehrStickstoff als
nach Wachstumunter normalerCOÍ -Konzentration;bei Kultur in Boden enthieltendie
PflanzenauserhöhtemCOÍ 14% mehr Stickstoff. Die Ergebnisseder verschiedenenEx-
perimentevariiertendabeisehrstark: � 16%bis +250%in Nährlösung(Griffin etal., 1995;
Makino et al., 1997); � 4% bis +116%in Boden(Schenket al., 1995;Entry et al., 1998).
In anderenExperimentenwurdenur ein geringerEinfluß von COÍ auf die aufgenommene
MengeanStickstoff beobachtet(Norbyetal.,1986a;Newberyetal.,1995;Fangmeieretal.,
1997).

Pflanzenin erhöhterCOÍ -KonzentrationkönnennurdannmehrStickstoff aufnehmen,wenn
dasStickstoffangebotvondenPflanzenunteraktuellerCOÍ -Konzentrationnichtvollständig
ausgeschöpftwird. Dies ist bei Experimentenmit einerfestgesetztenMengean angebote-
nemStickstoff, z.B.BodenundDüngung,nichtunbedingtgegeben.Die Wahrscheinlichkeit,
daßdie Pflanzenein festgesetztesStickstoffangebotbei aktuellerCOÍ -Konzentrationnicht
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vollständigausschöpfenist bei reichlichemStickstoffangebotgrößeralsbeigeringemAnge-
bot.Sowar in derLiteraturübersichtdie SteigerungderStickstoffaufnahmedurcherhöhtes
COÍ beigutemStickstoffangebotmeiststärker ausgeprägtalsbeigeringemAngebot(Billes
et al., 1993;Griffin et al., 1995;BassiriRadet al., 1996a;van Ginkel et al., 1997;Makino
et al., 1997;Lutze,1998;Zaketal., 2000).

Wenn allerdingsdie Pflanzenunter 360 ppmV COÍ ein geringesStickstoffangebotnicht
vollständigausnutzen,weil sie zum Beispiel dasBodenvolumennicht vollständigdurch-
wurzeln,so ist untererhöhtemCOÍ auchbei geringemStickstoffangeboteineSteigerung
derAufnahmemöglich.DiesekanndannbeieinerBerechnungalsrelative Steigerungdeut-
licher ausfallen alsbei hohemStickstoffangebot(HockingundMeyer, 1991;Schenket al.,
1995;Entry etal., 1998).

Zusammenfassungund Schlußfolgerungen:

• DieStickstoffmengein denPflanzenwurdein ersterLinie durchdasStickstoffangebot
bestimmt

• UntererhöhterCOÍ -Konzentrationnehmendie PflanzenmehrStickstoff aufalsunter
aktuellerCOÍ -Konzentration,wenn:

– diePhotosyntheseuntererhöhterCOÍ -Konzentrationgesteigertist,

– dasAngebotdiesesermöglicht.

187



Tabelle6.1: Literaturdatenzum Einfluß einerVerdoppelungder aktuellenCOµ -Konzentrationauf Stickstoff-
menge,-konzentrationund-allokationausExperimentenmit NährstoffversorgungüberNährlösung.Angabeals
prozentualeVeränderung(r Ü�ÝlÞ�ðòñ - óõô[öW÷Nôz½ )*100). Die Stickstoffkonzentrationist auf dasTrockengewicht
bezogen.Variante:Konzentrationder Nährlösung(mmol(N)ø l ¸�¹ ). Eine ausführlichereDarstellungder Ergeb-
nissefindetsichin AnhangC abSeite237.

Stickstoffmenge,KonzentrationundAllokation: Kultur in Nährlösung

Art Variante Menge Konz. Allokation Quelle
mmol(N)ù l ú è Wurzel Blatt

Urtica dioica +80 û 0 û 0 (1)
Plantagomajor +38 ü 16 +25

Triticum aestivum 0.5 +76 ü 22 û 0 ü 8 (2)
2.5 +37 ü 39 +8 ü 11
6.0 +26 ü 40 +20 ü 30

12.0 +29 ü 37 +9 ü 36
25.0 +26 ü 37 +9 ü 33

Zeamays(Cý ) 0.5 û 0 û 0 û 0 û 0
2.5 û 0 û 0 û 0 û 0
6.0 û 0 û 0 û 0 û 0

12.0 û 0 û 0 û 0 û 0
25.0 û 0 û 0 û 0 û 0

Oryzasativa 0.5 ü 16 +12 ü 10 (3)
2.0 +8 +3 ü 20
8.0 +8 +11 ü 16

Danthoniarichardsonii(*) 0.05 û 0 +23 (4)
0.2 û 0 û 0
0.5 +34 û 0

Pinustaeda 1.0 +22 ü 9 +38 ü 25 (5)
3.5 +68 ü 14 +60 ü 33

Pinusponderosa 1.0 û 0 ü 40 +21 ü 7
3.5 +250 +11 +33 ü 33

Pinustaeda 1.0 +19 +37 ü 25 (6)
Pinusponderosa 1.0 +37 +47 +8

Mittelwert: (**) +36 ü 24 +21 ü 21

(1) DenHertoget al. (1996)
(2) HockingundMeyer (1991)
(3) Makinoetal. (1997)
(4) LutzeundGifford (1998)
(5) Griffin etal. (1995)
(6) BassiriRadet al. (1996b)
(*) Nährstoffangebot:0.05,0.2,0.5mg(N)Pfl. ¸6¹ Taģ6¹ .
(**) GeometrischesMittel, nichtberücksichtigt:Zeamays(Cþ ) undDanthoniarichardsonii
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Tabelle6.2:LiteraturdatenzumEinflußvoneinerVerdoppelungderaktuellenCOµ -KonzentrationaufStickstoff-
menge,-konzentrationund -allokationausExperimentenmit StickstoffversorgungüberBodenund Düngung.
Angegebenals prozentualeVeränderung(r Ü�Ý�Þ¥ðÿñ�� óõô[öW÷Nôz½ ��� ñ���� ). Die Stickstoffkonzentrationist auf
dasTrockengewicht bezogen.BezeichnungderVarianten:� N: nurBoden;+N: BodenundzusätzlichDüngung,
Pfl.: AnzahlderPflanzenpro Topf. EineausführlichereDarstellungderErgebnissefindetsich in AnhangC ab
Seite237.

Stickstoffmenge,KonzentrationundAllokation: Kultur in Boden

Art Variante Menge Konz. Allokation Quelle
Wurzel Blatt

Triticum aestivum ü N +45 ü 15 +22 (1)
+N +65 ü 1 û 0

Loliumperenne ü N û 0 ü 30 +22 (2)
+N +65 ü 13 +25

Loliumperenne 36 Pfl. +21 ü 22 +40 (3)
25 Pfl. +12 ü 25 +33
16 Pfl. +18 ü 30 +42
9 Pfl. ü 3 ü 8 ü 7
4 Pfl. ü 4 ü 14 +5

Trifolium repens(*) 36 Pfl. +108 ü 12 û 0
4 Pfl. +116 ü 6 +7

Pinuspalustris ü N +3 û 0 û 0 ü 22 (4)
+N ü 4 ü 33 ü 10 ü 9

Pinuspalustris +N +7 ü 26 � 3 ü 9 (5)

Quercusrobur +N +36 ü 8 +7 ü 8 (6)

Quercusalba -N +11 ü 50 +26 û 0 (7)

Castaneasativa ü N +3 ü 13 +46 (8)
+N +2 ü 32 û 0

Populustremuloides ü N +1 ü 12 +3 ü 12 (9)
+N +22 ü 18 +12 +3

Mittelwert: (**) +14 ü 19 +17 -6

(1) Billes etal. (1993)
(2) vanGinkel etal. (1997)
(3) Schenket al. (1995)
(4) Entryet al. (1998)
(5) Runionet al. (1999a)
(6) Vivin et al. (1996)
(7) Norbyet al. (1986b)
(8) el Kohenetal. (1992)
(9) Zak etal. (2000)
(*) Wahrscheinlichmassive Stickstofffixierung
(**) GeometrischesMittel, nichtberücksichtigt:Trifolium repens
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Abbildung 6.1: COµ -Response-Faktorenfür dasTrockengewicht ausdenExperimentenim Phytotronund auf
derFACE-Anlageim VergleichzudenmittlerenCOµ -Response-FaktorenausÜbersichtsartikelnzumKornertrag
vonWeizen(Amthor, 2001)undzumTrockengewicht vonannuellenC
 -Pflanzen(Dipperyetal.,1995).Im Be-
reichzwischen330und1000ppmV beruhendie mittlerenCOµ -Response-FaktorenausdenÜbersichtsartikeln
auf vielenExperimenten,währendsowohl über1000ppmV alsauchunter330ppmV nur wenigeExperimente
zugrundeliegen.Markiert sinddieminimalenundmaximalenCOµ -Konzentrationen,die in denletzten420000
Jahrenvor 1860aufderErdegeherrschthaben:180ppmV bzw. 300ppmV(Petitetal., 1999).

6.2.2 Trockengewicht

Sowohl im Phytotronalsauchauf derFACE-Anlagewar dasTrockengewicht amEndeder
Expositionin ersterLinie durchdie Düngungbestimmtundim Vergleichdazunur moderat
durchdie COÍ -KonzentrationenderLuft beeinflußt.

Der deutlicheEinfluß der Düngungim Vergleich zum Einfluß der COÍ -Konzentrationist
verständlich,da die Düngestufenüberdie gesamteSpannevon fastkeinemAngebot(N0)
bis zu sehrreichlichemAngebot(N25) gespreiztwaren.Die COÍ -Konzentrationenvariier-
ten hingegen auf relativ hohemNiveau,wenn mandie Reaktionder Pflanzeals Maßstab
zugrundelegt (sieheAbbildung6.1).

Die Bedeutungder CO Í -Konzentration

Im Verlaufvon mehrerenhundertMillionen Jahresankdie COÍ -Konzentrationenvon über
7000ppmVaufWerteunter300ppmVab(Berner, 1994;Robinson,1994)umwährendder
letzten420000JahreWertevon 300ppmV nicht mehrzu überschreiten(Petitet al., 1999).
In denKälteperiodenderEiszeitensankdie Konzentrationauf Werteum 180ppmV, in den
Warmzeitenstieg sie auf knapp300 ppmV an. Seit der letztenEiszeit bis zum Endedes
neunzehntenJahrhundertslag die Konzentrationbei 280ppmV, um erstmit der Industriali-
sierungunddendamitverbundenenanthropogenverursachtenEmissionenaufheutein etwa
370ppmVanzusteigen(IPCC,2001).

Experimentemit verringertenCOÍ -Konzentrationenin derLuft zeigen,daßdasWachstum
von Cî -Pflanzenbei Konzentrationenunter350ppmV drastischzurückgeht.DasTrocken-
gewicht desCî GrasesAbutilon theophrasti betrugnachWachstumbei 150ppmV COÍ nur
8% desTrockengewichtesnachWachstumbei 350 ppmV (Dippery et al., 1995).Weizen
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Tabelle6.3:Einflußvon COµ auf dasTrockengewicht (r Ü�Ý�Þ�� ¿�À , angegebenin %) ausverschiedenenReviews
(obererBlock),ausExperimentenmit Bäumen(mittlererBlock) undausExperimentenmit Chenopodiumalbum
(untererBlock). Die Experimentewurdenbei verschiedenemStickstoffangebotdurchgeführt:+N symbolisiert
eingutes,� N eingeringesStickstoffangebot.

r â�ã Þ� �!� [%]

Art +N -N Quelle
Bäume +31 +15 CurtisundWang(1998)
Bäume +71 +35 McGuireetal. (1995)
Bäume& Chenopodiumalbum +32 +30 Wullschlegeretal. (1995)
Laubbäume +68 CeulemansundMousseau(1994)
Nadelbäume +38 CeulemansundMousseau(1994)
Bäume +40 EamusundJarvis(1989)

Quercusilex +25 Polleetal. (2001)
Quercusrobur +140 +30 Maillard etal. (2001)
Populustremuloides +50 +26 Mikan etal. (2000)
Populustremuloides +38 +16 Zak etal. (2000)
Piceasitchensis +42 Murray etal. (2000)
Piceasitchensis +32 û 0 Centrittoet al. (1999a)
Pinuspalustris +35 û 0 Runionet al. (1999b)
Pinuspalustris +42 û 0 Entry etal. (1998)
Alnusglutinosa +46 Vogeletal. (1997)
Eucalyptuscladocalyx +98 +134 Gleadow etal. (1998)
E. camaldulensis 166 75 Wongetal. (1992)
E. cypellocarpa 210 85 Wongetal. (1992)
E. pulverulenta 218 158 Wongetal. (1992)
E. pauciflora ssp.pauciflora 139 212 Wongetal. (1992)

Chenopodiumalbum û 0 SaeboundMortensen(1998)
Chenopodiumalbum +15 +12 Kattge(1996)
Chenopodiumalbum û 0 Hunt etal. (1991)
Chenopodiumalbum +59 Sageetal. (1989)
Chenopodiumalbum û 0 ZangerlundBazzaz(1984)

erzielteeineSteigerungdesKorn-Ertragesum über200%bei einer Steigerungder COÍ -
Konzentrationvon 200 ppmV auf 350 ppmV (Mayeuxet al., 1997).Die COÍ -Aufnahme
von Cî -Pflanzenin einemGraslandnahmvon 200ppmV bis 550ppmV in etwa linearmit
steigenderCOÍ -Konzentrationzu,wobeidieserZusammenhangunter370ppmVdeutlicher
war als darüber(Mielnick et al., 2001). In einer Zusammenstellungvon 159 Experimen-
ten bei COÍ -Konzentrationenzwischen140 und 10000 ppmV COÍ nahmder Kornertrag
von Weizenbei Wachstumunter350ppmV mit steigenderCOÍ -Konzentrationdeutlichzu,
währenddie Steigerungbei Konzentrationenüber350ppmVvergleichsweisegeringausfiel
(Amthor (2001);sieheAbbildung6.1).

Um einenÜberblick überdenEinfluß erhöhterCOÍ -Konzentrationenauf dasTrockenge-
wicht von Bäumenund Chenopodiumalbum zu gebenhabeich die Ergebnisseaus ei-
nigen Übersichtsartikeln und Primärliteraturin Tabelle 6.3 aufgelistet,wobei die COÍ -
Konzentrationin derRegel gegenüberderaktuellenKonzentrationverdoppeltwurde.

CurtisundWang(1998)habeneineÜbersichtüber508AngabenzumTrockengewicht aus

191



79 Publikationenzu 59 Baumartenerstellt,in dersieunteranderemArbeitenmit Arten der
GattungAcacia,Eucalyptus,Alnus, Fagus,Quercus,Piceaund Pinusausgewertet haben.
Sie berechnetenausallen Experimenteneinemittlere ZunahmedesTrockengewichtesbei
WachstumuntererhöhterCOÍ -Konzentrationvon29%gegenüberWachstumbei350ppmV,
wobeidie SpannederErgebnissevon �5çE� % bis �~����� % reichte.Die Variantenmit hohem
StickstoffangebotwieseneinemittlereSteigerungum 31%auf,die Variantenmit geringem
Stickstoffangebotnur15.5%Steigerung.

McGuire et al. (1995) ermitteltenin einer Übersichtaus77 Studieneine Steigerungum
71%durchverdoppelteCOÍ -Konzentrationbei guterStickstoffversorgungundum 35%bei
schlechterStickstoffversorgung, waseinerReduktiondesCOÍ -Düngeeffektesdurchgerin-
gesStickstoffangebotum 50%entspricht.Wullschlegeretal. (1995)ermitteltenaus58Stu-
dien 32% Steigerungbei guter Stickstoffversorgung ohneeine Reduktiondurch geringes
Stickstoffangebotzu beobachten.

Die mittlereSteigerungdesTrockengewichtesdurcherhöhteCOÍ -Konzentrationenum33%
im Phytotronund 51% im FACE-Experimentlag also im Vergleich mit anderenExperi-
mentendurchausin demzu erwartendenBereich(sieheauchAbbildung6.1).Die Tendenz,
daßeine starke ZunahmedesTrockengewichtesdurch erhöhtesCOÍ an ein gutesStick-
stoffangebotgekoppeltist entsprichtdenim PhytotronbeobachtetenErgebnissen:bei guter
StickstoffversorgungSteigerungum +74%(N5) und+40%(N25),bei geringemStickstoff-
angebotnur+3%(N1)bzw. +13%(N0). Im FACE-ExperimenthingegenwiesendiePflanzen
in DüngestufeN1 die größterelative SteigerungdesTrockengewichtesdurcherhöhtesCOÍ
auf.

Der Zusammenhangvon Stickstoffmengeund Trockengewicht

Sowohl im Phytotronals auchim FACE-Experimentwiesendie Pflanzen,die die Stick-
stoffmengeuntererhöhterCOÍ -Konzentrationam deutlichstensteigernkonnten,auchdie
deutlichsteSteigerungdesTrockengewichtesauf: im Phytotronwarendiesdie Pflanzender
DüngestufeN5, im FACE-Experimentdie der DüngestufeN1. Dabei ist zu beachten,daß
der Einfluß von COÍ hierbei als relativer Wert im Verhältniszur Varianteunter aktueller
COÍ -Konzentrationangegebenwird. Die größterelative Steigerungim FACE-Experiment
(DüngestufeN1) entsprachnichtdergrößtenabsolutenSteigerung(DüngestufeN25).

DenselbenZusammenhangbeschreibenBerntsonundBazzaz(1998)alsErgebniseinesEx-
perimentesmit einerPflanzengemeinschaftauself annuellenArten.Die Pflanzen,diegegen-
überaktuellerCOÍ -Konzentrationihre StickstoffmengeuntererhöhterCOÍ -Konzentration
am stärkstensteigernkonnten,steigertenauchihr Wachstumam stärksten.Dies führtebei
einerSteigerungderStickstoffmengeunddesTrockengewichtesderPflanzeninsgesamtzu
einerVerschiebungderBiomasseanteiledereinzelnenArten innerhalbderGemeinschaft.

Die größteSteigerungderStickstoffmengeunddamitderBiomassetrat in denExperimen-
ten im Phytotronund auf derFACE-Anlagebei denmittlerenDüngestufenauf. Bei extre-
memStickstoffmangelundbeisehrhohemStickstoffangebotfiel die relativeSteigerungder
StickstoffmengeundderBiomassedurcherhöhteCOÍ -Konzentrationengeringeraus.Dies
entsprichtErgebnissenin einerUntersuchungvon Johnsonetal. (1998).

Johnsonet al. (1998)ermitteltenin einerZusammenfassungvon Ergebnissenauself Expe-
rimentenmit Pinusponderosaund Pinustaedadie größterelative SteigerungdesWachs-
tumsbei„moderatemStickstoffdefizit“. Sowohl beiextrememStickstoffmangelalsauchbei
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gutemStickstoffangebotoderÜberangebotfiel die relative Wachstumssteigerungdurcher-
höhteCOÍ -Konzentrationengeringeraus.Die geringereSteigerungbei extremgeringerem
StickstoffangebotkannmanaufdenausgeprägtenStickstoffmangelzurückführen:diePflan-
zenin erhöhtemCOÍ konntengegenüberdenVergleichspflanzennicht mehrStickstoff auf-
nehmen,dadasAngebotbegrenztwarunddie Stickstoffkonzentration im Gewebeauchbei
denVergleichspflanzenschongeringwar. Bei ausgesprochenhohemStickstoffangebotkann
dieStrahlungdenCOÍ -Effekt begrenzen,dasichdiePflanzenbeibeschleunigtemWachstum
stärker beschatten.

BedeutungdesUmweltfaktors „Raum“

Die Pflanzenin DüngestufeN0 und N1 im Phytotronwiesenkeinebzw. nur einegeringe
WachstumsförderunguntererhöhterCOÍ -Konzentrationauf (sieheAbbildung6.1).Im Ver-
gleichzu denPflanzenin DüngestufeN5 undN25 bliebensieklein undwarendaherweiter
vondenLampenentferntalsdieoberenBereichedergroßenPflanzenin DüngestufeN5 und
N25. Im Phytotronnahmdie Einstrahlungmit zunehmenderEntfernungvon denLampen
stark ab. Dahererhieltendie Pflanzenin DüngestufenN0 und N1 im Phytotronnur eine
geringeEinstrahlung.Bei geringerStrahlungist derEinflußderCOÍ -Konzentrationauf die
Photosynthesejedochgering.Dieszeigtsichauchin der im Vergleichzu denDüngestufen
N5 undN25relativ geringenSteigerungderKohlenhydratkonzentrationen.Die Lichtlimita-
tion durchsehrgeringeEinstrahlungkannfür die Pflanzenin DüngestufeN0 undN1 also
nebenderStickstofflimitation eineweitereErklärungfür die fehlendebzw. geringeWachs-
tumsförderungdarstellen.

Auch die im Vergleich zu DüngestufenN0, N1 und N5 geringerelative Wachstumsförde-
rungderVarianteN25 im FACE-ExperimentkanndurchräumlicheEffekteerklärtwerden:
SelbstbeschattungundWurzelraumbegrenzung. Die Pflanzenin N25 wurdenauchin aktu-
eller COÍ -Konzentrationdeutlichgrößerals die Pflanzenin dengeringerenDüngestufen.
Daherhattebei ihnender Effekt der Selbstbeschattungund desbegrenztenWurzelraumes
bei einerweiterenWachstumsförderungdurchdie erhöhteCOÍ -Konzentrationeinenstärke-
renEinflußalsbei denkleinerenPflanzenausDüngestufeN0, N1 undN5.

Zusammenfassungund Schlußfolgerungen

• AngabenausderLiteraturzeigen,daßdie SteigerungdesTrockengewichtesvon Cî -
Pflanzenbei COÍ -KonzentrationenunterhalbderaktuellenCOÍ -Konzentrationin et-
wa proportionalzur Steigerungder COÍ -Konzentrationist. Oberhalbder aktuellen
COÍ -Konzentrationgehtdie SteigerungdesTrockengewichtzuwachsesin eineSätti-
gungüber, die in etwa bei 1000ppmV erreichtwird (Dippery et al., 1995;Amthor,
2001).

• Der Zuwachsan Trockengewicht war in den Experimentenim Phytotronund auf
der FACE-Anlagein etwa proportionalzur Steigerungder Stickstoffmengein den
Pflanzen.Die Veränderungder Stickstoffkonzentration spiegelte sich in einer Pa-
rallelverschiebung dieserProportionalitätwider. Damit war der Einfluß der COÍ -
Konzentrationauf dasTrockengewicht eng an die Stickstoff bzw. Nährstoffverfüg-
barkeit gekoppelt:
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– WennPflanzenuntererhöhterCOÍ -Konzentrationdie Stickstoffaufnahmenicht
steigernkonnten,z.B. bei sehrgeringerStickstoffverfügbarkeit (N0) wurdeder
TrockengewichtszuwachsdurchdenverfügbarenStickstoff begrenzt.

– Wenndie Pflanzenbei geringerbis mittlerer Nährstoffverfügbarkeit in erhöh-
terCOÍ -KonzentrationdieStickstoffaufnahmegegenüberPflanzenausaktueller
COÍ -Konzentrationsteigernkonntenwiesensie auchgroßerelative Steigerun-
gendesTrockengewichtesauf: räumlicheFaktoren(Wurzelraum,Selbstbeschat-
tung)begrenztendasWachstum(noch)nichtsostark.

– BeihoherNährstoffverfügbarkeit wurdendiePflanzenauchunteraktuellerCOÍ -
Konzentrationgroß.EineweitereSteigerungdesTrockengewichteswurdedurch
räumlicheFaktorenbegrenzt(Wurzelraum,Selbstbeschattung).

Die ErgebnissebestätigendenengenZusammenhangvon Stickstoff- undKohlenstoffhaus-
halt der Pflanzen:je stärker die Pflanzenunter erhöhterCOÍ -Konzentrationim Vergleich
zu PflanzenausaktuellerCOÍ -Konzentrationdie aufgenommeneStickstoffmengesteigern
konnten,umsodeutlicherwardie SteigerungdesTrockengewichtes.Der Einflußdererhöh-
tenCOÍ -KonzentrationaufdieStickstoffproduktivität wardemgegenübergering.

6.2.3 Kohlenhydratk onzentration

In derArbeit habeich dieKonzentrationanGlucose,Fructose,SaccharoseundStärkein jun-
gen,aberausgewachsenenBlätternuntersucht.Die vier Kohlenhydratehabenunterschied-
liche Funktionenim StoffwechselderPflanzen.Sie lagendementsprechendin verschieden
hohenKonzentrationenvor undwurdenunterschiedlichdurchStickstoffangebotundCOÍ -
Konzentrationbeeinflußt.

Glucoseund Fructose

GlucoseundFructosedienenalsSubstratderRespiration,Strukturbildnerundregulatorisch
wirksameSubstanzen.Sie wiesensowohl im Phytotronals auchim FACE-Experimentim
Vergleichzu SaccharoseundStärke geringeKonzentrationenauf.Die Konzentrationenwa-
renunabhängigvom Stickstoffangebotundvon derStickstoffkonzentration in denBlättern.
WiemkenundIneichen(2000)habenanPiceaabiesebenfallseineUnabhängigkeit derGlu-
coseundFructoseKonzentrationenim Blatt von derStickstoffkonzentration ermittelt.Die-
sesErgebnisbedeutetzum einen,daßdasVerhältnisvon Glucoseund Fructosezu Stick-
stoff bei geringenStickstoffkonzentrationen starkanstieg und zum anderen,daßdasVer-
hältnisvon Stickstoff zu GlucoseundFructoseproportionalzumVerhältnisvon Stickstoff
zu Trockengewicht war. Ein erhöhteCOÍ -KonzentrationhattehöhereKonzentrationenan
GlucoseundFructosezur Folge.

Saccharose

Saccharoseist einebedeutendeTransportformfür Kohlenhydrateund hat danebenregula-
torischeWirkungenim Stoffwechselder Pflanzen.NebenSaccharosewarenin denunter-
suchtenPflanzenkeineerheblichenKonzentrationenananderenTransport-Kohlenhydraten
zu messen.

Die KonzentrationanSaccharosestieg mit derStickstoffversorgungunddamitauchmit der
Stickstoffkonzentration in denBlättern an, ähnlich beschriebenvon Nakanoet al. (1997)
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für Reis.Abgesehenvon Blätternmit sehrgeringerStickstoffkonzentration blieb dasVer-
hältnisvon Saccharosezu Stickstoff dadurchin etwa konstant.Der Anstieg der Saccharo-
sekonzentrationmit zunehmenderStickstoffkonzentrationist daherwahrscheinlichdadurch
verursacht,daßdie Stoffwechselaktivität pro Trockengewicht mit zunehmenderStickstoff-
konzentrationzunahm.

UntererhöhterCOÍ -KonzentrationwardieKonzentrationanSaccharosein Blätternausdem
Phytotronbei geringemStickstoffangebotverringert,bei hohemStickstoffangebotjedoch
höheralsbei aktuellerCOÍ -Konzentration.Im FACE-Experimentstieg sie in allenDünge-
variantendeutlichan.Die höhereEinstrahlung,diediehohenDüngestufenim Phytotronund
die Pflanzenim FACE-Experimenterhielten,könntefür diesenUnterschiedverantwortlich
sein,da sicheineSteigerungder COÍ -Konzentrationbei höhererStrahlungstärker auf die
PhotosyntheseunddamitaufdieSaccharose-ProduktionauswirktalsbeigeringerStrahlung.
Die höhereSaccharoseKonzentrationkannsowohl eineVoraussetzungfür einehöhereEx-
portratealsauchZeichenfür einenKohlenhydrat-Rückstauim Blatt sein(BaxterundFarrar,
1999).

DerExportvonKohlenhydratenausdenParenchymzellenderBlätterin dasPhloemwird in
ersterNäherungdurchzweiphysiologischeTypenbeschrieben:apoplastischeundsymplasti-
scheBelader. Bei denapoplastischenBeladernwird SaccharoseüberdasPlasmalemmader
Parenchymzellenin denApoplastenabgegebenundvon dort in dasPhloemaufgenommen.
Abgabeund Aufnahmesind aktive Transportvorgänge,an denenTransportenzymebetei-
ligt sind,derenUmsatzratevonderSaccharosekonzentration mit Michaelis-Menten-Kinetik
beeinflußtwird. Bei symplastischenBeladerndiffundiert SaccharosedurchPlasmodesma-
ta in dasPhloem.DieseDiffusionwird wahrscheinlichdurcheineKonzentrationsdifferenz
zwischenParenchymzelleundPhloemangetrieben(Körneret al., 1995;vanBel, 1996;Le-
moine,2000).

Eine hoheSaccharosekonzentration im Blatt kannZeichenfür einenSaccharose-Rückstau
sein,wennentwederdie Photosynthesedie Kapazitätder Phloembeladungübersteigtoder
wenndiePhloembeladunggedrosseltist,weil aufderEntladungsseiteSenkenfür Kohlenhy-
dratefehlen(Körneretal.,1995).EineExportbegrenzungdurchbegrenztePhloembeladung
scheintin denExperimentenim Phytotronund auf der FACE-Anlageausgeschlossen,da
Pflanzendie KapazitätderPhloembeladungschnellundgut andie Photosyntheseratenan-
passen(Cureet al., 1991;Grodzinki et al., 1998;Leonardosund Grodzinski,2000).Eine
SenkenlimitationdesExportsscheintebenfalls ausgeschlossen,da die Saccharosekonzen-
trationuntererhöhtenCOÍ -Konzentrationenüberwiegendbei hohemStickstoffangebotge-
genüberdenSaccharosekonzentrationen bei aktuellerCOÍ -Konzentrationerhöhtwar.

Dahernehmeich an,daßdie höherenSaccharosekonzentrationen in Blätternauserhöhten
COÍ -KonzentrationgegenüberBlätternausaktuellerCOÍ -KonzentrationeinZeichenfür hö-
hereExportaktivität waren.DazupassendieErgebnissederTrockengewichte.DieVarianten,
beidenendieSaccharosekonzentration untererhöhterCOÍ -Konzentrationhöherwaralsun-
ter aktuellerCOÍ Konzentrationwieseneinenpositiven Düngeeffekt auf (PhytotronN25,
FACE),Variantenmit geringererSaccharosekonzentration zeigtenkeinenpositivenDünge-
effekt (PhytotronN0 undN1).

Stärke

Stärke reichertsichbei einemausgeglichenenVerhältnisvon Kohlenhydrat-Produktion und
-Export im VerlaufedesTagesim Blatt an und wird Nachtsabgebaut.Wennüberlängere
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Zeit einÜberschußanKohlenhydrat-ProduktionherrschtakkumuliertStärke in denBlättern
(Schulzeetal., 1991;Grimmeretal., 1999).

In denExperimentenim Phytotronstieg dieKonzentrationanStärkemit abnehmenderDün-
gestufeundwaruntererhöhterCOÍ -KonzentrationgegenüberaktuellerCOÍ -Konzentration
erhöht.

Vergleich mit der Literatur

In denAngabenderLiteraturwird häufignichtzwischendenverschiedenenKohlenhydraten
unterschiedensondernnurdie SummederKonzentrationanlöslichenKohlenhydratenbzw.
an löslichenKohlenhydratenund Stärke im Blatt angegeben.Die Summeder Konzentra-
tionenauslöslichenKohlenhydratenundStärke im Blatt scheintin engemZusammenhang
mit derCOÍ -KonzentrationderAtmosphärenzu stehen:einesteigendeCOÍ -Konzentration
hattein einemExperimentvon Allen et al. (1998)im Bereichvon 160bis 990ppmV eine
steigendeKonzentrationan Kohlenhydratenzur Folge.Poorteret al. (1997)ermitteltenin
einerZusammenstellungvon Experimentenan27 Cî -ArteneineSteigerungderKonzentra-
tion anlöslichenKohlenhydratenvon 31 auf 46 mg gº¦» , eineSteigerungderKonzentration
an Stärke von 104 auf 161 mg g º¦» . Curtis und Wang(1998)ermitteltenin einemReview
eineSteigerungderStärkekonzentrationdurcherhöhteCOÍ -Konzentrationum 70%.Viele
weitereExperimentemit erhöhtenCOÍ -KonzentrationenhatteneineerhöhteKonzentration
anKohlenhydratenzur Folge:Experimentenmit landwirtschaftlichenNutzpflanzen(Sritha-
ranet al., 1992;Smartet al., 1994;Sgherriet al., 1998;Miglietta et al., 1998;Reddyet al.,
1998; Sims et al., 1998),Bäumen(Wong et al., 1992; Wurth et al., 1998; Roberntzund
Stockfors,1998;Tognettiet al., 1998;Schortemeyer et al., 1999;Runionet al., 1999b)mit
und ohneSenkenlimitationdurchAbschneidender Sprosse(Martinez-Carrasco,1993;Fi-
scheret al., 1997)oderCOÍ -ErhöhunganeinzelnenZweigen(Wurth et al., 1998);auchbei
langfristigemWachstumuntererhöhterCOÍ -Konzentration(KörnerundMiglietta, 1994).

SetztsichdieseuntererhöhtenCOÍ -KonzentrationenhöhereKonzentrationanKohlenhydra-
tenim Blatt in dieanderenOrganefort undkannsichdortaufdieProzessedesStoffwechsels
auswirken?In denmeistenAngaben,die ich in derLiteraturgefundenhabewarendie Kon-
zentrationenanKohlenhydratenin denanderenOrganen,insbesonderein denWurzeln(inkl.
Feinwurzeln)untererhöhtenCOÍ -Konzentrationenetwaswenigererhöhtalsim Blatt (Bas-
siriRadetal.,1996a;Runionetal.,1999b;Sritharanetal.,1992;Wongetal.,1992;Centritto
etal.,1999b).In zweiUntersuchungenwardieKonzentrationvonStärkeundlöslichenKoh-
lenhydratenim Sproßundin denWurzeluntererhöhterCOÍ -Konzentrationnicht verändert
(Allen et al., 1998;Schortemeyer etal., 1999).

Zusammenfassungund Schlußfolgerungen:

• EineerhöhteCOÍ -KonzentrationderAtmosphärehat in derRegel eineerhöhteKon-
zentrationanlöslichenKohlenhydratenundStärke in denBlätternzur Folge,die sich
mehroderwenigerausgeprägtaufdie anderenOrganeüberträgt.

• Die KonzentrationanGlucoseundFructoseim Blatt wurdein denExperimentenim
Phytotronund auf der FACE-Anlagenicht durchdie Stickstoffdüngung,aberdurch
dieCOÍ -KonzentrationderAtmosphärebeeinflußt.
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• Die Konzentrationan Saccharoseim Blatt stieg in denExperimentenim Phytotron
undauf der FACE-Anlagemit der StickstoffkonzentrationderBlätter und war unter
erhöhterCOÍ -Konzentrationerhöht.Siewar eherals Indiz für die Exportrateeinzu-
stufenalsfür einenRückstauderKohlenhydrateim Blatt:

– eine Variation der DüngestufenverändertedasVerhältnisvon Saccharosezu
Stickstoff nicht, die Exportratean Saccharosepro Stickstoff ist somit als kon-
stantanzunehmen,

– eineerhöhteCOÍ -KonzentrationweitetedasVerhältnisvonSaccharosezuStick-
stoff im Blatt, dieExportrateanSaccharoseproStickstoff ist alserhöhtanzuneh-
men.

• Die KonzentrationanStärke im Blatt war in denExperimentenim Phytotronundauf
derFACE-AnlagealsIndiz für dasVerhältnisvon Quellenstärke zu Senkenstärke für
Kohlenhydrateeinzustufen:

– einegeringereDüngungverringertedie Senkenstärke,

– eineerhöhteCOÍ -Konzentrationerhöhtedie Quellenstärke,

beidesführtezu höhererKonzentrationanStärke im Blatt.

6.2.4 Stickstoffkonzentration

Stickstoffkonzentration im Blatt und in denanderen Organen

Die Stickstoffkonzentration in denPflanzenam EndedesExperimentshabeich als Stell-
vertreterfür dasVerhältnisder mobilen löslichenStickstoffverbindungenzu denmobilen
löslichenKohlenstoffverbindungen, Stickstoffstatus,angenommen.

In denExperimentenim Phytotronundauf derFACE-Anlagewurdedie Stickstoffkonzen-
trationderPflanzenweitausstärker durchdie Stickstoffverfügbarkeit in derNährlösungbe-
einflußtalsdurchdie COÍ -KonzentrationderAtmosphäre.Im VergleichderextremenDün-
gestufenN0 undN25 wurdedie Stickstoffkonzentration derverschiedenenOrganesowohl
im Phytotronalsauchim FACE-Experimentin etwa verdoppelt,wobeiderEinflußauf alle
Organein etwagleichstarkausgeprägtwar.

UntererhöhtenCOÍ -KonzentrationenwardieStickstoffkonzentration im Mittel um12%ge-
ringeralsunternormalerCOÍ -Konzentration.DieserEffekt warallerdingsnurfür dieBlätter
deutlichausgeprägt( � 17%im Phytotron,� 15%im FACE-Experiment).Die anderenOrga-
newarenwenigbeeinflußt( � 0 bis � 5%).

ZumEinflußdesWachstumsuntererhöhtenCOÍ -Konzentrationenaufdie Stickstoffkonzen-
tration im Blatt sind in derLiteraturviele Arbeitenzu finden,die mit wenigenAusnahmen
die Beobachtungbestätigen,daßerhöhteCOÍ -Konzentrationendie Stickstoffkonzentration
deutlichverringern.Curtis und Wang(1998)ermitteln in einerÜbersichtüber79 Artikel
eineReduktionderStickstoffkonzentrationum 16.4%.Zu ähnlichenErgebnissenkommen
(Amthor, 1994;Wullschlegeretal., 1994;Medlynetal., 1999)in ihrenÜbersichtsartikeln.

In Tabelle6.4 ist derEinflußerhöhterCOÍ -Konzentrationenaufdie Stickstoffkonzentration
in denverschiedenenOrganender PflanzeaussiebenPublikationenzusammengefaßt. Im
Mittel verringerteeineerhöhteCOÍ -Konzentrationdie Stickstoffkonzentrationin allenOr-
ganen.Am deutlichstenist wiederumder Einfluß auf die Stickstoffkonzentrationim Blatt
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(im Mittel �j��� %). Die Ergebnissefür dasBlatt streuendarüberhinausrelativ wenig,mit
einerAusnahme:BassiriRadetal. (1996b)Pinustaeda��� %. DerEinflußdeserhöhtenCOÍ
auf die Stickstoffkonzentration der anderenOrganefällt geringerausund streutzwischen
deneinzelnenExperimentenstärker.

EinendeutlichenEinflußvonerhöhtenCOÍ -KonzentrationenaufdieStickstoffkonzentration
im Blatt und geringerenEinfluß auf die anderenOrganehabenebenfalls McGuire et al.
(1995)und Johnsonet al. (1998) in Übersichtsartikeln und Farageet al. (1998) in einem
Experimentmit Weizenermittelt.

Einfluß unterschiedlicher Düngungauf die Reaktion gegenüberCO Í
In denExperimentenim PhytotronundaufderFACE-AnlagenahmderEinflußdererhöhten
COÍ -KonzentrationaufdieStickstoffkonzentration derBlättermit steigendemStickstoffan-
gebotin derNährlösungab.

Die BedeutungdesNährstoffangebotesfür denEinfluß einererhöhtenCOÍ -Konzentration
währenddesWachstumsauf die Stickstoffkonzentration in PflanzenverdeutlichtenFarage
et al. (1998).Sie verglichendabeidie AuswirkungeinerverdoppeltenCOÍ -Konzentration
aufdieStickstoffkonzentration in WeizenbeiunterschiedlicherArt undHöhedesNährstoff-
angebotes:zumeinenKultur in Nährlösungmit im VerlaufderZeit exponentiellwachsender
Stickstoffmengein derNährlösung,zum anderenKultur in Sandmit zusätzlicherunregel-
mäßigerDüngung.Die ErgebnissedesExperimentssindin Tabelle6.5angegeben.

In diesemExperimentwiesendie Pflanzenbei gleichemNährstoffangebotunter erhöh-
ter COÍ -KonzentrationgeringereStickstoffkonzentrationen im Blatt auf als unter aktuel-
ler COÍ -Konzentration,auchwennsichdasStickstoffangebotim optimalenBereichbefand
(Nährlösung+N). Bei einemkontinuierlichenund an denBedarfder Pflanzenangepaßten
Stickstoffangebot(Nährlösungmit exponentiellsteigenderStickstoffmenge)fiel die Verrin-
gerungder StickstoffkonzentrationuntererhöhterCOÍ -Konzentrationgeringerausals bei
nicht kontinuierlichemgeringemNährstoffangebot(Sand;Variante-N).

In AnhangE sind die ErgebnisseeineseinfachenModells zum Pflanzenwachstumauf der
Basisvon Kohlenstoff- und Stickstoffverfügbarkeit vorgestellt,die u.a.die Ergebnisseaus
demExperimentvon Farageet al. (1998)verdeutlichen.

Langfristige Effekte

DieseErgebnissesind ausExperimentenmit einerExpositionsdaueruntereinemJahrab-
geleitet.Bei langfristigerExpositionuntererhöhterCOÍ -KonzentrationübermehrereJah-
re hinweg scheinenBäumein der Lage zu sein Stickstoff- und Kohlenstoffassimilation
soweit zu harmonisieren,daßdie Stickstoffkonzentration der Blätter unter erhöhterCOÍ -
Konzentrationnurweniggeringerist alsunteraktuellerCOÍ -Konzentration(Penuelas,1997;
Penuelaset al., 2001).

Stickstoffkonzentration pro Blattfläche und spezifischeBlattfläche

Bei all diesenAngabenist die Stickstoffkonzentration auf dasTrockengewicht bezogen.
Ich habedie Stickstoffkonzentrationzusätzlichauf die Blattflächebezogen.Die Stickstoff-
konzentrationpro Blattflächewar bei BlätternauserhöhterCOÍ -Konzentrationnur wenig
verringertgegenüberBlätternausaktuellerCOÍ -Konzentration.Dasstimmtgenaumit den
Ergebnissenvon Medlyn etal. (1999)überein.
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Tabelle6.4: Literaturdatenzum Einfluß einer Verdoppelungder aktuellenCOµ -Konzentrationauf die Stick-
stoffkonzentrationin denOrganenSproß(Sp.),Blatt (Bl.), Wurzel(W.) undFeinwurzel(Fw.), bezogenauf das
Trockengewicht. Angegebenals prozentualeVeränderung(r Ü�Ý�Þ ð ñ��_óõô[öW÷Nôz½ ��� ñ���� ). Bezeichnungder
Varianten:��� : geringesStickstoffangebot;+N: hohesStickstoffangebot.Eine ausführlichereDarstellungder
Ergebnissefindetsichin AnhangC abSeite237.

Stickstoffkonzentrationin Sproß,Blatt, WurzelundFeinwurzel

Art Variante Sp. Bl. W. Fw. Ges. Quelle

Pinustaedea ü N � 40 ü 17 ü 23 ü 22 (1)� N � 17 ü 25 ü 6 ü 21

Pinusponderosa ü N ü 34 ü 28 ü 25 ü 31� N � 5 ü 15 � 17 ü 9

Pinustaedea � 43 � 4 � 30 � 6 ü 11 (2)
Pinusponderosa ü 34 ü 28 ü 25 ü 31

Pinuspalustris ü N � 35 ü 5 � 11 ü 11 û 0 (3)� N ü 36 ü 25 ü 33 ü 41 ü 33

Pinuspalustris � N ü 22 ü 18 ü 25 ü 37 ü 24 (4)

Quercusrobur ü 3 ü 18 ü 12 ü 4 ü 12 (5)

Quercusalba ü 27 ü 9 ü 51 ü 17 ü 51 (6)

Castaneasativa ü N ü 11 ü 41 ü 21 ü 16 ü 13 (7)� N ü 19 ü 26 ü 32 ü 28 ü 23

Populustremuloides ü N ü 7 ü 19 � 10 ü 16 ü 12 (8)� N ü 6 ü 15 ü 36 ü 23 ü 18

Mittelwert: (**) ü 7 ü 20 ü 17 ü 18 ü 19

(1) Griffin etal. (1995)
(2) BassiriRadet al. (1996b)
(3) Entryet al. (1998)
(4) Runionet al. (1999a)
(5) Vivin et al. (1996)
(6) Norbyet al. (1986b)
(7) el Kohenetal. (1992)
(8) Zak etal. (2000)
(**) GeometrischesMittel

Die Ursachefür diesesErgebnis lag in dem Zusammenhangvon Stickstoffkonzentrati-
on pro Trockengewicht und spezifischerBlattfläche:je geringerdie Stickstoffkonzentrati-
on pro Trockengewicht, destogeringerwar die spezifischeBlattfläche.Die erhöhteCOÍ -
Konzentrationhatteauf diesenZusammenhangkeinenEinfluß: bei gleicherStickstoffkon-
zentrationwiesendie Blätter ausdenverschiedenenCOÍ -Variantenannähernddie gleiche
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Tabelle6.5:LiteraturdatenzurStickstoffkonzentrationin WeizenauseinemExperimentvonFarageetal. (1998)
mit 330ppmV, 660ppmV COµ undNährstoffversorgungüberNährlösungmit exponentiellwachsenderStick-
stoffmenge(nachIngestadundLund (1986))sowie Nährstoffversorgungbei Wachstumin Sandmit Düngung.
AngabedesEinflussesderCOµ -KonzentrationalsprozentualeVeränderung(r Ü�ÝlÞ>ð_ñ�� óõôzöW÷Iô5½ ��� ñ���� ). � N
optimaleNährstoffversorgung, � N geringeNährstoffversorgung,Bl., Sp.undW. bezeichnenBlatt, Sproßund
Wurzel(Farageetal., 1998).

330ppmV 660ppmV r ��� µ
Sp. Bl. W.. Sp. Bl. W. Sp. Bl. W.

Nährlösungmit exponentiellwachsenderStickstoffmenge:

ü N 39.3 55.6 35.7 39.7 52.2 36.6 � 5 ü 4 � 2� N 59.1 66.1 50.1 54.4 60.3 48.2 ü 8 ü 10 ü 4

Sandmit Düngung:

ü N 28.8 17.2 ü 40� N 57.1 54.4 ü 5

spezifischeBlattflächeauf.DerrestlicheUnterschiedkonntedurchdiehöhereKonzentration
anlöslichenKohlenhydratenundStärke in BlätternauserhöhterCOÍ -Konzentrationerklärt
werden(Tabelle5.13in Verbindungmit Tabelle5.12,sieheauchRoumetetal. (1999)).Der
UnterschiedderspezifischenBlattflächezwischenBlätternausaktuellerunderhöhterCOÍ -
Konzentrationkonntesomit für die untersuchtenBlätter vollständigdurchdenEinfluß der
geringerenStickstoffkonzentrationund durchdie höhereKonzentrationan löslichenKoh-
lenhydratenerklärtwerden.

Zusammenfassungund Schlußfolgerungen:

• EinflußunterschiedlicherDüngestufen:

– starker Einflußaufdie Stickstoffkonzentration

– in allenOrganenähnlicherEinfluß

• EinflußeinererhöhtenCOÍ -Konzentration:

– Blatt:

* deutlicheReduktionderStickstoffkonzentration proTrockengewicht

* geringeReduktionderStickstoffkonzentration proBlattfläche

– andereOrgane:

* Die VerringerungderStickstoffkonzentration untererhöhtenCOÍ -Konzen-
trationenscheintin denanderenOrganenwenigerdeutlichundwenigerein-
heitlich zu seinalsdie VerringerungderStickstoffkonzentrationpro Blatt-
trockengewicht.

• Die spezifischeBlattflächeim Experimentim Phytotronwar durchdie Stickstoffkon-
zentrationpro Trockengewicht bestimmt.Die COÍ -KonzentrationhattekeinenEin-
fluß.
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Der Einfluß einer erhöhtenCOÍ -Konzentrationauf die Stickstoffkonzentration im Blatt
scheintbei denverschiedenenPflanzenartenmit Cî -Stoffwechselrelativ einheitlichund in
Bezugauf die unterliegendenMechanismenim wesentlichengut verstandenzu sein(Stitt
undKrapp,1999;FangmeierundJäger, 2001).Die VeränderungenderStickstoffkonzentra-
tionenin denanderenOrganenscheintwenigereinheitlichzu sein- siesinddarüberhinaus
weniger intensiv untersuchtund wenigergut verstanden.Vor dem Hintergrund, daßsich
in ausgewachsenenBäumendergrößteAnteil von Stickstoff undKohlenstoff im Holz des
Stammesund der Wurzelnbefindetscheintdie UntersuchungdesEinflussesvon erhöhten
COÍ -KonzentrationenaufdieStickstoffkonzentration desHolzesvonbesondererBedeutung
(Johnsonet al., 1998).

Betrachtetman die Stickstoffkonzentration pro Trockengewicht als Indiz für den Stick-
stoffstatusder Pflanzen,so kannmanschließen,daßder Stickstoffstatusder Pflanzenso-
wohl durchdie Düngevariantenalsauchdurchdie COÍ -Konzentrationenbeeinflußtwurde.
Danebenhabendie Ergebnisseder Zustandsgrößengezeigt,daßim Phytotronund FACE-
Experimentdie StickstoffdüngungdenStickstoffstatusderPflanzeninnerhalbdergesamten
Pflanzenin den verschiedenenOrganenin etwa gleich stark beeinflußthat. Eine erhöhte
COÍ -Konzentrationwirkte sich hingegenin diesenExperimentenund in Angabenausder
Literaturstärker aufdenStickstoffstatusderBlätteralsauf denStickstoffstatusderanderen
Organeaus.DiesentsprichtdemEinflußdererhöhtenCOÍ -Konzentrationauf die Konzen-
trationanKohlenhydraten:durchgehendstarke Erhöhungim Blatt, wenigerstarke undnicht
immerbeobachteteErhöhungin denanderenOrganen.

UntererhöhterCOÍ -Konzentrationwardie KonzentrationanKohlenhydratenhöherunddie
Stickstoffkonzentration im GewebeverringertgegenüberWachstumunter aktuellerCOÍ -
Konzentrationen– ein Indiz dafür, daßdasVerhältnisder löslichenStickstoffverbindun-
genzudenlöslichenKohlenstoffverbindungenwährendderExpositionuntererhöhterCOÍ -
KonzentrationzugunstenderlöslichenKohlenstoffverbindungen verschobenwar.

BerücksichtigtmanbeideAspektedesStickstoffstatus:dasVerhältnisvon stickstoffhalti-
genundkohlenstoffhaltigenVerbindungenzueinanderunddie Mengebzw. die Konzentra-
tion dieserVerbindungen,so kann man vermuten,daßPflanzendie unter erhöhterCOÍ -
Konzentrationgewachsensind, bei gleichemVerhältnisder Verbindungenzueinanderein
höheresNiveauderKonzentrationenaufwiesen- die PoolsdermobilenVerbindungenwa-
renwahrscheinlichgrößeralsbeidenPflanzenin aktuellerCOÍ -Konzentration.Diesäußerte
sichin höherenWachstumsratenunddeutlichgrößerenPflanzenamEndederExposition.

Wie wirkten sichnundieseÄnderungendesStickstoffstatusauf die untersuchtenProzesse
aus?Warendie ProzessezusätzlichdurchdasWachstumuntererhöhterCOÍ -Konzentration
beeinflußt?

6.3 Prozeßstudien

Wie wirkten sichnundieseÄnderungendesStickstoffstatusauf die untersuchtenProzesse
aus?Warendie ProzessezusätzlichdurchdasWachstumuntererhöhterCO� -Konzentration
beeinflußt?Vor diesemHintergrundsollendie ErgebnisseausdenExperimentenim Phyto-
tron und auf der FACE-Anlagefür Parameterder ProzesseStickstoffaufnahme,Stickstof-
fallokation,Regulationder Stomatakonduktanz,Photosyntheseund Respirationdiskutiert
werden.
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6.3.1 Aufnahmevon Stickstoff

Die relative Aufnahmeratefür Stickstoff beschreibtim Modell dieAufnahmeratevonStick-
stoff ausderNährlösungproStickstoff in denFeinwurzeln.

In denExperimentenstieg die relative Aufnahmeratefür Stickstoff erwartungsgemäßbei
geringenStickstoffkonzentrationen in der Nährlösungan, um bei hohenKonzentrationen
in eineSättigungüberzugehen(Abbildung5.23).DieseSättigungskinetikderAufnahmera-
te entsprichtder Annahme,daßdie Aufnahmeein aktiver, enzymatischkatalysierterPro-
zeßist, siespiegelt die SättigungderTransportenzymemit steigenderSubstratkonzentrati-
on wider (BassiriRadet al., 2001).Bei denBäumenim Phytotronwar dieseSättigungbei
einerStickstoffkonzentration von 5 mmol l �� erreicht.Bei Chenopodiumalbum im FACE-
Experimentstieg dieAufnahmerateauchbeidemÜbergangzu25mmol l �� nochan,wobei
bei 25 mmol l �� die Sättigungerreichtzu seinschien.

Vergleich verschiedenerMethodenzur Bestimmungder Aufnahmeraten

In dieserArbeit wurdedie relative AufnahmenrateausdenStickstoffmengenin denFein-
wurzelnundin dergesamtenPflanzezuBeginnundamEndederExpositionberechnet.Für
die Berechnungder Aufnahmeratenin denverschiedenenDüngestufenwurdendaherver-
schiedenePflanzenverwendet,die sich an die jeweiligen Stickstoffkonzentrationen in der
Nährlösungangepaßthatten.Da Stickstoff in denFeinwurzelnnur ein Proxy-Wert für die
Transportenzymeist, ist in denWertenfür dierelativeAufnahmeratebeidieserArt derAus-
wertungeineventuellunterschiedlicherAnteil anTransportenzymenproStickstoffmengein
denFeinwurzelnenthalten.

Normalerweisewird die AufnahmerateausExperimentenmit radioaktiv markiertemNO �!
und NH "# an abgetrenntenWurzeln bestimmt(BassiriRadet al., 2001). Diese Methode
mußsehrschnelldurchgeführtwerdenund die Ergebnissegebenkurzzeitigeoderdiurna-
le SchwankungderAufnahmevollständigwieder. DieseMethodehatdengroßenNachteil,
daßdie Verbindungzur restlichenPflanzeunterbrochenist, der aufgenommeneStickstoff
kann nicht abgegebenund Kohlenhydratekönnenden Wurzeln nicht mehr zur Verfügung
gestelltwerden.

EineneuentwickelteMethodenutztdieAbnahmederStickstoffkonzentration in einerNähr-
lösung,um die relativen Aufnahmeratenzu bestimmen(BassiriRadet al., 1999). Intakte
Pflanzenwerdenmit ihrenWurzelin NährlösungexponiertundverringerndurchAufnahme
von Stickstoff dieKonzentrationin derNährlösung.Im Abstandvon wenigenMinutenwird
die Stickstoffkonzentration in der Nährlösunggemessen.Vor Beginn und nachEndedes
Experimentswird die Biomasseder Wurzeln bestimmt.Die relative Netto-Aufnahmerate
wird ausderAbnahmederNährstoffkonzentration derLösungundausderWurzelbiomas-
se berechnet.DasExperimentliefert als Ergebnisdie relativen Aufnahmeratenvon NO �!
und NH "# bei einerReiheverschiedenerStickstoffkonzentrationen in der Nährlösung.Ein
ExperimenterstrecktsichdabeiübermehrereStunden.

Die BerechnungderrelativenAufnahmeratenausdenStickstoffgehaltenzu Beginn undam
Endeder Expositionerfaßt hingegen die mittlere Aufnahmerateim Verlauf der gesamten
Exposition.Kurzfristige(z.B.diurnale)SchwankungenderAufnahmeratenwerdennichter-
faßt,sonderngleichensichüberdenZeitraumdesExperimentsaus.Wenn,wie in unserem
Experimentgeschehen,Stickstoff als NO �! und NH "# angebotenwird, so ist eine Unter-
scheidungzwischender Aufnahmeder beidenSubstanzennicht möglich. Die berechnete
Aufnahmeratebeziehtsichalsoaufdie SummeausNO �! - undNH "# -Aufnahme.
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Obwohl derAnsatzderverschiedenenMethodenzur BestimmungderrelativenAufnahme-
ratenganzverschiedenist, liegendie ErgebnisseausdenverschiedenenExperimentenin
derselbenGrößenordnung(Sandsund Smethurst,1995;BassiriRadet al., 1996b;Zerihun
undBassiriRad,2001).

Besonderheitder Fixierer

Bei denPflanzen,die in derLagewarenStickstoff ausderLuft zu fixieren,war in derAus-
wertungderExperimentedie Aufnahmevon Stickstoff ausderBodenlösungdurchdie Fi-
xierungvon Luftstickstoff überlagert.DieserEinflußderFixierungwarbei geringemStick-
stoffangebotin derNährlösung(DüngestufeN0 undN1) deutlich:dieWurzelknöllchenwa-
ren ausgeprägtund die Fixierer wiesengegenüberdenanderenArtengruppenhöhereAuf-
nahmeratenauf (sieheAbbildung 5.21auf Seite126).Bei hohemStickstoffangebotin der
NährlösungwarderAnteil derFixierungandergesamtAufnahmewahrscheinlichgeringer,
ähnlichbeschriebenvon Schortemeyer etal. (1999).

Bedeutungder Kohlenhydrate

Bei hoherSubstratkonzentrationist in Abbildung5.23eingroßerUnterschiedzwischenden
Aufnahmeratenim Phytotronund im FACE-Experimentzu erkennen.Der Unterschiedder
Aufnahmeratenkannim Prinzipdurchzwei möglicheUrsachenerklärtwerden:zumeinen
durcheinenUnterschiedderEnzymaktivität derTransportenzymeundzum anderendurch
einenUnterschieddesAnteilsderTransportenzymeamFeinwurzelstickstoff.

Die Aktivität derTransportenzymewird nebenderTemperaturdurchdie spezifischeAkti-
vität desEnzymsbei gegebenerSubstratkonzentration unddurchdie Substratkonzentration
bestimmt.DaderTransportderStickstoffverbindungen durchdiePlasmamembraneinener-
giebedürftigerProzeßist, kanndie Verfügbarkeit von Energie in derFeinwurzeldenTrans-
port begrenzen(BassiriRadet al., 2001).Danebenkanndie Aktivität derTransportenzyme
durchMetabolitendesStickstoff- undKohlenstoffstoffwechselsreguliert werden(Stitt und
Krapp,1999).

Die maximaleAktivität der Transportenzymewar wahrscheinlichnicht sehrverschieden,
da die Transportenzymein denhöherenPflanzenauswenigenGenfamilien stammen,also
in denverschiedenenPflanzenartensehrähnlich sind (Forde,2000; Howitt und Udvardi,
2000).Die unterschiedlicheStrahlunghingegenkanneineErklärungfür denenormenUn-
terschiedderStickstoffaufnahmeratenvon Chenopodiumalbum im FACE-Experimentund
denBäumenim Phytotrongeben.

In demExperimentim PhytotronwardieStrahlungim VergleichzuderStrahlungim FACE-
Experimentgering (Kapitel: 4). Der Unterschiedspiegelte sich in der Konzentrationder
Saccharosewider: im FACE-Experimentnahmdie Konzentrationan Saccharosemit stei-
gendemStickstoffangebotstärkerzualsim Phytotron(Abbildung5.12aufSeite109).Wenn
dieseSteigerungderSaccharosekonzentration mit einerSteigerungderExportratederBlät-
tereinherging,sokannderhoheSaccharoseexport im FACE-ExperimentdieEnergie für die
Stickstoffaufnahmegelieferthaben.

Hinzukommt,daßdieAllokation von Stickstoff beiChenopodiumalbumsehrvariabelwar.
Bei hohemStickstoffangebotwareingroßerAnteil anStickstoff im Blatt eingebautundnur
einkleinerAnteil in denFeinwurzeln.DiesergeringeAnteil anStickstoff in denFeinwurzeln
konnteeinehoheAufnahmeaktivität entwickeln, weil die Feinwurzelnausvielen Blättern
mit Saccharoseversorgt wurde.

203



Die Feinwurzelnder Bäumeim Phytotronwarenalsobei hohemStickstoffangebotwahr-
scheinlichnichtsogutmit Kohlenhydratenversorgt wie die Feinwurzelnvon Chenopodium
album im FACE-Experiment,dabei geringerStrahlungim PhytotronderSaccharoseexport
ausdenBlätternbeisteigendemStickstoffangebotwahrscheinlichnicht in demselbenMaße
stieg wie im FACE-Experiment.Darüberhinauswardie Allokation desStickstoffesnicht so
variabelwie bei Chenopodiumalbum, sodaßbei hohemStickstoffangebotwenigerBlätter
für die VersorgungderFeinwurzelnmit Kohlenhydratenzur Verfügungstanden.

Zu dieserErklärungdesUnterschiedesder Aufnahmeratenbei hohemStickstoffangebot
zwischenPhytotronund FACE-Experimentpaßtgut die Beobachtung,daßim Phytotron
die SteigerungderCO� -KonzentrationderAtmosphäreeineSteigerungderAufnahmerate
zur Folgehatte,währendsichdie Aufnahmerateim FACE-ExperimentzwischendenCO� -
Variantennur wenig unterschied(Abbildung 5.23).Wenndie Transportenzymevon Che-
nopodiumalbum bei hohemStickstoffangebotauchbei 360 ppmV CO� schonso gut mit
Energie ausKohlenhydratenversorgt waren,daßsiemit maximalerAktivität arbeitenkonn-
ten,sokonnteeineSteigerungderCO� -AssimilationuntererhöhterCO� -Konzentrationdie
Aktivität derTransportenzymeunddamitdieAufnahmeratenichtweitersteigern.Im Phyto-
tron hingegenwardie Aktivität derTransportenzymebei hoherStickstoffkonzentration und
360ppmV eventuelldurchKohlenhydratmangelgedrosselt,sodaßeineSteigerungderAs-
similationuntererhöhtemCO� die EnergieversorgungderFeinwurzelnverbessernunddie
Aufnahmeratenerhöhenkonnte.

Anteil der Transportenzymean Feinwurzelstickstoff

Da die relative Aufnahmeratebei verschiedenenStickstoffkonzentrationen in dieserArbeit
an verschiedenenPflanzenbestimmtewurde,enthältdie ermittelterelative Aufnahmerate
sowohl die unterschiedlicheAktivität derTransportenzymealsauchdenunterschiedlichen
Anteil derTransportenzymeam Feinwurzelstickstoff. Die hohenAufnahmeratenvon Che-
nopodiumalbum bei hohemStickstoffangebotkönnendementsprechendauchüber einen
hohenAnteil anTransportenzymenamFeinwurzelstickstoff erklärtwerden.Eventuellkann
ChenopodiumalbumalsRuderal-PflanzedenAnteil anTransportenzymenamFeinwurzel-
stickstoff mit steigenderStickstoffkonzentrationim derBodenlösungsteigern,indemsiedie
DichtederTransportenzymeim PlasmalemmaderFeinwurzelnerhöht.Dieswürdeebenfalls
diedeutlicheSteigerungderAufnahmeratebeihohemStickstoffangeboterklären.DieseVa-
riabilität im Anteil derTransportenzymeamFeinwurzelstickstoff wäredanneinearttypische
ReaktionaufunterschiedlichesStickstoffangebot(BassiriRadetal., 2001).

Vergleich mit Angabenausder Literatur

Die Studien,in denender Einfuß von CO� auf die Stickstoff Aufnahmeratender Wurzeln
untersuchtwurde,kommennicht zu einemeinheitlichenBild. ErhöhtesCO� steigertezum
BeispieldieAufnahmeratefür NO �! beiPinustaeda,PinusponderosaundBoutelouaeriopa
(BassiriRadet al., 1996b,a,1997b,a).Im Gegensatzdazuverringerteesdie Aufnahmeraten
für NH "# oder NO �! bei Pinus taeda,P. ponderosa und Larrea tridentata und einer An-
zahlvon Kräutern(BassiriRadetal., 1996a;JacksonundReynolds,1996;BassiriRadet al.,
1997a).AndereStudienhabenkeinensignifikantenEffekt von erhöhtemCO� auf die Auf-
nahmeratenvon NH "# und NO �! bei Pinus taeda,Prosopisglandulosa,Ceratonia siliqua
unddiversenKräuterngezeigt(Newberyet al., 1995;BassiriRadet al., 1996b;Jacksonund
Reynolds,1996;BassiriRadetal.,1997b,a;Cruzetal.,1997).BassiriRadetal. (2001)geben
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eineÜbersichtüberdieseundweitereArten,ausderhervorgeht,daßin dendargestelltenUn-
tersuchungendie maximaleAufnahmeratedurcherhöhtesCO� um bis zu 140%gesteigert
bzw. bis zu 60%verringertwurde,im Mittel jedochkaumverändertwar.

In der letztenStudie,die mit der neuentwickeltenMethodezur Bestimmungder Aufnah-
meratenerstelltwurde(BassiriRadet al., 1999),steigerteeineerhöhteCO� -Konzentration
die maximaleAufnahmeratebei Acer negundo,A. platanoides,Pinus taedaund Quercus
macrocarpa, währendsie bei Pinus resinosaund Quercusbicolor unverändertblieb. Das
Experimentwurdeim Gewächshausbei einerStrahlungvon ca. 600 E m � � s�� durchge-
führt, wasdeutlichunterhalbdesTageslichtesliegt. Ein limitierenderEinfluß der Kohlen-
hydrateaufdieAufnahmeraten,besondersbeihohenStickstoffkonzentrationen in derNähr-
lösung,ist somit nicht auszuschließen.Die Konzentrationan löslichenKohlenhydratenin
denFeinwurzelnwarbeidenArten,dieeineSteigerungdermaximalenAufnahmeratezeig-
ten,deutlicherhöht,währendsie bei Pinusresinosaund Quercusbicolor kaumverändert
war. DiesesErgebnisstütztdie Bedeutungder Kohlenhydratefür die Aufnahmeratenund
die Überlegungenzu BeginndesAbschnittes.

In Verbindungmit der engenKopplungvon Stickstoff und Trockengewicht mag die Sti-
mulationder relativen Aufnahmeratedie Ursachefür dendeutlichstärkerenEinfluß einer
erhöhtenCO� -Konzentrationauf dasTrockengewicht bei Lichtmangelim Vergleichzu Ex-
perimentenmit hoherStrahlungsein,die CurtisundWang(1998)in einerÜbersichtaus79
Artikeln ermittelthat.

Zusammenfassungund Schlußfolgerungen

• Der StickstoffstausderPflanzenhateinenregulierendenEinflußauf die Enzymeder
Stickstoffaufnahme(Kapitel 3 ).

• Unter aktueller CO� -Konzentrationund „normaler“ Strahlungim Freiland ist der
Stickstoffstatusin der Regel nicht limitierend für die relativen Aufnahmeratevon
Stickstoff (BassiriRadet al. (2001)undFACE-Experiment).In diesenFällenist kein
stimulierenderEffekt einererhöhtenCO� -Konzentrationauf die relative Aufnahme-
ratevon Stickstoff zuerwarten.

• Ein positiver EinflußeinererhöhtenCO� -Konzentrationauf die relativenAufnahme-
ratenfür Stickstoff ist dannzu erwarten,wennderStickstoffstatusderPflanzenbzw.
dieKonzentrationanKohlenhydrateneinenlimitierendenEinflußaufdierelativeAuf-
nahmeratebesitzt:z.B. bei geringerStrahlungund hohemStickstoffangebot(Phyto-
tronN5 undN25).

6.3.2 Allokation von Stickstoff und Kohlenstoff

Als Allokation wurdedie DifferenzausdenFlüssenEinbauvon Stickstoff undKohlenstoff
in StrukturenundAbbaudieserStrukturenbezeichnet.DasVerhältnisderAllokation in die
verschiedenenOrganewird durchdie Allokationskoeffizientencharakterisiert.Die Alloka-
tionskoeffizientenwurdenausderVerteilungvon Stickstoff bzw. Kohlenstoff in derPflanze
amEndederExpositionberechnet.DasberuhtaufderAnnahme,daßdieAllokationskoeffi-
zientenim VerlaufderExpositionkonstantwaren.
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Abbildung 6.2: Allokation von Stickstoff auf die OrganeBlatt, Sproßund Wurzel auseinemExperimentmit
330ppmVund660ppmVCO& undzweiverschiedenenDüngestufenanKeimlingenvonEucalyptuspauciflora,
E. camaldulensis,E. cypellocarpaundE. pulverulenta(Wonget al., 1992).

Die Allokationskoeffizientenunterschiedensich zwischenStickstoff und Kohlenstoff auf-
grundderverschiedenenStickstoffkonzentrationen derOrgane.Die ReaktionaufdenStick-
stoffstatuswährenddesWachstumsunddieCO� -Konzentrationunterschiedensichzwischen
Stickstoff undKohlenstoff nichtwesentlich.

Obwohl die gesamteStickstoffaufnahmeempfindlicherauf eineVeränderungder Aufnah-
merateproStickstoff reagiertalsaufeineVeränderungderAllokationskoeffizienten(Bassir-
iRadet al., 2001),stellt dasVerständnisderAllokationskoeffizienteneinewesentlicheVor-
aussetzungfür dasVerständnisdesCO� -Düngeeffektesdar (Friedlingsteinet al., 1999),da
in vielennährstofflimitierten HabitatendieKohlenhydratverfügbarkeit dieStickstoffaufnah-
me bei CO� -Konzentrationenvon 360 ppmV nicht begrenztund somit eineerhöhteCO� -
Konzentrationder AtmosphärekeinenförderndenEffekt auf die Aufnahmeratehat (Bas-
siriRad et al., 2001).Durch eine verstärkteAllokation von Kohlenstoff und Stickstoff in
WurzelnundFeinwurzelnkönntendie PflanzenaberunterUmständenein größeresBoden-
volumendurchwurzelnoder dasdurchwurzelteBodenvolumendichter durchwurzelnund
somiteventuellmehrStickstoff aufnehmen.
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Abbildung6.3:Die Allokation vonStickstoff aufSproßundWurzelvonLoliumperenneauseinemExperiment
mit 390ppmV und690ppmV CO& undverschiedenerDichtederPflanzen(Schenketal., 1995).

Ergebnisder Experimente

Mit fallenderStickstoffkonzentrationin derPflanzestiegenin denExperimentendie Allo-
kationskoeffizientenfür WurzelundFeinwurzelauf Kostenvon SproßundBlatt an.Dieser
Effekt war insbesonderebei geringenStickstoffkonzentrationen ausgeprägt.Diesentspricht
denErgebnissenfür Allokationskoeffizienten die in derLiteraturbeschriebenwerden,wobei
dort meistder Bezugvon Biomasseallokationzu Nährstoffversorgung gebildetwird (Mc-
Guireetal., 1995;Schenket al., 1995;Schortemeyer etal., 1999).

Die Artengruppenunterschiedensich vor allem hinsichtlich der Allokationskoeffizienten
für Feinwurzelndeutlich.Die Stickstoff-Fixierer wiesenim Vergleich zu denanderenAr-
tengruppenhoheStickstoffkonzentrationen im GewebeundgeringeAllokationskoeffizien-
ten für Feinwurzelnauf. Die Laubbäumewiesenauchbei geringenStickstoffkonzentratio-
nen geringeAllokationskoeffizienten für Feinwurzelnauf. Bei den Nadelbäumenstiegen
die Allokationskoeffizienten für Feinwurzelnbei geringerStickstoffkonzentration steil an.
Bei Chenopodiumalbumwarensowohl die Stickstoffkonzentration im Gewebealsauchdie
Allokationskoeffizienten für Feinwurzelnsehrvariabel.

Bei geringenStickstoffkonzentrationen war derEinflußderStickstoffkonzentration auf die
Allokationskoeffizienten deutlicherausgeprägtalsbei hohenStickstoffkonzentrationen.

UntererhöhterCO� -KonzentrationwarbeieinerBetrachtungderArtengruppenkeineVerän-
derungdesZusammenhangesvon Stickstoffkonzentration undAllokationskoeffizientenzu
erkennen.Ein VergleichderCO� -Variantenauf derBasisderCO� -Response-Faktorendeu-
tet für die VariantenN5 und N25 auf eineVerschiebung der Allokationskoeffizienten von
FeinwurzelnRichtungSproßhin. Da dieseVerschiebung bei denPflanzenin Düngestufe
N25,dengrößtenPflanzen,amdeutlichstenausgeprägtwar unddadie Pflanzenauserhöh-
ter CO� -Konzentrationgrößerwarenalsdie PflanzenausaktuellerCO� -Konzentration,ist
esallerdingswahrscheinlich,daßdieseVeränderungdesAllokationsmustersbei Wachstum
untererhöhterCO� -Konzentrationaufdie begrenzteTopfgrößezurückzuführenist.

Angabenausder Literatur

In derLiteraturwerdenmeistensdie Allokationskoeffizienten für Biomasseangegeben.Sie
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sindannäherndidentischmit denAllokationskoeffizientenfür Kohlenstoff, dasichdieKoh-
lenstoffkonzentrationen derverschiedenenOrganekaumunterscheiden.

Ericsson(1995)schließtausExperimentenmit Betulapendula, daßdasVerhältnisvon lös-
lichen Stickstoff- zu Kohlenstoffverbindungendie Allokationskoeffizientender Biomasse
bestimmt.In derRegel ist untererhöhtemCO� die Allokation dannin RichtungderFein-
wurzelnverschoben,wenndieStickstoffkonzentration dergesamtenPflanzedurcherhöhtes
CO� deutlichverringertist (Maillard et al., 2001;Dyckmanset al., 2000;Walch-Liu et al.,
2001;Vivin et al., 1996).

Für einigeArtikel habeich ausBiomasseallokationund Stickstoffkonzentration die Allo-
kationskoeffizienten von Stickstoff berechnet(sieheTabelle6.1). Die Ergebnissestreuen
sehr, zeigenaberinsgesamt,daßuntererhöhtemCO� danneineVerschiebung derAlloka-
tionskoeffizientenin RichtungWurzelstattfindet,wennbei geringemStickstoffangebotdie
Stickstoffkonzentration im GewebedurcherhöhtesCO� deutlichherabgesetztist. DieseBe-
obachtungdecktsichmit demErgebnisvon McGuireet al. (1995)undmit denErgebnissen
derExperimenteim PhytotronundaufderFACE-Anlage.

AusdenAngabenvonWongetal. (1992)undSchenketal. (1995)habeich dieAllokations-
koeffizientenvon Stickstoff für Sproßund Wurzel berechnetund in Abhängigkeit von der
Stickstoffkonzentration im Pflanzengewebedargestellt(Abbildung 6.2 und 6.3). In beiden
Experimentenscheintein eindeutigerZusammenhangvon Stickstoffkonzentration undAl-
lokationskoeffizienten zu bestehen,derdurchWachstumuntererhöhterCO� -Konzentration
nicht verändertwurde.

Schortemeyer et al. (1999)kamin einemExperimentmit Acaciamelanoxylonkamzu dem
Ergebnis,daßdie Allokation desStickstoffesdurchStickstoffstatusundEntwicklungsstadi-
umderPflanzebestimmtwird. Die CO� -Konzentrationhattein diesemExperimentebenfalls
keinenEinflußaufdiesenZusammenhang.

Zusammenfassungund Schlußfolgerungen

• VieleUntersuchungendeutendaraufhin, daßderStickstoffstatusderPflanzendieAl-
lokationskoeffizientenvon Stickstoff und Kohlenstoff prägt:ein geringerStickstoff-
statusfördertdie Allokation in WurzelundFeinwurzel.

• EineerhöhteCO� -KonzentrationderAtmosphärebeeinflußtin der Regel denStick-
stoffstatus,scheintjedochden Zusammenhangvon Stickstoffstatusund Allokation
nichtzu verändern.

• Zwischenden Allokationsmusternder verschiedenArten in den Experimentenim
PhytotronundaufderFACE-AnlagebestandengroßeUnterschiede.

• WennPflanzenuntererhöhterCO� -Konzentrationgrößerwerdenals die Vergleichs-
pflanzenkann Platzmangel,in ersterLinie Wurzelraumbegrenzung, die Allokation
zusätzlichbeeinflussen.

6.3.3 Regulationder Stomatakonduktanz

Im RahmeneinerMeßreihewurdedieStomatakonduktanzbeiCO� -Konzentrationenvonca.
100,200,360,700und1400ppmV bestimmt.Mit zunehmenderCO� -Konzentrationnahm
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die Stomatakonduktanzbei nahezuallenMeßreihenab(sieheAnhangB), wasderseit lan-
gembekanntenReaktionderStomatagegenübererhöhtenCO� -Konzentrationenentspricht
(MorisonundGifford, 1983;Morison,1987).

Die Stärke der Reaktionwar bei verschiedenenArten im Phytotronsehrunterschiedlich:
Quercus ilex und Quercus robur reagiertenwesentlichstärker als die anderenArten. Der
UnterschiedzwischendenverschiedenenArten mit einerdeutlichenReaktionder Eichen
und relativ schwachenReaktionder Nadelbäumeist in der Literatur beschrieben(Eamus
undPrichard,1998;Beerlinget al., 1996;Heath,1998;RoberntzundStockfors,1998).

Den Einfluß von Stickstoffstatusund CO� -KonzentrationwährenddesWachstumsauf die
Regulation der Stomatakonduktanzhabeich anhanddes Stomatamodellsvon Hoffstadt
(2000)bestimmt.Im erstenSchritt habeich die maximalegemesseneStomatakonduktanz
( '�(�)�* ) vorgegeben,im Anschlußhabeich die ReaktiondesModells auf die interzelluläre
CO� -Konzentrationandie Messungenangepaßt,indemich die maximalePumpratederIo-
nenpumpen( +-,�. / ) und die CO� -Sensitivität der Leckkonduktanzder Ionenkanäle( 01(2. 354 )
variiert habe.

Maximale Stomatakonduktanz

Bei geringenCO� -Konzentrationenin derKüvette(100,200und 360ppmV) begünstigten
alleUmweltbedingungendasÖffnenderStomata:hoheBodenfeuchte,Strahlungim Bereich
derLichtsättigungundLuftfeuchteüber60%.Daherhabeich die größtegemesseneStoma-
takonduktanzals maximaleStomatakonduktanzangenommen.In der Regel wurdesie bei
CO� -Konzentrationenvon 100 oder200 ppmV erreicht.Bei manchenMessungentrat bei
der ersten360erKonzentrationeineStomatakonduktanzauf, die im Verlauf der Meßreihe
bei CO� -Konzentrationenvon 100und200ppmVnicht wiedererreichtwurde.

Die Tendenz,im VerlaufedesTagesdie Stomatastärker zu schließenbzw. nicht mehrvoll-
ständigzu öffnen,wird im Freilandhäufigbeobachtetunddort auf dasAbsinkendesWas-
serpotentialsin der Umgebung der Feinwurzelnzurückgeführt(Hoffstadt, 2000).Da die
Pflanzenim Phytotrontäglich bis zur Wassersättigunggegossenwurdenkann der Tages-
gangbei denMessungenim Phytotronnicht durchdasWasserpotentialverursachtworden
sein.

UntersuchungenzurReaktionderStomataaufKohlenhydrateim Apoplastenhabengezeigt,
daßhoheKonzentrationendieserKohlenhydratedasSchließender Stomatafördern,bzw.
die Öffnung unterdrücken (Ewert et al., 2000).Die Blätter in der Meßküvette hattenbei
Strahlungim BereichderLichtsättigungderPhotosynthese,relativ hoherLuftfeuchte,Tem-
peraturenum ca.24°C und CO� -Konzentrationenvon 700 bzw. 1400ppmV sehrgünstige
Bedingungenfür die Photosynthese.Es ist dahernicht unwahrscheinlich,daßunterdiesen
Bedingungenlösliche Kohlenhydrateim Apoplastenakkumulierten,mit dem Transpirati-
onsstromzu denStomatatransportiertwurdenunddasÖffnenderStomatabeidenspäteren
MessungeninnerhalbeinerMeßreiheunterdrückten.

Im Mittel aller Laubbäumein denExperimentenim Phytotronwar die maximaleStoma-
takonduktanzpro Trockengewicht in etwa proportionalzur Stickstoffkonzentration, sodaß
die Stomatakonduktanzpro Stickstoff annäherndkonstantwar. DieserZusammenhangvon
Stickstoffkonzentration und maximalerStomatakonduktanzist schonvon Schulzeet al.
(1994)beschrieben.Interessantist aber, daßsich der Zusammenhangder maximalenSto-
matakonduktanzund der Stickstoffkonzentration der Blätter bei Wachstumuntererhöhter
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CO� -Konzentrationanscheinendnicht veränderthat.Wennmandie unterschiedlicheStick-
stoffkonzentrationderCO� -Variantenaußerachtläßt,wardiemaximaleStomatakonduktanz
derBlätterauserhöhterCO� -KonzentrationsignifikantgeringeralsdiederBlätterausaktu-
eller CO� -Konzentration.

Als Indiz für diemaximaleStomatakonduktanzkannauchdieStomatadichtegelten.In Kapi-
tel 6.3.3„StanddesWissens“habeich denStandderForschungzumEinflußvon verschie-
denenCO� -Konzentrationenauf die Stomatadichtedargestellt,mit demErgebnis,daßdie
Stomatadichtein denmeistenUntersuchungenmit steigenderCO� -Konzentrationabgenom-
menhat.Wurdeauchdie Stickstoffkonzentration gemessen,sozeigtesich,daßgleichzeitig
die Stickstoffkonzentration abgenommenhatte,sodaßdasVerhältnisvon Stomatadichtezu
Stickstoffkonzentration konstantblieb,wasdie Ergebnissezur maximalenStomatakonduk-
tanzdesExperimentsim Phytotronbestätigt(Madsen,1973;Oberbaueret al., 1985;Wood-
ward,1986,1987;WoodwardundBazzaz,1988;PenuelasundMatamala,1990;Radoglou
undJarvis,1990;PaolettiundRaschi,1998;Beerlinget al., 1998;Marocoet al., 1999;To-
gnettietal., 2000;Caseetal., 1998;Appleet al., 2000;Pooleet al., 2000).

Reaktion der Stomatakonduktanz auf 687
Maximale Pumpenstärkeder Ionenpumpen: +9,�. /
Die Wertefür denModellparameterdermaximalenPumpenstärke der Ionenpumpen( +-,�. / )
warennicht spezifisch:siestreuteninnerhalbeinerArt sostark,daßUnterschiedezwischen
denverschiedenenArten und ein Zusammenhangmit der Stickstoffkonzentration nicht zu
erkennenist. Die maximalePumpratehatteanscheinendkeinengroßenEinflußauf die Re-
aktionderStomataaufCO� . In Zusammenhangmit demEinflußderStickstoffkonzentration
auf die maximaleStomatakonduktanzdeutetdiesesErgebnisaußerdemdaraufhin, daßdie
Pflanzendie Dichte der Stomataauf der Blattflächeje nachStickstoffstatusvariieren,die
einzelnenStomataaberimmerähnlichmit Enzymen,z.B. Ionenpumpen,ausstatten.

CO � -Sensitivität der Ionenkanäle: 01(2. 354
Die Werte für denModellparameterder CO� -Sensitivität der Leckkonduktanzder Ionen-
kanäle( 01(2. 354 ) warendemgegenüberzwischenden einzelnenArten unterschiedlich.Im
Mittel über alle Arten sank 01(2. 354 mit zunehmenderStickstoffkonzentration, wobei dies
überwiegendein Effekt derverschiedenenArten war. Dasbedeutet,daßPflanzenmit gerin-
genStickstoffkonzentrationen im Blatt die Stomatamit steigendenCO� -Konzentrationenin
denInterzellularenstärker schlossenalsPflanzenmit überwiegendhohenStickstoffkonzen-
trationen.

Da maximalePumprateund CO� -Sensitivität der Ionenkanäleim Modell in einem ge-
wissenMaß antagonistischwirken habeich dasVerhältnisder beidenParametergebildet:+-,�. / / 0:(;. 354 . Die StreuungderErgebnissewurdegeringer, mit steigenderStickstoffkonzen-
trationstieg dasVerhältnis+ ,�. / / 0 (2. 354 an.PflanzenauserhöhterCO� -Konzentrationwiesen
ohneundmit KorrekturderunterschiedlichenStickstoffkonzentrationen im Mittel ein grö-
ßeresVerhältnisvon +-,�. / zu 01(2. 354 auf.Dasbedeutet,daßihr Stomatawenigersensitiv auf
dieCO� -Konzentrationenreagierten:mit steigendenKonzentrationenschlossendieStomata
wenigerstark.
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Syntheseder Ergebnisse

Zusammenfassendzeigendie Ergebnisse,daßPflanzenin erhöhtenCO� -Konzentrationen
Blätter mit geringererStickstoffkonzentration und geringerermaximalerStomatakonduk-
tanzausbildetenalsPflanzenin aktuellerCO� -Konzentration.Die geringeremaximaleSto-
matakonduktanzderBlätterauserhöhterCO� -KonzentrationwurdedurchdiegeringereSen-
sitivität der Stomatagegenüber< 7 ausgeglichen, so daßsich die Stomatakonduktanzder
beidenCO� -Variantenüberweite Bereicheder interzellulärenCO� -Konzentrationennicht
unterschied.

Vergleich mit Angabenausder Literatur

In Übersichtenzur Stomatakonduktanzvon Bäumen,die bei aktuellerund verdoppelter
CO� -Konzentrationgewachsenwaren,war die Stomatakonduktanzder Blätter in doppel-
ter CO� -KonzentrationgegenüberdenBlätternin aktuellerCO� -Konzentrationum ca.10%
(CurtisundWang,1998),bzw. 23%(Medlynetal.,2001)verringert,wobeidieUnterschiede
zwischendeneinzelnenExperimentensehrgroßwaren.

In derLiteraturist die AnpassungderStomatakonduktanzanerhöhteCO� -Konzentrationen
abgesehenvon Experimentenin denendie PflanzeneinfachzwischenverschiedenenCO� -
Konzentrationenausgetauschtwurden,wenigundnicht einheitlichbeschrieben.

Medlyn et al. (2001)paßtendasModell von Jarvis(1976)anMeßreihenmit verschiedenen
CO� -KonzentrationenanundkamzudemErgebnis,daßdieParameterzurReaktionaufdas
Bodenwasserpotentialunddie CO� -Sensitivität durchWachstumuntererhöhtemCO� nicht
verändertwurden.

In einemExperimentmit ChenopodiumalbumbeobachteteSantrucekundSage(1996),daß
die maximaleÖffnungsweitebei einemWachstumin erhöhterCO� -Konzentrationunver-
ändertblieb. Bei einer schrittweisenErhöhungder CO� -Konzentrationim Rahmeneiner
Meßreihe,ausgehendvom CO� -Kompensationspunkt,schlossendie Stomatavon Blättern
auserhöhterCO� -Konzentrationwenigerstarkalsdie derVergleichspflanzen.

Quercusmyrtifolia wies bei WachstumuntererhöhterCO� -Konzentrationgeringeremaxi-
maleStomatakonduktanzbei in etwa gleicherReaktionderrelativenÖffnungsweitegegen-
über 6 7 auf (Lodgeet al., 2001).

Zusammenfassungund Schlußfolgerungen

• Die maximaleStomatakonduktanzwar in etwa proportionalzur Stickstoffkonzentra-
tion der Blätter. DieserZusammenhangwird auchin der Literatur beschrieben.Der
ZusammenhangvonStickstoffkonzentration undmaximalerStomatakonduktanzwur-
de im PhytotrondurchWachstumbei erhöhterCO� -Konzentrationnicht beeinflußt.
Da die Stickstoffkonzentration der Blätter in erhöhterCO� -Konzentrationim Mittel
geringerwar als in aktuellerCO� -Konzentrationwar die maximaleStomatakonduk-
tanzuntererhöhterCO� -Konzentrationverringert.Angabenin derLiteraturzumEin-
flußderCO� -KonzentrationaufStomatadichteundStickstoffkonzentration bestätigen
diesesErgebnis.

• Der Modellparameterfür die maximalePumprateder Ionenpumpenwurde weder
durchdie verschiedenenArten nochdurchdie Stickstoffkonzentration oderdie CO� -
KonzentrationwährenddesWachstumsbeeinflußt.Dies legt die Annahmenahe,daß
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die Pflanzendie Stomatadichtevariieren,aberdie einzelnenStomataimmer ähnlich
mit Enzymenausstatten.

• Der Modellparameterfür die CO� -Sensitivität der Leckkonduktanzder Ionenkanäle
wurdedurchdie Stickstoffkonzentration derBlätterbeeinflußt:mit steigenderStick-
stoffkonzentrationunddurchdie Expositionin erhöhterCO� -Konzentrationsankdie
CO� -Sensitivität der Ionenkanäle– die Tendenzder Stomatamit steigendem687 zu
schließenwurde geringer. Dieser Zusammenhangwar in den Blättern aus erhöh-
ter CO� -Konzentrationverstärkt:bei gleicherStickstoffkonzentration in denBlättern
war die Tendenzdie Stomatabei hohem 687 zu schließenbei Blättern aus erhöh-
ter CO� -Konzentrationwenigerstarkausgeprägtals in Blättern ausaktuellerCO� -
Konzentration.

• Die EffektedesWachstumsuntererhöhterCO� -Konzentrationaufdie maximaleSto-
matakonduktanzunddie CO� -Sensitivität derIonenkanäleglichensichzumTeil aus:
PflanzenausaktuellerunderhöhterCO� -Konzentrationwiesenbeigleichem687 annä-
herndgleicheStomatakonduktanzauf.

6.3.4 Photosynthese

Die Photosyntheseratevon C! -Pflanzenwird durch erhöhteKonzentrationenvon 687 bis
zu Konzentrationenum 700 bis 1000ppmV gesteigert(Farquharund von Caemmerer,
1982). Somit ist sie in der Regel bei Wachstumunter erhöhtenatmosphärischenCO� -
KonzentrationengegenüberWachstumbei aktuellenCO� -Konzentrationengesteigert(Cur-
tis undWang,1998;Medlyn etal., 1999).

Mißt manjedochdiePhotosynthesevonBlättern,diebeiunterschiedlichenCO� -Konzentrationen
gewachsensind bei gleicher CO� -Konzentration,so weisen Blätter aus erhöhterCO� -
Konzentrationenin derRegeleinegeringerePhotosyntheseratebezogenaufdasTrockenge-
wicht auf alsBlätterausgeringererCO� -Konzentration(EamusundJarvis,1989;Gunder-
sonund Wullschleger, 1994;Sage,1994).Gleichzeitignimmt die Stickstoffkonzentration
derBlätterab(CurtisundWang,1998).

Um zu überprüfen,ob die Veränderungder Photosyntheseeigenschaften vollständigdurch
dieverringerteStickstoffkonzentration erklärtwerdenkannoderobeinezusätzlicheAnpas-
sungder Prozessean die erhöhteCO� -Konzentrationangenommenwerdenmuß,habeich
die Auswirkungvon StickstoffdüngungundCO� -Konzentrationenauf Parameterim Photo-
synthesemodellvon Farquharundvon Caemmerer(1982)untersucht:Carboxylierungseffi-
zienz( <>= ), maximalePhotosyntheserate( ?2(8)�* ) undCO� -KompensationspunktderAssi-
milation ( @BA ).

Carboxylierungseffizienz

Die Carboxylierungseffizienz charakterisiertdenBereichderAbhängigkeit derAssimilation
von 6 7 ( ?DCE< 7 -Kurve),derdurchdieCarboxylierungvonRibulose-1;5-bisphosphat (RubP)
limitiert wird (Farquharundvon Caemmerer,1982).Die Carboxylierungseffizienz spiegelt
daherMengeundAktivität desEnzymsRibulose-1;5-bisphosphat-Carboxylase/Oxygenase
(Rubisco)wider.
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Einfluß der Stickstoffkonzentration

Die Carboxylierungseffizienz proTrockengewicht nahmin denExperimentenmit steigender
Stickstoffkonzentration derBlätterzu,wobeidie ZunahmeeineTendenzzur Sättigungauf-
wies.Diesbedeutet,daßdieCarboxylierungseffizienzproStickstoff einMaximumaufwies,
dasbeimittlerenStickstoffkonzentration lag.Bei deutlichgeringereroderdeutlichehöherer
Stickstoffkonzentration nahmdie CarboxylierungseffizienzproStickstoff ab.

In derLiteraturwird in derRegel ein linearerZusammenhangzwischenParameternin Mo-
dellenfür die PhotosyntheseundderStickstoffkonzentration derBlätterangegeben(Peter-
sonet al., 1999).Dasist wahrscheinlichdaraufzurückzuführen,daßin denmeistenUnter-
suchungennicht sohoheStickstoffverfügbarkeiten angebotenwerden,wie in diesemExpe-
rimentundsomitderSättigungsbereichnicht erreichtwird. Wonget al. (1985)bestimmten
in einemExperimentin Nährlösungmit ähnlichenStickstoffkonzentrationenwie in diesem
Experimentebenfalls eineSättigungderPhotosyntheseratenbei hohenStickstoffkonzentra-
tionenim Blatt.

Die Ergebnissedeutendaraufhin, daßbei mittlerenStickstoffkonzentrationen dasProdukt
ausAllokation vonBlatt-Stickstoff in RubiscoundAktivität vonRubiscoamgrößtenist.Bei
sehrgeringenStickstoffkonzentrationen kannnureinkleinerAnteil desStickstoffesim Blatt
in Rubiscoinvestiertwerden(Makino undMae,1999).Bei sehrhohenStickstoffkonzentra-
tionenkanndiedie Aktivität derRubiscospezifischgedrosseltwerden,sodaßRubiscoeine
Stickstoffreserve darstellenkann(z.B.Nakanoetal. (1997)).

Einfluß der CO � -Konzentration

Bei einem Bezug auf das Trockengewicht wiesen die Pflanzen aus erhöhter CO� -
KonzentrationgegenüberdenPflanzenausaktuellerCO� -Konzentrationeinedeutlichver-
ringerteCarboxylierungseffizienz auf (-29%). Berücksichtigteman die unterschiedlichen
Stickstoffkonzentrationen derCO� -Varianten,sodeutendie graphischeDarstellungunddie
statistischeAuswertungderCO� -Response-Faktorenauf eineleicht geringereCarboxylie-
rungseffizienz der VarianteauserhöhterCO� -Konzentrationhin (-13%,nicht signifikant).
Die VerringerungderCarboxylierungseffizienz pro Trockengewicht in denBlätternauser-
höhtenCO� -KonzentrationengegenüberBlätternausaktuellerCO� -Konzentrationkonnte
alsozumgrößtenTeil durchdieunterschiedlichenStickstoffkonzentrationenerklärtwerden;
der unerklärteAnteil war demgegenübergeringund in der statistischenAuswertungnicht
signifikant.

Medlyn et al. (1999)ermitteltenin einemÜbersichtsartikel über15 Experimentean Bäu-
men,daßderParameterFHGI(�)J* im Photosynthesemodellvon Farquharundvon Caemmerer
(1982),der analogzur Carboxylierungseffizienz dasProduktausRubisco-Mengeund Ak-
tivität wiedergibt, nachWachstumin erhöhterCO� -Konzentrationbei einemBezugauf das
Trockengewicht deutlichverringertwar. DasVerhältnisvon FHGI(�)J* zur Stickstoffkonzentra-
tion war hingegen nur bei einemvon sechsExperimentenverringert.Eine solcheleichte
Änderungder Relationvon FHGI(�)J* zur Stickstoffkonzentration wurdeauchin anderenEx-
perimentenanBäumenbeobachtet(Freeman,1998;Centrittoet al., 1999b).DasWachstum
untererhöhterCO� -Konzentrationkannalsozusätzlichzur VerringerungderStickstoffkon-
zentrationim Blatt die Relationvon Photosyntheseparametern zur Stickstoffkonzentration
leicht verändern,wobei dieserEinfluß aberfür die Modelle als nicht wesentlichbewertet
werdenkann(Medlyn etal., 1999).

Die Carboxylierungseffizienzspiegelt dasProduktausRubiscoKonzentrationundAktivität
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derRubiscowider (Farquharundvon Caemmerer, 1982).Somitweisendie Ergebnissedar-
aufhin,daßuntererhöhterCO� -KonzentrationdieAllokation vonBlattstickstoff in Rubisco
und/oderdie Rubisco-Aktivität geringerwaralsunteraktuellerCO� -Konzentration.

Bei WachstumuntererhöhterCO� -Konzentrationwird im VergleichzuWachstumunterak-
tuellerCO� -Konzentrationin derRegelmit demRückgangderStickstoffkonzentration eine
Abnahmeder Rubisco-Konzentrationbeobachtet(Drake et al., 1997).Die Allokation von
Blattstickstoff in Rubiscoist dabeimanchmalunverändert(Tissueetal.,1993;Nakanoetal.,
1997),häufigjedochverringert(Sageet al., 1989;Rogerset al., 1996;Nakanoet al., 1997;
Osborneetal., 1998;Simsetal., 1998;Tissueetal., 1999).DieswiederumkönntezweiUr-
sachenhaben:zumeinenzeigenExperimente,daßmit sinkenderStickstoffkonzentration der
Anteil vonRubiscoandenKomponentenderPhotosynthesesinkt (MakinoundMae,1999),
zumanderenkanndieuntererhöhterCO� -KonzentrationerhöhteSaccharose-Konzentration
die Rubisco-Expressionspezifischhemmen(Stitt, 1991).

Maximale Assimilationsrate ?K(�)J*
Die maximaleAssimilationsratecharakterisiertdenBereichder ? - < 7 -Kurven,derdurchdie
RegenerationvonRubPlimitiert wird. Bei LichtsättigungderPhotosyntheseist sieein Indiz
für die Elektronen-Transport-Kapazität derLichtreaktionderPhotosynthese.Diesewerden
durchdiestickstoffhaltigenKomponentenChlorophyllundEnzymederPhotosystemeI und
II bestimmt.Diesgilt solangedie Assimilationnicht durchPhosphatmangelbegrenztwird.
Ein PhosphatmangelderPhotosynthesewird durchgeringesPhosphat-Angebotin derNähr-
lösung,hohes 6L7 , Lichtsättigungund tiefe Temperaturenbegünstigt.Dasvergleichsweise
hohePhosphatangebotin derNährlösungunddienicht-geringenTemperaturenwährendder
MessungensprechengegeneinePhosphatlimitation.

Die maximalePhotosyntheseratenahm in den Experimentenim Phytotronund auf der
FACE-Anlagelinear mit derStickstoffkonzentration derBlätter zu (Abbildung5.53).Dies
bedeutet,daßdie Allokation von Stickstoff in die KomponentenderLichtreaktionbei allen
Stickstoffkonzentrationen in etwa konstantwar. Dies paßtzu ErgebnissenandererExpe-
rimente,die bei sinkenderStickstoffkonzentrationeine AbnahmedesAnteils an Rubisco
gegenüberanderenPhotosynthesekomponenten bestimmten(Makino undMae,1999).

Die erhöhteCO� -KonzentrationwährenddesWachstumsbeeinflußtedie maximaleAssi-
milationsrateanalogzumEinflußauf die Carboxylierungseffizienz: deutlicheVerringerung
bei Bezugauf dasTrockengewicht ( C 28%),wesentlichgeringereundstatistischnicht rele-
vanteReduktionnachKorrekturderunterschiedlichenStickstoffkonzentrationen (-7%,nicht
signifikant).

Zu ganzähnlichenErgebnissekommenMedlynetal. (1999)bei ihrerUntersuchungdesEin-
flusseseinererhöhtenCO� -KonzentrationaufdenParameterM-(8)�* im Modell von Farquhar
und von Caemmerer(1982),der ebenfalls denRubP-limitiertenBereichder ? - < 7 -Kurven
charakterisiert.

CO � -Kompensationspunktder Assimilation @BA
Der CO� -Kompensationspunktgibt dasVerhältnisvon Carboxylierungzu Photorespiration
und Respirationim Licht wieder. Währenddie Carboxylierungseffizienz die Steigungim
Rubisco-limitiertenBereichder ? - < 7 -Kurvebestimmt,legt @ A die Lagefest.
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DerCO� -Kompensationspunktnahmin denExperimentenim PhytotronundaufderFACE-
Anlagemit zunehmenderStickstoffkonzentration der Blätter ab. Dasbedeutet,daß ? - < 7 -
KurvenvonPflanzenmit geringererStickstoffkonzentration nichtnurflacherverliefen,son-
derndaßzusätzlichihreLagein Richtunghöherer< 7 -Werteverschobenwar. DasWachstum
untererhöhtemCO� hatteauf denZusammenhangvon Stickstoffkonzentration und @ A kei-
nenEinfluß.

Zusammenfassungund Schlußfolgerungen

• Alle untersuchtenParameterdesPhotosynthese-ModellsvonFarquharundvonCaem-
merer(1982): <>= , ?K(�)�* und @ A warenbei einemBezugauf dasTrockengewicht
abhängigvon derStickstoffkonzentrationderBlätter.

• Der Einfluß einer erhöhtenCO� -Konzentrationwährenddes Wachstumsauf <>= ,?2(8)�* und @ A konnteim WesentlichendurchdieReduktionderStickstoffkonzentrati-
onderBlättererklärtwerden.

• NachKorrekturderunterschiedlichenStickstoffkonzentrationen wardie restlicheRe-
duktion statistischnicht signifikant und hatte auf die Assimilationsratengeringen
Einfluß.Siekanneventuelldurchdie untererhöhterCO� -Konzentrationbei gleicher
StickstoffkonzentrationerhöhteSaccharosekonzentration erklärtwerden.

• Medlyn et al. (1999)kommenbei ähnlichenErgebnissenzu demSchluß,daßdie Pa-
rameterisierungderModelleanhandPflanzenausaktuellerCO� -Konzentrationange-
messenist um die PhotosyntheseuntererhöhterCO� -Konzentrationzu beschreiben,
wennderEinflußdererhöhtenCO� -KonzentrationaufdieStickstoffkonzentration be-
rücksichtigtwird.

6.3.5 Respiration

Der Einflußvon StickstoffangebotundCO� -KonzentrationderAtmosphäreauf die Respi-
ration wurdeanhanddesRespirationskoeffizientenbei Standardtemperatur25°C ( +ON ) und
derTemperaturabhängigkeit derRespiration( P  / ) untersucht.Die Temperaturabhängigkeit
wurdewederdurchdasStickstoffangebotnochdurchdieCO� -KonzentrationderAtmosphä-
rebeeinflußt,sodaßich aufeineDiskussionderErgebnisseverzichteundnurdieErgebnisse
derRespirationskoeffizienten diskutiere..

Der Vergleich der Respirationskoeffizienten mit Ergebnissenausder Literatur wird durch
denEinfluß der Wachstumstemperaturerschwert:die Respirationpaßtsich weitgehendan
die Wachstumstemperaturan(Amthor, 1994;Atkin et al., 2000).Um verschiedeneMeßrei-
henvergleichenzu könnenmußmanalsodie RelationderStandardtemperatur, auf die die
Respirationskoeffizienten bezogensind,zurAdaptationstemperaturwährenddesWachstums
berücksichtigen.

Einfluß der Stickstoffkonzentration

Die Respirationskoeffizienten, die in denExperimentenim Phytotronund auf der FACE-
Anlagebestimmtwurden,stiegenüberdie Artgrenzenhinweg in etwa linearzur Stickstoff-
konzentrationderBlätteran,soferndie Respirationnicht durcheinegeringeKohlenhydrat-
konzentrationbegrenztwar. In derLiteraturfindensichvieleBelegefür dieProportionalität
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Tabelle6.6: Respirationskoeffizientenpro Stickstoff ( QSR�T ): Vergleich der ErgebnisseausdemPhytotronund
FACE-Experimentenmit ErgebnissenausderLiteratur. Als Temperaturist die Temperatureingetragen,bei der
entwederdie Messungendurchgeführtwordensind, bzw. die Temperatur, auf die die gemessenenErgebnis-
se nachBerücksichtigungder Temperaturabhängigkeit der Respirationin den jeweiligen Veröffentlichungen
bezogenwordensind.DieseTemperaturmußnicht mit derAkklimatisations-TemperaturderPflanzenüberein-
stimmen.

RespirationskoeffizientenproStickstoff: U�V�W [g(C) g(N) X�Y TagX�Y ]
Art Temp. U�V�W Anmerkungen Quelle

aktuell erhöht

Laubbäume 25°C 0.50Z 0.3 0.60Z 0.3 [ Phytotron 360;1000ppmV
Nadelbäume 25°C 0.35Z 0.2 0.40Z 0.2 [ Phytotron 360;1000ppmV
Chenopodiumalbum 25°C 0.55Z 0.3 0.65Z 0.3 [ FACE360;1000ppmV

Laub-& Nadelbäume10°C 0.19Z 0.12 Freiland (1)
Pinusradiata 15°C 0.13Z 0.07 Freiland (2)
Laub-& Nadelbäume18°C 0.45Z 0.30 0.65Z 0.45 [�[ BB 360;580ppmV (3)
Pinussylvestris 20°C 0.41 Freiland (4)
Alnusglutinosa 26°C 0.82 0.75 [�[�[ OTC 360;720ppmV (5)
Pinuspalustris 28°C 1.25 1.30 OTC 360;720ppmV \ N (6)

0.90 1.26 OTC 360;720ppmV ] N

[ nachLichtperiode[�[ BB: Branch-BagExperiment,CO& -Konzentration[�[�[ OTC: Open-Top-Kammern,CO& -Konzentration,Düngung
(1) Ryan(1995)
(2) Ryanet al. (1996)
(3) Tjoelker etal. (1999)
(4) Reichetal. (1996)
(5) VogelundCurtis(1995)
(6) Mitchell etal. (1995)

von StickstoffkonzentrationundDunkelrespirationbezogenauf dasTrockengewicht (Cha-
pin undTryon,1983;Ryan,1995;Ryanetal.,1996;Reichetal.,1998).Vielessprichtdafür,
daßdieseRelationüberArtgrenzenhinweg für verschiedeneArten undfunktionelleTypen
gilt (Reichetal.,1998).AllerdingstretenenormeUnterschiedesowohl innerhalbdereinzel-
nenUntersuchungenalsauchzwischendenUntersuchungenauf (sieheTabelle6.6).

Die Respirationskoeffizienten proStickstoff, dieim RahmendieserArbeit bestimmtwurden,
sindsowohl in Bezugauf die mittlerenWertealsauchin Bezugauf die StreuungderWerte
mit denErgebnissenandererArbeitenvergleichbar, auchwenndie StreuungderErgebnisse
aufdenerstenBlick überraschendgroßerschien(sieheTabelle6.6).

Einfluß der Kohlenhydratk onzentration

HoheKonzentrationenanKohlenhydratenhattennureinengeringensteigerndenEinflußauf
die RespirationskoeffizientenproStickstoff, bei geringenKonzentrationenanKohlenhydra-
tenwurdedie Respirationjedochdurchdie Kohlenhydratkonzentration begrenzt(sieheAb-
bildung5.60).
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DaKohlenhydratedasSubstratderRespirationdarstellen,mußeinMangelanKohlenhydra-
ten die Respirationdrosseln.Danebensteigt mit ansteigenderKohlenhydratkonzentration
die Cyanid-resistenteAtmung(Azcon-Bietoet al., 1983).

Der Zusammenhangvon Kohlenhydratkonzentration und Respirationsratenist in der Lite-
ratur beschrieben(Azcon-Bietound Osmond,1983;Tjoelker et al., 1999),wobeiTjoelker
etal. (1999)einenlinearenZusammenhangvonKohlenhydratkonzentration undRespiration
berechneten.

DieserEinfluß der Kohlenhydrateauf die Respirationpro Stickstoff magerklären,daßin
einigenArbeitennur ein schwacheroderkein Zusammenhangvon Respirationund Stick-
stoffkonzentrationermittelt wurde,wenndie Kohlenhydratkonzentration nicht berücksich-
tigt wurde(Byrd etal., 1992;Mitchell etal., 1999).

Einfluß der CO � -Konzentration

In denExperimentenim Phytotronund auf der FACE-AnlagewiesenPflanzen,die in er-
höhterCO� -Konzentrationgewachsenwaren,deutlichhöhereRespirationskoeffizienten pro
Stickstoff auf alsdie PflanzenausaktuellerCO� -Konzentration.DieserUnterschiedkonnte
nurzumTeil durchdie höherenKonzentrationenanKohlenhydratenerklärtwerden.

Diesentsprichteinigenin derLiteraturbeschriebenenErgebnissen,bei denenPflanzen,die
untererhöhtenCO� -KonzentrationengewachsensindhöhereRespirationskoeffizienten pro
Stickstoff aufwiesenals PflanzenausaktuellerCO� -Konzentration.Dies ging häufig mit
erhöhtenKohlenhydratkonzentrationeneinher(Mitchell et al., 1995;Tjoelker et al., 1999).
EineErklärungfür diehöherenRespirationskoeffizientenkönntein der, untererhöhterCO� -
Konzentrationbei gleicherStickstoffkonzentration, höherenWachstumsratezu findensein.
Andererseitswurdehäufigbeobachtet,daßdie Respirationskoeffizientenpro Stickstoff bei
Pflanzen,die in erhöhtenCO� -Konzentrationengewachsenwaren,unverändertwarenge-
genüberPflanzenausaktuellerCO� -Konzentration(Curtis,1996;Curtis und Wang,1998;
Will undCeulemans,1997).

Eine Ursachefür dieseunbefriedigendenResultate:mal wird für Pflanzen,die unter er-
höhterCO� -Konzentrationgewachsensind,eineerhöhteRespirationpro Stickstoff gemes-
sen– mal nicht, magin einemdirektenEinflußderCO� -KonzentrationwährendderMes-
sungenauf die Respirationoder in methodischenProblemenbei der Messungzu finden
sein.Häufig wurde ein direkter Effekt der CO� -Konzentrationwährendder Messungauf
die Respirationgemessen,wobei eine erhöhteCO� -Konzentrationwährendder Messung
die Respirationunterdrückte(Amthor et al., 1992).Neuerdingswird dieserdirekteEffekt
derCO� -Konzentrationauf die Respirationin Fragegestelltundauf Problemewährendder
Messungenzurückgeführt(Amthor, 2001).Im RahmendieserArbeit habeich keinendirek-
tenEinflußderCO� -Konzentrationaufdie Respirationbeobachtet(sieheAbbildung4.3auf
Seite79).

Beschreibung der Respiration anhand der Zustandsgrößen

Zum Abschlußmöchteich dasProblemansprechen,daßdie Respirationskoeffizientenpro
Stickstoff auchnachBerücksichtigungvon TemperaturundKohlenhydratkonzentration um
denFaktordrei streuen,in dieserArbeit, aberauchin anderenArbeiten(sieheTabelle6.6).

Die Respirationist ein Fluß, der durch Prozesseverursachtwird, die nur zum Teil und
unter bestimmtenBedingungendurch die Stickstoff- und Kohlenhydratkonzentration be-
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stimmtwerden.NachCannellundThornley (2000)wird die im Dunkelngemessenen„Rest-
Respiration“überwiegenddurchfolgendeProzesseverursacht:Proteinturnover, Phloembe-
ladung,Aufrechterhaltungvon Ionenkonzentrationen und Gradienten,Bewegungeninner-
halb der Zellen, Wärmeproduktionund Futile-Cycles.Die ZustandsgrößenStickstoffkon-
zentrationund Kohlenhydratkonzentration könnendahernur bedingtgeeignetseinum die
Respirationzu erklären(CannellundThornley, 2000).

Die gemesseneKonzentrationanStickstoff kannalsProxy für die KonzentrationanProte-
inen angesehenwerden.Allerdings ist der Anteil desProteinsam gesamtenStickstoff va-
riabel, so daßhier schonUnsicherheitenentstehen.Die Respirationwird abernicht durch
die Proteineansichverursacht,sonderndurchdasTurnover dieserProteine,enzymatische
Prozesse,derenUmsatzratemit steigenderTemperaturzunimmt,dieaberauchdurchandere
Größen,wie z.B. pH-Wert in derZelle,beeinflußtwerdenkann.

Die zweiteGröße,die für die ErklärungderRespirationherangezogenwurde,ist die Kon-
zentrationan Kohlenhydraten.Die Kohlenhydratehabenhierbeizwei Aspekte,zum einen
sindsieSubstratderAtmungundsolltendementsprechenddie Atmunglimitieren,wennsie
in geringenKonzentrationenvorliegen.DieseAnnahmebestätigtesichin dieserArbeit und
in anderenArbeiten (Berlekampet al., 1991;Tjoelker et al., 1999).Zum anderenstellen
KohlenhydratedengrößtenAnteil derSubstanzendar, mit denendasPhloembeladenwird.
Der Fluß PhloembeladungbedarfEnergie, die im Dunkeln ausder Respirationzur Verfü-
gunggestelltwird. Die Konzentrationder Kohlenhydrateinnerhalbder Zelle ist dannein
gutesMaß für denFlußPhloembeladung,wenndie Phloembeladungüberwiegendvon der
KonzentrationderKohlenhydrateabhängt.Solangedie Kohlenhydrateim Blatt nicht durch
geringeKonzentrationlimitieren, wird derTransportim Phloemabervon der Entladungs-
seitekontrolliert. HoheKonzentrationenan Kohlenhydratensind alsoauf der einenSeite
Voraussetzungfür einehoheRateder Phloembeladung,auf der anderenSeitekönnensie
aberauchdasErgebniseinerKohlenhydrat-Akkumulationbei geringerRatederPhloembe-
ladungsein.

Die Respirationläßt sich offensichtlich nur unbefriedigendanhandder Zustandsgrößen
Stickstoffkonzentration, Kohlenhydratkonzentration und Temperaturvoraussagen,da die
Zustandsgrößendie Prozesse,die die Respirationausmachen,nurungenügendbeschreiben.

Zusammenfassungund Schlußfolgerungen

• Die Respirationskoeffizienten pro Trockengewicht waren in den Experimenteni.e.
proportionalzur Stickstoffkonzentration der Blätter, sofernsie nicht durch geringe
KonzentrationenanKohlenhydratenbegrenztwurden.

• Die Respirationskoeffizientenpro Stickstoff warenüberweite Bereicheder Kohlen-
hydratkonzentrationi.e. konstant.Bei geringenKonzentrationenan Kohlenhydraten
wurdedie Respirationdurchdie Kohlenhydratkonzentration limitiert.

• Blätter, die untererhöhtenCO� -Konzentrationengewachsenwaren,wiesenim Mittel
deutlichhöhereRespirationskoeffizientenpro Stickstoff auf als Blätter ausaktueller
CO� -Konzentration.DieserEffekt konntenurzueinemgeringenTeil durchdiehöhere
KonzentrationanKohlenhydratenerklärtwerden.
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• Ungeklärtist in derLiteraturderdirekteEinflußderCO� -Konzentrationwährendder
MessungaufdieRespiration.In dieserArbeit wurdekeindirekterEinflußbeobachtet.

• InnerhalbdieserArbeit und auch innerhalbandererUntersuchungentratenextrem
großeSchwankungender Respirationskoeffizienten pro Stickstoff auf, auch wenn
Temperaturund Konzentrationan Kohlenhydratenberücksichtigtwurde.Die Dun-
kelrespirationläßtsichoffensichtlichnur ungenauanhandderZustandsgrößenTem-
peratur, Stickstoffkonzentration undKohlenhydratkonzentration beschreiben.

Insgesamtdeutendie Ergebnissedaraufhin, daßdie Prozesse,die zur Dunkelrespiration
beitragen,Proteinturnover, Phloembeladung,Aufrechterhaltungvon Ionenkonzentrationen
und Gradienten,Bewegungeninnerhalbder Zellen, Wärmeproduktionund Futile-Cycles,
bei WachstumuntererhöhterCO� -Konzentrationin der Summestimuliert werden,sofern
mansieaufdenStickstoffgehaltderBlätterbezieht.

6.4 Bedeutungfür denCO ^ -Düngeeffekt

6.4.1 DasNiveauder aktuellen CO � -Konzentration

In denExperimentenim Phytotronund auf der FACE-Anlagehattedie Wasserversorgung
derPflanzenkeinenwachstumsbegrenzendesEinflußunddie räumlicheBegrenzungspielte
eineuntergeordneteRolle, so daßdasWachstumder Pflanzendurchdasunterschiedliche
AngebotanMineralstoffen geprägtwar. Die unterschiedlicheCO� -Variantenhattendemge-
genübereinengeringenEinflußaufdasWachstumderPflanzen.

Diesüberraschtnicht,dadieKonzentrationderMineralstoffe in denunterschiedlichenDün-
gevariantenüberdengesamtenfür die PflanzenrelevantenKonzentrationsbereich gespreizt
war: keineMineralstoffe in DüngevarianteN0 bzw. Mineralstoffe im Überschußin Dünge-
varianteN25.DieCO� -Konzentrationwurdehingegennuraufrelativ hohemNiveauvariiert,
wennmandieReaktionderPflanzenausExperimentenmit CO� -Konzentrationenzwischen
100und1000ppmValsMaßstabzugrundelegt: CO� -Konzentrationunterhalbderaktuellen
scheinendasPflanzenwachstumdeutlichzu limitieren, wohingegendasPflanzenwachstum
oberhalbderaktuellenCO� -Konzentrationin eineSättigungübergeht(Dipperyet al., 1995;
Amthor, 2001).

6.4.2 Der Stickstoffhaushalt prägt denCO � -Düngeeffekt

ErgebnisseausExperimenten

Unter den Bedingungender Experimenteim Phytotronund auf der FACE-Anlage,un-
ter denendas Stickstoffangebotdas Wachstumlimitierte, war der CO� -Düngeeffekt in
etwa proportionalzur zusätzlichenStickstoffaufnahmeder Pflanzenunter erhöhterCO� -
Konzentration.Eine Steigerungder Stickstoffproduktivität bewirkte eineParallelverschie-
bungdieserProportionalität,hatteabereinenvergleichsweisegeringenEinflußaufdenCO� -
Düngeeffekt (sieheAbbildung5.4aufSeite100).

Der stärksteCO� -Düngeeffekt, relativ gemessen,trat bei relativ geringembis gutemNähr-
stoffangebotauf, wenndie PflanzenunterdiesenBedingungenmehrStickstoff aufnehmen
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konntenalsin aktuellerCO� -Konzentration.Wenndie Pflanzendie Stickstoffaufnahmeun-
tererhöhterCO� -KonzentrationnichtsteigernkonntenbliebderCO� -Düngeeffekt ganzaus
(N0 im Phytotron)oderwar gering(N1 im Phytotron).In derhöchstenDüngestufewar die
relative Reaktionauf erhöhteCO� -Konzentrationengering,wasauf denbegrenztenRaum
zurückgeführtwurde.

Zu analogenErgebnissenkommenJohnsonet al. (1998): sie beobachtetenden stärksten
CO� -Düngeeffekt bei moderatemStickstoffmangel.Andersalsgenerellin derLiteraturbe-
schrieben(McGuire et al., 1995;Curtis und Wang,1998),wurde in diesenExperimenten
also keine generelleLimitation desCO� -Düngeeffektesdurch geringesNährstoffangebot
beobachtet.Der CO� -Düngeeffekt war annäherndproportionalzur zusätzlichenAufnahme
von Stickstoff undderstärksteCO� -Düngeeffekt trat bei relativ geringemStickstoffangebot
auf.

Bedeutungder Art desNährstoffangebotesim Experiment

DieseunterschiedlichenErgebnisselassensicheventuellausderunterschiedlichenArt des
Nährstoffangebotesin denverschiedenenExperimentenerklären:Düngungmit festgesetzten
MengenoderNährlösungmit konstanterKonzentration.

Das Angebotan Nährstoffen ist immer dannüber die Mengebegrenzt,wenn mit festge-
legtenMengengedüngtwird. Wenndie PflanzenunteraktuellerCO� -Konzentrationdieses
Angebotausschöpfen,so habendie Pflanzenin erhöhterCO� -Konzentrationkeine Mög-
lichkeit die Nährstoffaufnahmezu steigern.In diesenFällenist eineWachstumsförderung
durcherhöhteCO� -Konzentrationengering,da sie allein auf einerhöherenStickstoffpro-
duktivität beruht.Bei einemAngebotderNährstoffe in begrenztenMengenhängtderCO� -
Düngeeffekt also in ersterLinie davon ab, inwieweit die Pflanzenunter geringerCO� -
KonzentrationdasNährstoffangebotausschöpfen.Je geringerdasAngebotan Nährstof-
fen ist, destohöherist die Wahrscheinlichkeit, daßdie PflanzenunterdergeringerenCO� -
KonzentrationdasAngebotvollständigausschöpfen.

Bei einemAngebotder Nährstoffe in Nährlösungmit konstanterKonzentrationwird die
Nährstoffverfügbarkeit für die Pflanzendurch die verschiedenenKonzentrationenin der
Nährlösungvariiert,aberdasAngebotist theoretischunbegrenzt.EinehöhereAufnahmera-
te untererhöhterCO� -Konzentrationhat,abgesehenvon Diffusionsprozessen,keinenEin-
fluß aufdie Verfügbarkeit. PflanzenuntererhöhterCO� -Konzentrationkönnen- theoretisch
- unbegrenztmehr Stickstoff aufnehmenals Pflanzenunter aktuellerCO� -Konzentration.
Die Wachstumssteigerungist in ersterLinie davon abhängig,inwieweit esdenPflanzenbei
WachstumuntererhöhterCO� -Konzentrationgelingt mehrStickstoff aufzunehmenals bei
WachstumuntergeringererCO� -Konzentration.

DieseAbhängigkeit desCO� -Düngeeffektesvon der zusätzlichenAufnahmean Stickstoff
kam in denExperimentenim Phytotronundauf derFACE-AnlagedeutlichzumAusdruck
(sieheAbbildung5.4aufSeite100).

Die Bedeutungder Art desNährstoffangebotesfür die Reaktionder Pflanzeauf erhöhte
CO� -Konzentrationenist auchin AnhangE) aneinemeinfachenModell demonstriert.
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Bedeutungfür Ökosysteme

In ÖkosystemennehmenPflanzenStickstoff in überwiegendemMaßeausderBodenlösung
auf, in weitausgeringeremMaßedurchFixierungvon Luftstickstoff in Symbiosemit Mi-
kroorganismen(sieheTabelle1.3 auf Seite12). Die Mengean verfügbarenNährstoffen in
der Bodenlösungist dabeidasErgebniseinesFließ(un)gleichgewichtes ausZuflüssenund
Abflüssen.

In demModell für denStickstoffhaushaltderBiosphäreim HRBM, wie esin derEinleitung
vorgestelltwurde(Abbildung1.2aufSeite11),wird derverfügbareStickstoff in derBoden-
lösungalsPoolverfügbarerStickstoff (AVN) bezeichnet.Die GrößedesPoolsAVN ist das
Ergebnisder Zuflüsse(Absterbender Mikroorganismen(MIMN) und Stickstoffdeposition
(DEPN))undderAbflüsse(AufnahmedurchdieMikroorganismen(MIGN), Produktionvon
N � 0 undN � (N2ON), Auswaschung(LEAN) undAufnahmedurchdie Pflanzen(AVUN)).
DerPoolderMikroorganismenist dabeiengandenAbbauvon Bestandesabfall (LDN) und
somit überdie Produktionvon Bestandesabfall (LPN) an die Produktionvon Phytomasse
(NPPN)gebunden.Dies bedeutet,daßeineganzeReihevon Prozessenim Stickstoffhaus-
halt derBiosphäredenPooldesverfügbarenStickstoffesbeeinflussen.

In derintensivenLandwirtschaftwird die MengeanStickstoff in derBodenlösungin erster
Linie durchdie (Mineral)Düngunggeprägt.Im Modell für denStickstoffhaushaltentspricht
die MineraldüngungeinemoffenenFluß in die Biosphäre,der nicht durchdie Biosphäre
beeinflußtwird unddurchdenStickstoff in beliebigerMengein die Biosphäreeingebracht
werdenkann.Einestarke DüngungkanndaherdenCO� -Düngeeffekt in derLandwirtschaft
verstärken (Amthor, 2001), birgt abereine Reihevon Risiken für die Umwelt (Mengel,
1991).

In natürlichenÖkosystemenist dasNährstoffangebothingegen durchdie Prozessein der
Biosphäregeprägt.Der EinflußeinererhöhtenCO� -KonzentrationderAtmosphäreauf den
Stickstoffhaushaltvon natürlichenÖkosystemenist daherdurcheineReihevon Rückkopp-
lungengekennzeichnet:zum einenVerknappungdesfür PflanzenverfügbarenStickstoffs
in der BodenlösungdurchverstärkteFestlegung von Stickstoff in Phytomasse,Litter und
mikrobiellerBiomasse;zumandereneventuelllangfristigeAkkumulationvon Stickstoff in
derBiosphäredurchverstärkteFixierungoderverringerteVerlustedurchAuswaschungund
ProduktionvonN � 0 undN � (Melillo etal.,1991;Mooney etal.,1991,1999;Rastetteretal.,
1991; Ceulemansund Mousseau,1994; Kirschbaumet al., 1994, 1998; Thornley, 1996;
CannellundThornley, 1998;McMurtrie etal., 2000).

In Simulationenmit Modellen,die denKohlenstoff- und Stickstoffhaushaltfür Pflanzen-
beständeauf derBasisvon wesentlichenProzessenberechnen,wurdeein dauerhafterCO� -
Düngeeffekt durchdieVerfügbarkeit vonStickstoff begrenzt,wobeidieseBegrenzungdurch
eineAnreicherungvon Stickstoff in der Biosphärekompensiertwerdenkonnte(Thornley,
1996;CannellundThornley, 1998;McMurtrie etal., 2000).

Wennesim Verlauf der Simulationzu einerAnreicherungvon Stickstoff in der Biosphä-
re kam, konntenstickstoffarmeÖkosystemelangfristig einenstärkerenCO� -Düngeeffekt
aufweisenals stickstoffreiche Ökosysteme(Cannellund Thornley, 1998).Also kannman
auchfür natürlicheÖkosystemenicht von einemgenerellgeringerenCO� -Düngeeffekt in
stickstoffarmenÖkosystemenausgehen.

In denModellenführte eineerhöhteCO� -Konzentrationdannzu einerAnreicherungvon
Stickstoff in der Biosphäre,wenn die Verlustedurch Auswaschungund Denitrifizierung
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aufgrundgeringererStickstoffkonzentrationen in der Bodenlösungzurückgingen(Cannell
und Thornley, 1998),oderwenndie AufnahmedurchFixierunggesteigertwar (Thornley,
1996; Cannellund Thornley, 1998; McMurtrie et al., 2000).Um den langfristigenCO� -
Düngeeffekt zubeeinflussenmußtedieÄnderungderFlüsseDenitrifizierung,Auswaschung
oderStickstoff-Fixierungnicht großsein,derEffekt wuchsmit derZeit.

Die Fixierungvon Luftstickstoff ist für Pflanzendannsinnvoll, wennviel Energie ausLicht
in Form von Kohlenhydratenzur Verfügungsteht,aberwenig Stickstoff ausder Bodenlö-
sung.In vielen Experimentenan EinzelpflanzenwurdeuntererhöhterCO� -Konzentration
einegesteigerteFixierungbeobachtet(Reddyet al., 1989;Crush,1994;Serrajet al., 1998;
Hungateet al., 1999;Louis et al., 1999;Schortemeyer et al., 1999;Luscheret al., 2000).
Eine Steigerungder FixierungwurdedurchdenEinfluß der erhöhtenCO� -Konzentration
auf denStickstoffstatusder Pflanzenmöglich,da dieszu einerVerschiebung der Allokati-
on von Stickstoff in die Wurzelnund damit zur verstärktenAusbildungvon Wurzelknöll-
chenführte,erhöhteSaccharosekonzentrationen hattenkeinendirektenEffekt aufdieFixie-
rungsratenproWurzelknöllchen(Schortemeyer etal.,1999;Cabrerizoetal.,2001).Auchin
FACE-Experimentenim Freilandstimuliertedie erhöhteCO� -Konzentrationdie Fixierung
von Luftstickstoff (Louis et al., 1999;Luscheret al., 2000;Dakoraund Drake, 2000).Die
gesamteMengeanassimiliertemStickstoff wardadurchjedochunverändert(Matamalaund
Drake,1999;DakoraundDrake,2000)bzw. nur leichterhöht(Arnone,1999).

Die Modell-Experimentewurdenfür Pflanzenbeständeohneeine Limitation desWachs-
tumsdurchWassermangeldurchgeführt.UnterdiesenUmständenwarderlangfristigeCO� -
Düngeeffekt von derFähigkeit derBiosphäregeprägtuntererhöhtenCO� -Konzentrationen
Stickstoff zuakkumulieren.EineSteigerungderStickstoffproduktivität hattedemgegenüber
langfristigeinengeringenEinflußaufdenCO� -Düngeeffekt.

Da die Akkumulationvon Stickstoff in derBiosphärewesentlichfür denCO� -Düngeeffekt
zu seinscheintunddurcheineganzeReihevon ProzessendesKohlenstoff- undStickstoff-
haushaltesbeeinflußtwird, kommenCannellundThornley (1998)zu demSchluß,daßder
CO� -Düngeeffekt nursinnvoll mit Modellenabgeschätztwerdenkann,diediemaßgeblichen
ProzessedesStickstoff- undKohlenstoffhaushaltes derBiosphäreenthalten.

6.4.3 Bedeutungfür die BerechnungdesCO � -Düngeeffektes

Nachdemsichgezeigthat,daßesnotwendigist denlangfristigenCO� -Düngeeffekt mit Mo-
dellenzu untersuchen,die die wesentlichenProzessedesKohlenstoff- und Stickstoffhaus-
haltesderBiosphäreenthalten,stelltsichdieFrage,obundwiedieParamterin denModellen
zur BerechnungdieserProzessedurchdasWachstumuntererhöhtenCO� -Konzentrationen
beeinflußtwerden.

Die Experimenteim Phytotron und auf der FACE-Anlage ergaben für die Prozesse
Stickstoff-Aufnahme,Stickstoff-Allokation, Kohlenstoff-Allokation, RegulationderStoma-
takonduktanz,Photosyntheseund Respirationvor demHintergrundder aktuellenLiteratur
folgendeErgebnisse:

• Alle untersuchtenProzesseundfastalle untersuchtenParameterin denModellenfür
dieseProzessewurdendurchdenStickstoffstatusderPflanzenbeeinflußt.
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• DasWachstumuntererhöhtenCO� -KonzentrationenverändertedenStickstoffstatus
derPflanzendeutlich:die Konzentrationan löslichenKohlenhydratenundStärke im
Blatt warerhöht,dieStickstoffkonzentration im Gewebewar in allenOrganenverrin-
gert.

• Der Einfluß desStickstoffstatusauf die Prozessewar im wesentlichenunabhängig
davon, ob derStickstoffstatusdurchVariationderDüngungoderdurchVariationder
CO� -KonzentrationderAtmosphäreverändertwurde.

• FürdieuntersuchtenProzessekonntederEinflußdererhöhtenCO� -Konzentrationder
AtmosphäreaufdieModellparameterim wesentlichendurchdenEinflußdererhöhten
CO� -Konzentrationauf denStickstoffstatusderPflanzenerklärtwerden.Ausnahmen
bildetenderRespirationskoeffizient proStickstoff unddieCO� -Sensitivität derIonen-
kanäle.

DerEinflußdererhöhtenCO� -KonzentrationaufdieCO� -Sensitivität derIonenkanäle
kompensierteweitgehenddenEinfluß auf die maximaleStomatakonduktanz,so daß
die resultierendeRegulationderStomatanurwenigverändertwar.

Die ErgebnissedieserArbeit legen für die untersuchtenProzesseund Modelle, mit Aus-
nahmeder Respiration,nahe,daß die Paramterisierungan Pflanzenaus aktueller CO� -
Konzentrationangemessenist,umdenCO� -Düngeeffekt zubestimmen– soferndieModelle
denEinflußdererhöhtenCO� -Konzentrationauf denStickstoffstatusderPflanzenberück-
sichtigen.
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Kapitel 7

Zusammenfassung

DerBegriff „CO � -Düngeeffekt“ beschreibtdasverstärkteWachstumvonPflanzenalsFolge
einerZunahmederatmosphärischenCO� -Konzentration.DurchdiesenEffekt wurdein der
Vergangenheitca.25%desdurchmenschlicheAktivitätenemittiertenCO� in derBiosphä-
re festgelegt. DiesesCO� trug damitnicht zu einemweiterenAnstieg deratmosphärischen
CO� -Konzentrationunddendamit verbundenenRisiken für dasKlima bei. ÜberdasAus-
maßdesin ZukunftzuerwartendenCO� -DüngeeffektesundüberdieInteraktionmit anderen
Umwelteinflüssen,insbesondereKlimaänderungenund Verfügbarkeit von Mineralstoffen,
herrschtnochgroßeUnsicherheit.

Das Wachstumder Pflanzenist derzeit in weiten Bereichender Erde durch eine gerin-
ge Verfügbarkeit von Stickstoff begrenzt.Die Bedeutungder Mineralstoffe für denCO� -
Düngeeffekt wurdedaheramBeispieldesStickstoffesuntersucht.

Um denCO� -Düngeeffekt zu prognostizieren,werdenin zunehmendenMaßeModellege-
nutzt, die dasPflanzewachstumauf der BasiswesentlicherProzesseim Kohlenstoff- und
StickstoffhaushaltderPflanzenberechnen.Im RahmendieserArbeit wurdeuntersucht,wie
sich KoeffizientendieserModelle durchWachstumuntererhöhterCO� -Konzentrationän-
dern und ob dieseÄnderungdurchden Einfluß der erhöhtenCO� -Konzentrationauf das
VerhältnisvonStickstoff- zuKohlenstoffhaushalt(Stickstoffstatus)derPflanzenerklärtwer-
denkann.

FolgendeProzesseausdemStickstoff-und KohlenstoffhaushaltderPflanzenwurdenunter-
sucht:StickstoffaufnahmeausderBodenlösung,Allokation von Stickstoff undKohlenstoff,
RegulationderStomatakonduktanz,PhotosyntheseundRespiration.

In denExperimentenwurdenzwei-jährigeBäumeder Arten Acaciamelanoxylon, Acacia
dealbata, Eucalyptusdebeuzevillei, Eucalyptusniphophila, Eucalyptuspauciflora, Quer-
cusilex, Quercusrobur, Fagussylvatica, Alnusglutinosa, Pinussylvestris, Piceaabiesund
PseudotsugamenziesiiübermehrereMonatebeikonstantenWachstumsbedingungenin Kli-
makammernbei CO� -Konzentrationenvon 380bzw. 1000ppmV exponiert.Die Nährstoff-
versorgungerfolgteübertäglichesGießenmit kompletterNährlösungin vier verschiedenen
Konzentrationen:0, 1, 5 und25mmol(N)l �� . In einemZusatzexperimentwurdeChenopo-
dium album bei gleicherNährstoffversorgung für fünf Wochenwährendihrer vegetativen
Wachstumsphasein einemFACE-SystembeiCO� -Konzentrationenvon400und510ppmV
exponiert.

Durch dastäglicheGießenmit Nährlösungsollte die Nährstoffkonzentration an denFein-
wurzelnund dadurchder Stickstoffstatusder Pflanzenim Verlauf der Expositionkonstant
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gehaltenwerden,so daßdie Stickstoffkonzentration der Pflanzenam Endeder Exposition
denStickstoffstatuswährendderExpositionwiderspiegelt.

Zu BeginnundamEndederExpositionwurdenTrockengewicht undStickstoffkonzentration
von Sproß,Blatt, WurzelundFeinwurzelnbestimmt.WährendderExpositionwurdenBlät-
ter zur BestimmungderKohlenhydratkonzentration geerntetundGaswechselmessungenan
Blätternzur Bestimmungder Stomatakonduktanz,der Photosyntheseund der Respiration
durchgeführt.

Pflanzen,die untererhöhterCO� -Konzentrationgewachsenwaren,enthieltenamEndeder
Exposition mehr Stickstoff und erreichtenein höheresTrockengewicht als Pflanzenaus
aktuellerCO� -Konzentration.Die Pflanzen,die die Stickstoffmengeunter erhöhterCO� -
KonzentrationgegenüberPflanzenausaktuellerCO� -Konzentrationam deutlichstenstei-
gernkonnten,wiesenauchdendeutlichsteUnterschieddesTrockengewichtesauf.Dieswa-
ren überwiegenddie PflanzenausdenmittlerenDüngestufenN1 und N5. Eine generelle
Limitation desCO� -DüngeeffektesdurchgeringeStickstoffkonzentrationen in derNährlö-
sungwurdenichtbeobachtet.

Die erhöhtenCO� -KonzentrationenverschobendenStickstoffstatusder Pflanzendeutlich
zugunstendesKohlenstoffhaushaltes: Pflanzen,dieuntererhöhtenCO� -Konzentrationenge-
wachsenwaren,wiesenhöhereKonzentrationenderKohlenhydrateGlucose,Fructose,Sac-
charoseundStärkeundgeringereStickstoffkonzentrationen auf.DieVerschiebungderStick-
stoffkonzentrationwar dabeiim Blatt deutlicherausgeprägtalsin denanderenOrganen.Es
ist anzunehmen,daßbeigleichemVerhältnisderKonzentrationenanlöslichenstickstoffhal-
tigenVerbindungenzu löslichenkohlenstoffhaltigen VerbindungendasNiveauderKonzen-
trationenunter erhöhterCO� -KonzentrationengegenüberaktuellerCO� -Konzentrationen
angehobenwar.

Die relative Aufnahmerateder Feinwurzelnfür Stickstoff stieg mit zunehmenderDünge-
stufe und war in den Klimakammernbei DüngestufeN5, im FACE-Experimentbei N25
gesättigt.Ein EinflußdererhöhtenCO� -Konzentrationwarin denKlimakammernbeigerin-
gemStickstoffangebotundim FACE-Experimentnicht festzustellen.Im Experimentin den
Klimakammernwar die relative Aufnahmeratebei hohemStickstoffangebotuntererhöhter
CO� -Konzentrationgegenüberder Aufnahmeratein aktuellerCO� -Konzentrationdeutlich
erhöht.DadieStrahlungin denKlimakammernim VergleichzuTageslichtgeringwar, könn-
ten die Aufnahmeratenbei hohemStickstoffangebotdurch die Saccharose-Konzentration
limitiert gewesensein.DieserLimitation könntedurcherhöhteCO� -Konzentrationenge-
mildert wordensein.

Die Allokation von Stickstoff- und Kohlenstoff auf die OrganeBlatt, Sproß,Wurzel und
FeinwurzelwieseinendeutlichenZusammenhangmit derStickstoffkonzentration derPflan-
zenam Endeder Expositionund damit mit demStickstoffstatuswährendder Exposition
auf: verstärkteAllokation in Blatt und Sproßbei hoherStickstoffkonzentration, verstärkte
Allokation in WurzelundFeinwurzelbei geringerStickstoffkonzentration. Im Zusammen-
hangmit derAuswertungvon AngabenausderLiteraturerscheintessehrwahrscheinlich,
daßWachstumuntererhöhterCO� -KonzentrationendenZusammenhangvon Stickstoffsta-
tusundAllokation nichtverändert.

Zur Bestimmungvon Stomatakonduktanzund Photosyntheseder Blätter wurde der Gas-
wechselbei Lichtsättigung,konstantenTemperaturenundinnerhalbeinerMeßreihevariier-
tenCO� -Konzentrationengemessen(100–200–360–700–1400 ppmV).
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Die ReaktionderStomatakonduktanzauf die interzelluläreCO� -Konzentration( 687 ) wurde
anhanddesStomatamodellsvon Hoffstadt(2000)ausgewertet.In diesemModell wird die
Stomatakonduktanzausgehendvon der maximalenStomatakonduktanzdurchdenEinfluß
von Umweltfaktorenauf regulierbareIonenpumpenundIonenkanäleberechnet.Im Modell
pumpendie IonenpumpenIonenin dieSchließzellen,wirkensomitStomata-öffnend.Durch
die IonenkanälediffundierenIonenausdenSchließzellenheraus,wasschließendeWirkung
auf die Stomatahat. Die Ionenpumpenreagierenauf Licht und Bodenfeuchte,die Ionen-
kanäleauf 6 7 . Untersuchtwurde der Einfluß der Stickstoffkonzentration der Blätter und
derCO� -KonzentrationwährenddesWachstumsaufdie maximaleStomatakonduktanz,die
maximalePumpratederIonenpumpenunddie CO� -Sensitivität derIonenkanäle.

Die maximaleStomatakonduktanzwar abhängigvon derStickstoffkonzentration derBlät-
ter: je geringerdie Stickstoffkonzentration, destogeringerdie maximaleStomatakonduk-
tanz. Wachstumunter erhöhterCO� -KonzentrationändertediesenZusammenhangnicht.
Die maximalePumprateder Ionenpumpenwar unabhängigvon der Stickstoffkonzentrati-
on derBlätterundvon derCO� -KonzentrationwährenddesWachstums.Diesführtezu der
Annahme,daßdie Pflanzendie DichtederStomataauf derBlattflächein Abhängigkeit von
ihrem Stickstoffstatusvariieren,die einzelnenStomataaberimmer ähnlich mit Enzymen
ausstatten.Die CO� -Sensitivität der Ionenkanälenahmmit steigenderStickstoffkonzentra-
tion der Blätter ab. Dies bedeutet,daßdie Tendenzder Stomatabei hoheninterzellulären
CO� -Konzentrationenzu schließenmit steigenderStickstoffkonzentration der Blätter ab-
nahm.WachstumuntererhöhterCO� -KonzentrationhatteeinendeutlichenEinflußauf die-
senZusammenhang:Blätter die in erhöhterCO� -Konzentrationgewachsenwaren,wiesen
beigleicherStickstoffkonzentration gegenüberBlätternausaktuellerCO� -Konzentrationei-
negeringereCO� -Sensitivität der Ionenkanäleauf.ÜberweiteBereicheder interzellulären
CO� -Konzentrationglich die geringereCO� -Sensitivität der Ionenkanäleder Pflanzenaus
erhöhtenCO� -KonzentrationenihregeringeremaximaleStomatakonduktanzgeradeaus.

Zur BestimmungderReaktionder Photosyntheseauf 6 7 wurdendie Meßreihenin Anleh-
nungandasModell vonFarquharundvonCaemmerer(1982)ausgewertet.Bestimmtwurde
derEinflußderStickstoffkonzentration auf die Carboxylierungseffizienz,die maximaleAs-
similationsratebei 687 über700ppmVundaufdenCO� -KompensationspunktderAssimila-
tion. Alle drei Parameterwarendeutlichvon derStickstoffkonzentrationderBlätterabhän-
gig.Die Carboxylierungseffizienzstieg mit derStickstoffkonzentration, wobeiinnerhalbder
Arten einedeutlicheTendenzzur Sättigungzu erkennenwar. Die maximaleAssimilations-
ratestieg in etwa linearmit derStickstoffkonzentration. Der CO� -Kompensationspunktder
Assimilation sankmit steigenderStickstoffkonzentration. Wachstumunter erhöhterCO� -
KonzentrationbeeinflußtedieAbhängigkeit derdreiParametervonderStickstoffkonzentra-
tion nicht wesentlich.

Die Respirationwurde am Endeeiner Lichtphasenund am Endeeiner Dunkelphasege-
messen,anschließendwurdendie Stickstoff- und Kohlenhydratkonzentrationen bestimmt.
InnerhalbeinerMeßreihenwurdedie Temperaturvariiert, ermittelt wurdedie Temperatu-
rabhängigkeit derRespirationundder Respirationskoeffizient bei Standardtemperatur. Die
Temperaturabhängigkeit derRespirationwurdewederdurchdieStickstoffkonzentration der
Blätternochdie CO� -KonzentrationwährenddesWachstumsbeeinflußt.Die Respirations-
koeffizientenwarenbei hohenKohlenhydratkonzentrationen in denBlättern in etwa pro-
portional zur Stickstoffkonzentration der Blätter. Bei geringenKohlenhydratkonzentratio-
nenwurdedie RespirationdeutlichdurchKohlenhydratmangellimitiert. Blätter, die unter
erhöhtenCO� -Konzentrationengewachsenwaren,wiesendeutlichhöhereRespirationsko-
effizientenpro Stickstoff auf alsBlätter, die unteraktuellerCO� -Konzentrationgewachsen
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waren.Der Einfluß der WachstumsCO� -Konzentrationauf die Respirationskoeffizienten
konntenur zum Teil durchdie höhereKonzentrationenan Kohlenhydratenin diesenBlät-
ternerklärtwerden.

Alle untersuchtenProzesseundfastalle untersuchtenParameterin denModellenfür diese
ProzessewurdendurchdenStickstoffstatusderPflanzenbeeinflußt.Der EinflußdesStick-
stoffstatusaufdieseProzessewarim wesentlichenunabhängigdavon,obderStickstoffstatus
durchVariationderDüngungoderdurchVariationderCO� -KonzentrationderAtmosphäre
verändertwurde.

Der Einfluß der erhöhtenCO� -Konzentrationder Atmosphäreauf die untersuchtenMo-
dellparameterkonnte,mit Ausnahmeder CO� -Sensitivität der Ionenkanäleundder Respi-
rationskoeffizientenpro Stickstoff, im wesentlichendurchdenEinfluß der erhöhtenCO� -
Konzentrationauf denStickstoffstatusderPflanzenerklärtwerden.Der Stickstoffstatusder
PflanzenhingegenwurdedurchWachstumuntererhöhtenCO� -Konzentrationengegenüber
denPflanzenausaktuellerCO� -Konzentrationdeutlichauf die SeitedesKohlenstoffhaus-
haltesverschoben.

DerEinflußdererhöhtenCO� -KonzentrationaufdenStickstoffstatusführtedazu,daßStick-
stoff vorzugsweisein dieStickstoffaufnahmeundwenigerin dieKohlenstoffassimilationin-
vestiertwurde.DieserEinfluß der erhöhtenCO� -Konzentrationauf denStickstoffhaushalt
hatteenormeFolgenfür dasPflanzenwachstum:die SteigerungdesTrockengewichtesge-
genüberPflanzenausaktuellerCO� -Konzentrationwarin etwaproportionalzurzusätzlichen
Stickstoffaufnahme.

Da StickstoffhaushaltundKohlenstoffhaushaltderPflanzenüberdie Abhängigkeit derPro-
zessevomStickstoffstatusderPflanzenenggekoppeltsind,solltenprozeßorientierteModel-
le zurBerechnungdesWachstumsdenStickstoffhaushaltunddamitdenStickstoffstatusder
Pflanzenberücksichtigen.WenndieModelledenStickstoffstatusderPflanzenberücksichti-
gen,scheintfür die untersuchtenProzesse,mit AusnahmederRespiration,die Parameteri-
sierungderModelleanhandvonPflanzenausaktuellerCO� -Konzentrationangemessen,um
denCO� -Düngeeffekt zu berechnen.

Die ErgebnissedesExperimentsdeutendaraufhin,daßdasAusmaßdesCO� -Düngeeffektes
wenigerdurch eine Steigerungder Stickstoffproduktivität, sondernüberwiegenddadurch
geprägtwird, inwieweit esdenPflanzenuntererhöhtenCO� -Konzentrationengelingt,mehr
Stickstoff aufzunehmen.Diesunterstreichtdie BedeutungderProzessedesStickstoffhaus-
haltesim BodenunddieBedeutungderoffenenFlüssenim StickstoffhaushaltderBiosphäre
für denCO� -Düngeeffekt.
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Anhang A

Symboleund Konventionen

TabelleA.1: AllgemeineSymboleundKonventionen

Symbol Einheit Bedeutung

AllgemeineSymbole:

Bl — Blatt
Sp — Sproß
W — Wurzel
FW — Feinwurzel
GES — SummeallesOrgane
Glu g g�� Glucose-KonzentrationproTG bzw. Stickstoff
Fru g g�� Fructose-KonzentrationproTG bzw. Stickstoff
Sac g g�� Saccharose-Konzentration proTG bzw. Stickstoff
St g g�� Stärke-KonzentrationproTG bzw. Stickstoff_a`

mmol ltr �� N-KonzentrationderNährlösung(FACE + 0.24)_cb
mmol ltr �� N-KonzentrationderNährlösung(FACE + 0.24)_ed
mmol ltr �� N-KonzentrationderNährlösung(FACE + 0.24)_ef�d
mmol ltr �� N-KonzentrationderNährlösung(FACE + 0.24)g 3�h & — CO� -Response-Faktor

r 3�h & — Mittelwert derCO� -Response-Faktoreng>i
— Stickstoff-Response-Faktor

r
i

— Mittelwert derStickstoff-Response-Faktoren?kjl=m?kn m � � Blattfläche<8o ,qpsr mg g �� Kohlenstoffkonzentration proTrockengewicht_ o ,qp�r mg g �� Stickstoffkonzentration proTrockengewichtt�ukv
µEm � � s�� photosynthetischaktive Strahlung

PN — in ProteineeingbauterStickstoffw j�? cm� g�� SpezifischeBlattflächeproTrockengewichtxzy
g Trockengewicht{ b�| { f
— Zeitpunkte
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TabelleA.2: SymboleundKonventionen:Stickstoffaufnahme,StickstoffallokationundKohlenstoffallokation

Symbol Einheit Bedeutung

Stickstoffaufnahme:

?>F~} _ g d �� Stickstoff-Aufnahmes-Flußn�� _
g Stickstoff-Mengein denFeinwurzeln01(2. �H��� mmol ltr �� Michaelis-Menten-Konstante für die Stickstoff-

Aufnahmerate_��B�
mmol ltr �� Stickstoffkonzentration derNährlösungg ? gzi g g �� d�� relative Stickstoff-AufnahmerateproFWNg ? g (8)�* g g �� d�� maximaleStickstoff-AufnahmerateproFWN

Stickstoffallokation:

?kj _ g d �� Stickstoff-Allokations-Fluß+���. i g g �� Anteil von � _
derin StrukturN eingebautwird+5�O� im|�� � g g �� Anteil desStickstoffes,derin Blatt wird+5�O� i | w�� g g �� Anteil desStickstoffes,derin Sproßeingebautwird+5�O� im| � g g �� Anteil desStickstoffes,derin Wurzeleingebautwird+5�O� i | n�� g g �� Anteil des Stickstoffes, der in Feinwurzeleingebaut

wird� _
g Stickstoff-Menge in mobilen organischenVerbindun-

gen

Kohlenstoffallokation:

?kj8< g d �� Kohlenstoff-Allokations-Fluß+���. 3 g g �� Anteil von � _
derin StrukturN eingebautwird+5�O� 3 |�� � g g �� Anteil desKohlenstoffes,derin Blatt eingebautwird+5�O��3 | w�� g g �� Anteil desKohlenstoffes,derin Sproßeingebautwird+5�O��3 | � g g �� Anteil desKohlenstoffes,derin Wurzeleingebautwird+5�O��3 | n�� g g �� Anteil desKohlenstoffes, der in Feinwurzeleingebaut

wird��< g Kohlenstoff-Mengein mobilenorganischenVerbindun-
gen
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TabelleA.3: SymboleundKonventionen:Stomatakonduktanz

Symbol Einheit Bedeutung

Stomatakonduktanz:

? � ?k� mol s�� Abscisinsäureproduktion im Blatt<8) µmolmol �� CO� -Stoffmengenanteilin derAußenluft< 7 µmolmol �� CO� -Stoffmengenanteilin denInterzellularen� � mol m � ! Ionenkonzentration in Schließzellen��� mol m � ! Ionenkonzentration in NebenzellennBG mol s�� schließenderIonenflußnB, mol s�� öffnenderIonenfluß�
molm � � s�� MPa�� Umsetzungsfaktor von Druckverhältnissenin Leitfä-

higkeit�����5�
— Pumpenhemmfaktoraufgrundvon ABA��� ���
— Pumpenaktivierungsfaktor aufgrundvon

t�ukv� / — Basisaktivität derPumpen'�(�)�* mol m � � s�� maximaleBlattleitfähigkeit für Wasserdampf' ��� mol m � � s�� Leitfähigkeit derStomatafür Wasserdampf'�� mol m � � s�� Blattleitfähigkeit für Wasserdampf' � mol m � � s�� Blattleitfähigkeit für CO�0 (2. 354 ppm Michaelis-Menten-Konstante den < 7 -Einfluß auf die
Leckkonduktanz+-G m� m s�� Leckkonduktanzfür denschließendenIonenfluß+ (�)J*G m� m s�� ppm�� maximaleLeckkonduktanz+ /G m� m s�� ppm�� minimaleLeckkonduktanz+ , mol s�� Pumpratefür denöffnendenIonenfluß+-,�. / mol s�� maximalePumprate01(2. � MPa Michaelis-Menten-Konstante für die Stomata-Öffnung01(2. � ��� µEm � � s�� Michaelis-Menten-Konstante für die Lichtaktivierung
derPumpen+ ���5� m

!
µmol�� Koeffizient für die Wirkungvon ABA aufdie Pumpen+�� µmolm � ! MPa�� KoeffizientderABA-Synthesebei Bodentrockenheit� � mol MengeIonenin Schließzellen� � mol MengeIonenin Nebenzellen� ��� m � � Stomatadichte�

MPa hydrostatischerDruck� �
MPa hydrostatischerDruckderSchließzellen� � MPa hydrostatischerDruckderNebenzellenx��
K Blattemperaturx / K Referenztemperaturfür diePflanzeF � m � ! VolumenderSchließzellenF � m � ! effektivesVolumenderNebenzellen  — mechanischerVorteil derNebenzellen¡£¢
MPa Wasserpotentialim wurzelnahenBodenbereich
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TabelleA.4: SymboleundKonventionen:AssimilationundRespiration

Symbol Einheit Bedeutung

Assimilation:

? µmol(CO� ) m � � s�� Assimilationsrate?z¤ µmol(CO� ) s�� FlussAssimilation?Kps¥ �¦� , µmol(CO� ) m � � s�� Netto-Assimilationsrate?k/ µmolm � � s�� A bei 6L7 gleich0ppmV?K(�)�* µmolm � � s�� A bei 6L7 größer700ppmV<>= µmolg �� s�� ppmV�� Carboxylierungseffizienz< 7 ppmV interzelluläreCO� -Konzentration§
µEm � � s�� StrahlungM-(�)J* µEqm � � s�� maximaleElekrtronentransport-Kapazität0:G µbar Michaelis-MentenKonstantederCarboxylierungsrate0:, mbar Michaelis-MentenKonstantederOxygenierungsrate¨
% Sauerstoffkonzentrationg>© � 7 G�ª � µmol(CO� ) m � � s�� „Dunkel-Respiration“im LichtFHGI(�)J* µmol(CO� ) m � � s�� maximaleCarboxylierungsrate@ ppmV CO� -Kompensationspunkt@ A ppmV CO� -KompensationspunktderAssimilation

Respiration:

g>©
µmolm � � s�� Dunkel-Respirationsrateg>© ��« µmolm � � s�� Dunkel-Respirationsrate bei 25°C+ON d �� Respirationskoeffizient proKohlenstoff+ON i d �� Respirationskoeffizient proStickstoffP  / — Temperaturabhängigkeit derRespiration
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Anhang B

AnpassungdesStomatamodellsan
die Messungen
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Abbildung B.1: Reaktionder Stomataauf die CO& -Konzentrationin denInterzellularen( ® 4 ) ausMessungen
(dunkleSymbole)im Vergleichzur AnpassungdesStomatamodells(helleSymbole)für Acaciadealbata, Aca-
cia melanoxylon, Alnus glutinosa. In der Einsatzgraphiksind die Werte der simuliertenStomatakonduktanz
( ¯�°²±´³Jµ ) gegendiegemessenenStomatakonduktanzen( ¯¶°�·¹¸¶º ) aufgetragen.
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Abbildung B.2: Reaktionder Stomataauf die CO& -Konzentrationin denInterzellularen( ® 4 ) ausMessungen
(dunkleSymbole)im VergleichzurAnpassungdesStomatamodells(helleSymbole)für Eucalyptusdebeuzevil-
lei, Eucalyptusniphophila, Fagussylvatica. In derEinsatzgraphiksinddie WertedersimuliertenStomatakon-
duktanz( ¯¶°5±´³Jµ ) gegendiegemessenenStomatakonduktanzen( ¯�°5·¹¸¶º ) aufgetragen.
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Abbildung B.3: Reaktionder Stomataauf die CO& -Konzentrationin denInterzellularen( ® 4 ) ausMessungen
(dunkleSymbole)im Vergleichzur AnpassungdesStomatamodells(helleSymbole)für Quercusilex, Quercus
robur. In derEinsatzgraphiksinddieWertedersimuliertenStomatakonduktanz( ¯ ° ±´³Jµ ) gegendiegemessenen
Stomatakonduktanzen( ¯¶°�·¹¸¶º ) aufgetragen.
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Abbildung B.4: Reaktionder Stomataauf die CO& -Konzentrationin denInterzellularen( ® 4 ) ausMessungen
(dunkleSymbole)im Vergleichzur AnpassungdesStomatamodells(helleSymbole)für Pinussylvestris, Picea
abies. In derEinsatzgraphiksinddieWertedersimuliertenStomatakonduktanz( ¯ ° ±»³�µ ) gegendiegemessenen
Stomatakonduktanzen( ¯¶°�·¹¸¶º ) aufgetragen.
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Anhang C

Einfluß von CO ¼ auf den
Stickstoffhaushalt
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Anhang D

Berechnungder NPP in globalen
Modellen

Die Berechnungder NPPund desCO� -Düngeeffekteserfolgt in verschiedenenModellen
zumglobalenKohlenstoffhaushaltaufsehrverschiedeneWeise:zumeinendiagnostisch,als
AbleitungderNPPausSatellitenbildernundzumanderenprognostischalsBerechnungder
NPP ausUmweltbedingungen,z.B. Klima und Boden.Bei der Berechnungder NPP aus
Umweltbedingungenwird die NPPentwederdirekt berechnetoderals DifferenzausBrut-
toprimärproduktion(GPP)und Respiration.GPPwird dabeials vegetationstypischeGPP
direkt berechnetoderausder Photosyntheseabgeleitet.Einige Beispielezur Berechnung
derNPPin ModellenzumglobalenKohlenstoffkreislaufseienvorgestellt:

• BerechnungderNPPausSatellitenbildern

In einemdiagnostischenAnsatz(SimpleDiagnosticBiosphereModel,SDBM1;Knorr
undHeimann(1995))werdenSatellitenbilderzur BerechnungderLandbiomassege-
nutzt. Aus der Differenzder Landbiomassezu verschiedenenZeitenwird danndie
NPPabgeleitet.

• Berechnungvon ÄnderungenderNPPanhandeinerangenommenenBasisNPP

Soll nur die ReaktionderBiosphäreauf eineveränderteCO� -Konzentrationder At-
mosphäreberechnetwerden,sokanneineBasisNPPangenommenwerden,diedurch
einenCO� –Faktor variiert wird (Bern Model; Jooset al. (1996)).Der CO� –Faktor
wurdedabeiso gewählt, daßdasglobaleCO� –Budgetim Zeitraum1980–1989aus-
geglichenwurde.

• BerechnungderNPPdirekt ausUmweltbedingungen

Im High ResolutionBiosphereModel (HRBM; Esseret al. (1994))wird eineklima-
abhängigeNPPdirekt alsempirischeFunktionausTemperaturoderNiederschlager-
mittelt.Diesewird durchBodenqualität,landwirtschaftlicheNutzungundCO� -Faktor
korrigiert.Der CO� -Faktor ist dabeianphysiologischeDatenangelehnt.DasHRBM
berücksichtigtüberverschiedeneBodenqualitätendenEinflußderMineralstoffverfüg-
barkeit.

• BerechnungderNPPalsDifferenzausGPPundRespiration
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Beispielefür Modelle,dieNPPalsDifferenzausvegetationstypischerGPPundRespi-
rationberechnensind:FBM (FrankfurtBiosphereModel; Kindermannet al. (1993)),
BIOME2 (Haxeltineet al., 1996)undTEM (TerrestrialEcosystemModel;Xiao et al.
(1998)).

FBM reduzierteine vegetationstypischemaximaleGPPüber FunktionendesLich-
tes(modifiziert überdenLeaf Area Index), der Temperatur, desBodenwassersund
derCO� -KonzentrationderAtmosphäre(modifiziert überdie Temperatur, um unter-
schiedlicheTemperaturabhängigkeiten der Carboxylierungund Photorespirationzu
berücksichtigen).Die Respirationwird alskonstanterAnteil derPoolsderBiomasse
berechnet.

In BIOME2 weisteinregelbasiertesModul einerRegionbestimmtePflanzentypenzu.
Die maximaleGPPwird als lineareFunktionderLichtabsorptiondieserPflanzenty-
penberechnet.Die maximaleGPPwird durchWasserstreßund tiefe Temperaturen
reduziert.Respirationwird alskonstanterAnteil dermaximalenGPPangenommen.

TEM reduzierteinegegebene,vegetationstypischemaximaleGPPin Abhängigkeit
von Licht, Temperatur, Stickstoffverfügbarkeit und CO� (modifiziert über dasVer-
hältnisderaktuellenzur potentiellenEvapotranspiration,um Limitationendurchdie
stomatäreLeitfähigkeit zu berücksichtigen).Die Respirationwird überdasKonzept
von Erhaltungs-unsWachstumsatmungberechnet(Amthor, 1994).Die Stickstoffver-
fügbarkeit wird in einemModell desN-Kreislaufesberechnet.

• BerechnungderNPPalsDifferenzausAssimilationundRespiration

Beispielefür die BerechnungderglobalenNPPaufbauendauf Modellenderphysio-
logischenProzesseAssimilation und Respiration:Simulating-Land-Vegetation-and-
NPP (SILVAN; Kaduk (1996)), Sim-CYCLE Ito und Oikawa (2000)) und Caraib
(CarbonAssimilationIn the Biosphere).Sie berechnenNPPals DifferenzausAssi-
milation undRespiration.DieseModelleenthaltenenthalteneinenCO� -Düngeeffekt
direkt überdie CO� -Abhängigkeit derPhotosynthese.Die Respirationwird überdas
Konzeptvon Erhaltungs-unsWachstumsatmungberechnet.

Um einenEindruckvon der Größeder NPPund ihren Einfluß auf die Poolsder terrestri-
schenBiosphärezu geben,habeich in TabelleD.1 ErgebnisseeinervergleichendenUnter-
suchungvon vier Modellender globalenterrestrischenBiosphäreaufgelistet(Kicklighter
etal.,1999).FürdasJahr1765wurdebeidiesemVergleichangenommen,daßsichNPPund
heterotropheDecarboxylierungim Gleichgewicht befanden.JenachModell habendie bei-
denFlüssefür diesesJahreineGrößevon30.9GtCÆ a�� (HRBM), 31.3GtCÆ a�� (TEM) und
33.2GtCÆ a�� (FBM). Mit steigenderCO� -KonzentrationderAtmosphäresteigtdie NPPin
allen Modellenbis zum Jahr2200an (HRBM: 40.1 GtCÆ a�� , TEM: 35.3 GtCÆ a�� , FBM
48.6GtCÆ a�� ), in dieserZeit wirkt die LandbiosphärealsKohlenstoffsenke. Da derAbbau
anorganischemMaterial(heterotropheRespiration)von derMengeanvorhandenemMate-
rial abhängt(Kohlenstoff in VegetationundBoden),undsichdie PoolsderLandbiosphäre
bei gesteigerterNPPnur langsamfüllen, folgendie abbauendenFlüsseeinerÄnderungder
NPP mit einer Verzögerung.DieseVerzögerungwird durch die Poolshervorgerufenund
hängtdavon ab,wie großdie verschiedenenPoolsim Verhältniszu ihrenzuführendenund
abführendenFlüssensind:je größerdasVerhältnis,destoträgerreagierendiePoolsaufeine
Änderung.

In diesenvier Modellenwird die NPPundderEinflußdesCO� -Düngeeffektesauf die NPP
über empirischeFunktionenberechnet.Ein Einfluß der Mineralstoffe auf den CO� -Dün-
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TabelleD.1: VergleichderKohlenstoffflüsse(GtCÇ aÈOÉ undKohlenstoffpools(GtC) zwischenvier Modellender
terrestrischenBiosphärefür dieJahre1765und1990(Kicklighter etal.,1999).Grundlagefür dieCO& -Konzen-
tration der Modellläufewar dasIPCC Scenario650 (Entinget al., 1994)(1765:275ppmV, 1980:338ppmV,
1990:354ppmV, 2200:650ppmV).Die Netto-Produktivität desÖkosystemsist dieDifferenzausNetto-Primär-
Produktivität undheterotropherRespiration.Da die heterotropheRespirationwegenlängererVerweildauerdes
Kohlenstoffes in denPoolsderNPPzeitverzögertfolgt, kommt eswährenddesAnstiegsderCO& -Konzentra-
tion zueinerNetto-AufnahmevonKohlenstoff in diebiosphärischenPools.Zur Größenordnungdermodellierten
Aufnahme,NettoProduktivität derBiosphäre,vergleicheTabelle1.1 in derEinleitung.

Variable Bern HRBM FBM TEM

NettoPrimärProduktivität
1765 60.0 30.9 33.2 31.3
1980 63.4 34.3 38.3 33.9
1990 64.2 35.0 39.4 34.2
2200 74.6 40.1 48.6 35.3

HeterotropheRespiration
1765 60.0 30.9 33.2 31.3
1980 62.4 33.2 36.5 33.3
1990 62.9 33.7 37.2 33.5
2200 73.6 37.3 47.9 35.2

NettoProduktivität derBiosphäre
1765 0.0 0.0 0.0 0.0
1980 1.0 1.1 1.8 0.6
1990 1.3 1.3 2.2 0.7
2200 1.0 0.8 0.8 0.1

Kohlenstoff in VegetationundBoden
1765 2220 1923 1029 1146
1980 2278 1994 1130 1211
1990 2289 2006 1150 1220
2200 2663 2309 1584 1346

Kohlenstoff in derVegetation
1765 600 577 490 575
1980 626 613 560 616
1990 631 620 575 619
2200 745 733 812 640

Kohlenstoff im Boden
1765 1620 1346 538 570
1980 1635 1381 570 596
1990 1658 1386 574 600
2200 1918 1576 772 706

geeffekt enthaltendasBern- und dasFBM-Modell gar nicht. Von den hier vorgestellten
Modellenenthaltennur dasTEM undHRBM eineKopplungvon Kohlenstoffkreislauf und
Stickstoffkreislauf, und damit einenexpliziten Einfluß desStickstoffes auf denCO� -Dün-
geeffekt, wobei sich die VersiondesHRBM mit Stickstoffkreislauf nochin der Testphase
befindet.Der VergleicheinesModellaufesvon TEM mit undohneEinflußdesStickstoffes
zeigtdeutlichdendämpfendenEinflußdesStickstoffesaufdie NPPunddamitdie Quellen-
/SenkeneigenschaftderLandbiosphäre.AllerdingsbeschreibtTEM die NPPausgehendvon
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einemempirischenModell für GPPundbautnicht aufProzessenauf.

Nebenden kohlenstoffzentrierten Ansätzenzur Berechnungder NPP kann dasPflanzen-
wachstumauch ausgehendvon der Mineralstoffproduktivität berechnetwerden(Ågren,
1985,1996).Hierbei wird die NPPüberdie Aufnahmevon Mineralstoffen bestimmt.Die
aufgenommenenMineralstoffe werdendurch die Aufnahmevon Kohlenstoff ergänzt,bis
dasarttypischeVerhältnisvon Mineralstoff zu Kohlenstoff erreichtist. DieserAnsatzbaut
daraufauf,daßdasPflanzenwachstumin derNaturoft durchdieVerfügbarkeit derMineral-
stoffe begrenztist unddasVerhältnisvonKohlenstoff zuMineralstoffen im Pflanzengewebe
nur in engenGrenzenschwankt(Ingestadetal., 1986;IngestadundÅgren,1988).Damit ist
er denmehrempirischenAnsätzenzur BerechnungderNPPzuzurechnen,dadie Mineral-
stoffproduktivität einehochaggregierteEigenschaftderPflanzenist, die auf viele einzelne
Prozessezurückgeht.

Keinesder hier vorgestelltenModelle arbeitetbezüglichder NPPprozeßorientiertund ist
gleichzeitigmit einemModell für den Stickstoffhaushaltgekoppelt. Insoferneignensich
dieseModellenochnicht gut um die BedeutungdesStickstoffes für denCO� -Düngeeffekt
abzuschätzen.
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Anhang E

Modell zur Bedeutungder
Nährstoffverfügbarkeit

Im BewußtseinderengenVerflechtungvon Stickstoff- undKohlenstoffhaushaltsind in der
VergangenheiteinegroßeAnzahlvon Experimentendurchgeführtworden,in denensowohl
dasAngebotanCO� als auchan Mineralstoffen, in denallermeistenFällenStickstoff, va-
riiert wurden.Die SpannbreitederReaktionin denbisherdurchgeführtenExperimentenan
denverschiedenenuntersuchtenArten ist dabeisehrgroß(RogersundRunion,1994;Curtis
undWang,1998).

BassiriRadet al. (2001)habenin einemReview die Literaturzur RegulationderNährstoff-
aufnahmevonPflanzenuntererhöhtemCO� durchgesehen.SiekommenzudemSchluß,daß
die LiteraturbislangkeineneindeutigenSchlußüberAusmaßundMusterderkompensato-
rischenReaktionender Pflanzenauf erhöhtesCO� zuläßt.DasFehleneinesMustersführt
erzurückaufdieUnterschiedein denexperimentellenAnsätzenund/oderdieVariationzwi-
schendenverschiedenenArten. FangmeierundJäger(2001)kommenzu demSchluß,daß
die ReaktionderPflanzenvor demHintergrundihrer Nährstoffversorgunggesehenwerden
muß.Diesist allerdingsnichtsotrivial, wie esaufdenerstenBlick erscheint,daeineverän-
derteCO� KonzentrationeinenmaßgeblichenEinflußaufdasGleichgewicht derVersorgung
mit Kohlenstoff undmineralischenNährstoffen hat.Erschwerendkommt hinzu,daßNähr-
stoffversorgungundNährstoffbedarfderPflanzenzeitlichdynamischsind.

Um in ExperimentenreproduzierbareErgebnissezu erhaltenist es aberwichtig, daßdas
Gleichgewicht ausNährstoffbedarfundAngebotim VerlaufderZeit konstantbleibt (Inge-
stad,1997).Diesist dahersowichtig, weil in derEntwicklungderPflanzeProzesseaufden
verschiedenstenzeitlichenSkalenzusammenkommen,wobeidie Prozessemit denlängsten
Einstellzeitenfür ein internesGleichgewicht alleanderenProzesseprägen.Einerderschnel-
len Prozesseist die ReaktionderAssimilationauf < 7 . Hier stellt sichbinnenSekundenein
Diffusionsgleichgewicht für < 7 ein. Die Assimilationist danebenabhängigvon derMenge
Rubisco,die zur Verfügungsteht.DasGleichgewicht ausSyntheseundAbbauvon Rubis-
co stellt sich im Verlaufevon Tagenein.Die MengeRubisco,die produziertwird, ist unter
anderemabhängigvonderMengeStickstoff, dendiePflanzewährendihresWachstumsauf-
nehmenkonnteundvonderVerteilungdesStickstoffesinnerhalbderPflanze.Daswiederum
ist abhängigvonderrelativenStickstoffverfügbarkeit währenddesgesamtenZeitraumesdes
Wachstums.Die Assimilationwird alsodurchProzesseauf verschiedenstenzeitlichenSka-
lenebenenbestimmt.Der langsameProzeßderNährstoffaufnahmeundVerteilunginnerhalb
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derPflanzebildet dabeieineArt GedächtnisderPflanze,welchesdenschnellenProzeßder
Assimilationprägt.

EinePflanzebefindetsichdannim Gleichgewicht, wenndie KonzentrationenderNährstof-
fe innerhalbder Pflanzeüber die Zeit hinweg konstantsind (Ingestadund Ågren, 1995).
Dies ist dannder Fall, wenndie relative AufnahmeratederNährstoffe gleich der relativen
Wachstumsrateist. Ingestad(1982)betont,daßdiesesWachstumauf derBasiseinesinter-
nenphysiologischenGleichgewichtesdie charakteristischeSituationin der Natur ist. Um
dasVerhältnisvon AufnahmerateundWachstumsrateim Experimentexakt zukontrollieren
hat IngestaddasPrinzip der relativen Additionsrateentwickelt (Ingestadet al., 1986; In-
gestadundÅgren,1988;Hellgrenund Ingestad,1996).HierbeiwerdenjungePflanzenbei
optimalerBeleuchtungin Hydrokulturgehalten.DemWasserwerdensehrgeringe,abervon
Tag zu Tag steigendeMengenan Nährstoffen zugefügt,die im VerlaufdesTagesvon den
Pflanzenkomplettaufgenommenwerden.Da PflanzenNährstoffe bis zu einerKonzentra-
tion vonnahezuNull sehreffektiv ausderLösungaufnehmenkönnen(Olsen,1950),ist dies
die besteMethodeum die AufnahmeratenderPflanzenzu kontrollieren(Ågren,1985).Die
PflanzenerhaltenunterdiesenBedingungeneinekonstanterelativeWachstumsrateaufrecht,
die genauderrelativenAdditions-undAufnahmerateanNährstoffen entspricht.

Auch bei Wachstumin Nährlösungoderim Bodenkannim ExperimentdasinterneGleich-
gewicht im Verlauf desWachstumserhaltenbleiben, ist aberwesentlichwenigergut zu
kontrollieren(Ågren, 1985).Ågren (1994)stellt Überlegungenzum Pflanzenwachstumin
Medien mit verschiedenerNährstoffmobilität an. In einemKommentarzu Überlegungen,
obdie Stickstoffkonzentration in Pflanzenunteranderemvon ihreGrößeabhängt(Coleman
et al., 1993),schreibter:

1. WachsenPflanzenin einemMediummit sehrniedrigerNährstoffmobilität, so ist die
NährstoffaufnahmehauptsächlichdasErgebnisdesWurzelwachstumsdurchdasMe-
dium. Die relative Aufnahmeratekannals proportionalzur relativen Wachstumsrate
derFeinwurzelnangenommenwerden:

©Ê_© { Ë +  Æ
© xzy© {

wobei
_

dieMengeanNährstoff in derPflanzeist,
xzy

dieBiomassederPflanzeund+  eineProportionalitätskonstante, diedieNährstoffverfügbarkeit im Wurzelraum,die
AufnahmeeffizienzderWurzelnunddieAllokation vonBiomassein dieWurzelnent-
hält.Die Integrationvon GleichungE.1ergibt:

_ Ë +  Æ x>y
oder

+5Ì �ÎÍ i Ë _xzy Ë +  
wobei +5Ì �ÎÍ i dieKonzentrationdesNährstoffesim Pflanzengewebeist. Solangealso
die Nährstoffverfügbarkeit im Wurzelraum,die Aufnahmeeffizienz derWurzelnund
dieAllokation vonBiomassein dieWurzelnkonstantsind,ist dasVerhältnisvonAuf-
nahmeratezu Wachstumsratekonstant.Die Nährstoffkonzentrationen innerhalbder
Pflanzebleibenkonstant,diePflanzebefindetsichim physiologischenGleichgewicht.
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2. WachsenPflanzenin einemMediummit hoherNährstoffmobilität, sokanndie Nähr-
stoffaufnahmealsproportionalzur Pflanzengrößeangesehenwerden:

©Ê_© { Ë + � Æ xzy
mit

_ }k= alsNährstoffproduktivität:

© xzy© { Ë _ }k=ÏÆ _
kombiniert:

+5Ì �ÎÍ i Ë
Ð + �_ }z=

Solangedie Voraussetzungenfür die KonstanzdesProportionalitätsfaktors gegeben
sindbefindetsichdiePflanzeim physiologischeSteady-state.

3. Sobalddie vorhandenenNährstoffreserven aufgebrauchtsind, wird mit weiterem
WachstumdieaufgenommeneNährstoffmengeverdünnt.Die Pflanzensinddannnicht
mehrim physiologischenGleichgewicht:

+5Ì �ÎÍ i Ë _ (8)�*xzy
Solangedie EigenschaftenderPflanze,BiomasseverteilungundNährstoffaufnahmekapazi-
tät der Wurzeln,erhaltenbleiben,hängtdasGleichgewicht im Stoffhaushaltnur von der
Nährstoffverfügbarkeit ab. Der Begriff Nährstoffverfügbarkeit besagtdabei,daßeine be-
stimmteMengeWurzelbiomassemit einerbestimmtenAufnahmekapazitätin der Lageist
pro ZeiteinheiteinebestimmteMengean Nährstoffen aufzunehmen.Die Nährstoffverfüg-
barkeit ist nicht mit derKonzentrationoderderangebotenenMengeanNährstoffen gleich-
zusetzen,da durchdie Aufnahmean Nährstoffen bei begrenzterNachdiffusion eine Ver-
dünnungin der Rhizosphäreauftretenkann.Andererseitsist die Wurzel nicht in der Lage
die Nährstoffe ausder Rhizosphäreproportionalzu ihrer Konzentrationaufzunehmen,da
ihre Aufnahmekapazitätbegrenzt ist. Im BereichniedrigerNährstoffkonzentration in der
Rhizosphäresteigt und sinkt die Nährstoffverfügbarkeit annäherndproportionalzur Kon-
zentration,währendsiesichim BereichhoherKonzentrationenkaumändert.

Modell zur Nährstoffverfügbarkeit

Die BedeutungderStickstoffverfügbarkeit undderKohlenstoffverfügbarkeitfür dasPflan-
zenwachstumsoll aneinemeinfachenModell demonstriertwerden,dasdasPflanzenwachs-
tumalleinausdiesenbeidenGrößenableitet.DieKohlenstoffverfügbarkeit istdabeidefiniert
als MengeKohlenstoff, den eine bestimmteMengeBiomassepro Zeiteinheitaufnehmen
kann.Auf der Basisder konzeptionellenModelle (Abbildung 2.2 und 2.1) und der oben
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ATMC

MC

FWC RUBC RESTC

FWN RUBN RESTN

MN

AVN
Ñ

C Aufnahme und Assimilation (NPPC)
Ò

C Allokation (ALC)

N Aufnahme und Assimilation (NPPN)
Ó

N Allokation (ALN)

AbbildungE.1:StrukturdiagrammzumWachstumsmodell.PoolssindalsRechtecke dargestellt,FlüssealsPfei-
le. Stickstoffhaushalt:AusdemPooldesverfügbarenStickstoff (AVN) nimmtdiePflanzeStickstoff in denPool
desmobilen Stickstoffes (MN) auf. Hierauswird der Stickstoff auf die PoolsRubisco(RUBN), Feinwurzel
(FWN) unddenRestderPflanze(RESTN)verteilt.AnalogderKohlenstoffhaushalt.

dargestelltenAnnahmenvon IngestadundÅgrenwachsenPflanzenim Modell allein in Ab-
hängigkeit von Kohlenstoff- undStickstoffverfügbarkeit.

Der Vorteil einesModellexperimentsgegenüberExperimentenan realenPflanzenist die
Möglichkeit, bestimmte,isolierteäußereEinflüsse(hier Kohlenstoff- undStickstoffverfüg-
barkeit) auf die Pflanzeeinwirkenzu lassen,ohnederPflanzedie Möglichkeit zu gebenihr
inneresGleichgewicht aufrechtzu erhalten.So gibt esim Modell keineKonkurrenzdurch
anderePflanzenoderBegrenzungdurchLicht undPlatzmangel,derEinflußderC- undN-
Verfügbarkeit ist isoliert.DanebenhabenPflanzenin diesemModell keineMöglichkeit auf
einenverändertenStoffhaushaltzu reagieren,da Aufnahme-und Verteilungskoeffizienten
für Stickstoff undKohlenstoff festgelegt sind.Die Verfügbarkeit derNährstoffe ist damitder
einzigewachstumsbegrenzendeFaktorundwirkt sichdirekt auf ZuwachsratenundZusam-
mensetzungdesPflanzengewebesaus.DasModell soll zeigen,welchenEinflußverschiede-
ne Kohlenstoffverfügbarkeiten und konstantebzw. variableStickstoffverfügbarkeit auf das
physiologischeGleichgewicht derPflanzehaben.

Modellbeschreibung

Im Modell (StrukturdiagrammsieheAbbildung:E.1)nimmt die PflanzeStickstoff ausdem
Boden( ?>F _ ) in den Pool desmobilen Stickstoffes ( � _

) auf . Aus diesemPool wird
derStickstoff mit festgeschriebenenVerteilungskoeffizientenauf FeinwurzelnundRubisco
verteilt ( ?Kj _ ). Der restlicheStickstoff wird demPoolReststickstoff zugeschrieben.Koh-
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lenstoff nimmt die Pflanzeausder Atmosphäre(ATMC) in denPool mobiler Kohlenstoff
auf.Darauswird derKohlenstoff in Abhängigkeit von Stickstoff aufRubisco(

g } � < ) und
Feinwurzeln( n���< ) verteilt.Der restlicheKohlenstoff wird demPoolRestkohlenstoff zu-
geschrieben.

Die AufnahmeundAssimilationvon Stickstoff (
_aÔÕÔÕ_

) wird bei denVariantenmit kon-
stanterrelativer AdditionsrateundsimulierterNährlösungbzw. Bodenverschiedenberech-
net.

• In der Variantemit konstanterrelativer Additionsrate,wird in jeder Zeiteinheitder
gesamtezur VerfügungstehendeStickstoff (

_a§
) aufgenommen.Für denfolgenden

Tag wird eineum die relative Additionsrate(
©OilÖ

) erhöhteMengean Stickstoff zur
Verfügunggestellt.

_DÔÕÔm_ Ë _D§
_a§ 7 "  Ë ©Êi�Ö Æ _D§ 7

• In denVariantenbasierendauf demKonzeptdeskonstantenAngebotesist die Stick-
stoffaufnahmeproportionalzur Stickstoffverfügbarkeit ( F i ), zum Feinwurzelstick-
stoff ( n�� _

) (hoheMobilität der Nährstoffe) bzw. zu neugebildetenFeinwurzeln
( n���� _

) (geringeMobilität der Nährstoffe) und zur Aufnahmeeffizienz der Fein-
wurzeln ( =mnmn i ). Die Aufnahmeeffizienz beschreibtdabeidie Stickstoffaufnahme
proZeit undEinheitStickstoff in denFeinwurzelnbeigegebenerStickstoffverfügbar-
keit.

_aÔÕÔÕ_ Ë F i Æ×nØ� _ Æ×=mnmn i_aÔÕÔÕ_ Ë F i Æ×nØ�Ù� _ ÆS=mnÕn i
Der zur VerfügungstehendeStickstoff ( ?>F _ ) ist dabei entwederkonstant,oder
nimmtim VerlaufderZeit ab. Im erstenFall ist auchdieStickstoffverfügbarkeit ( F _ )
konstant,im zweitennimmt siebei derUnterschreitungeinerbestimmtenPoolgröße
(AVN ( 7 p ) mit sinkendem?zF _ ab.

Falls ?>F _ > ?zF _ ( 7 p :
F i Ë +5Ì ��Ú {�Û

Falls ?zF _ÝÜ ?zF _ ( 7 p :
F i Ë +9ÞSßàÆS?zF _

wobei +ÊÞSß der Proportionalitätsfaktor zwischendemverfügbarenStickstoff und der
Stickstoffverfügbarkeit ist.
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Im Modellexperimentkannauchgedüngtwerden,waseinfachdadurchgeschieht,daßzu
einembestimmtenZeitpunktderPoolanverfügbaremStickstoff um einebestimmteMenge
Stickstoff aufgefülltwird.

Die VerteilungdesStickstoffesinnerhalbderPflanzeerfolgtnacheinemfestgelegtenVertei-
lungsschema.

?kj _ØáÎâ:i Ë ` Ûäã�ã Æ _aÔÕÔÕ_
?kj _ ��å�æ i Ë ` Ûäã�ã Æ _aÔÕÔÕ_
?kj _ �Hç�è�é i Ë _DÔmÔÕ_ Cà?Kj _�áÎâEi Cê?kj _ ��å�æ i

Die AufnahmeundAssimilationvon Kohlenstoff (
_DÔÕÔ < ) ist mit derCarboxylierungsef-

fizienzderRubisco( <>=k��å�æ ) proportionalzur MengeStickstoff, die alsRubiscofestgelegt
ist (

g } ��_ ) undzur Kohlenstoffkonzentration derAtmosphäre,die die Kohlenstoffverfüg-
barkeit bestimmt( F�3�h & ).

_aÔÕÔ < Ë F 3�h & Æ g } ��_ Æ�<>= ��å�æ
Die VerteilungdesKohlenstoffes innerhalbderPflanzerichtetsichnachderVerteilungdes
Stickstoffes:

?kj8< áÎâ 3 Ë ?Kj _ áÎâEicë b�` Û
?kj8<L��å�æÎ3 Ë ?Kj _ ��å�æ i ë ãOÛ
?kj8<L��ç�è�é�3 Ë _DÔÕÔ <ìCí?kj8<L��å�æÎ3eCí?kj8< áÎâ 3

Ergebnisund Diskussionder Modellläufe

Im FolgendensollendieErgebnissevonModellläufenmit konstanterAdditionsrateanNähr-
stoffen in derNährlösung,mit konstanterundvariablerNährstoffverfügbarkeit undmit va-
riablerNährstoffverfügbarkeit undzweimaligerDüngungvorgestelltwerden.Dabeiwerden
jeweils die Ergebnissefür zweiunterschiedlicheKohlenstoffverfügbarkeiten vorgestellt.

KonstanteAdditionsrate

Die ErgebnissedesModellaufesbei konstanterrelativer Additionsrate(AbbildungE.2)zei-
gen, daßdasAngebotan Stickstoff mit der Zeit exponentiellgesteigertwurde (log(NI):
linearerAnstieg in logarithmischerDarstellung).NachDefinition hatdie Pflanzedenange-
botenenStickstoff in jederZeiteinheitaufgenommen;esergibt sicheinein dergesamtenZeit
konstanterelative Aufnahmeratefür Stickstoff (nicht dargestellt).Die relativenZuwachsra-
tenfür Stickstoff undKohlenstoff (Steigungvon log(N) undlog(C)) werdenerstnacheiner
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Abbildung E.2: ErgebnissedesWachstumsmodellesbasierendauf konstanterrelativer AdditionsrateanStick-
stoff. Übereinanderdargestellt sind im zeitlichenVerlauf: angebotenerStickstoff (logarithmischdargestellt,
log(NI)), Stickstoffgehalt(log(N)), Kohlenstoffgehalt(log(C)),dasC/N-VerhältnisderPflanze.

gewissenZeit konstant.AuchdasC/N-VerhältnisderPflanzenist zuBeginndesExperimen-
tesnicht gleichbleibendundwird erstnacheinerSchwingungkonstant.Dies ist daraufzu-
rückzuführen,daßdasC/N-VerhältnisderAusgangspflanzennicht demVerhältniswährend
desExperimentesentspricht.Im VerlaufderZeit wird aberderGehaltanC undN vollstän-
dig durchdieAufnahmewährenddesExperimentsdominiert.Dannstelltsicheinekonstante
relative Zuwachsrateein,unsereModellpflanzebefindetsichim physiologischenGleichge-
wicht. DiesesModellergebnishatdurchausseineEntsprechungin Experimentenan realen
Pflanzen.Ingestadet al. (1986) teilt daherdie ExperimentenachseinemKonzeptin drei
Phasen:Vorbereitungsphase,Lag Phase,Experiment.Die Vorbereitungsphaseist dabeibe-
sonderswichtig, dadasNährstoffgleichgewicht derAusgangspflanzenim ungünstigenFall,
z.B.bei großenStickstoffreserven,die kompletteexperimentellePhasebestimmenkann.

VergleichtmanModellläufebei unterschiedlicherCOð Verfügbarkeit ( ñ�ò�ó�ô = 1 bzw. 1.5),
sofällt auf,daßsichunterschiedlicheC/N-Verhältnisseeinstellen.DerUnterschiedderC/N-
VerhältnisseentsprichtdabeigenaudemVerhältnisderVerfügbarkeit von C undN. Da die
AufnahmeanStickstoff in beidenLäufengenaugleichwar, ist dieserUnterschiedauf ver-
schiedenenKohlenstoffaufnahmezurückzuführen.Die relative Aufnahmerate(Steigungin
logarithmischerDarstellung)bei erhöhtemCOð ist dabeiin derAnfangsphaseerhöht,spä-
ter zu jedemZeitpunktgleich (paralleleGeraden,vorübergehendeSteigerungder relativen
Zuwachsrate).Die VerschiebungderGeradenist dabeisehrgering,obwohl derresultierend
Unterschiedim C/N-Verhältnisdeutlichist.

BeideErgebnissefindensich in Experimenten,die an realenPflanzennachdemKonzept
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der relativen Additionsratendurchgeführtwurden(Petterssonet al., 1993; Farageet al.,
1998).Der Unterschiedder C/N Verhältnisseim realenExperimentist allerdingsweniger
ausgeprägtals im Modell. Eine Steigerungder COð Verfügbarkeit um denFaktor 1.5 im
Modell entsprichtin NatureinerSteigerungderAssimilationsrateumdiesenFaktor. Im Mo-
dell ist die Kohlenstoffaufnahme(Assimilation)an RubiscoNgekoppelt.Beziehtmandie
AssimilationsratenausdenbeidenExperimentenauf Rubiscobzw. Stickstoffkonzentration,
soergabendie Messungenbei Wachstums-COð -Konzentration(360 ppmV und650ppmV
bzw. 700ppmV)ebendiesenUnterschiedum denFaktor1.5.Die im Modell angenommene
Steigerungder Kohlenstoffverfügbarkeitentsprichtder Steigerungder Assimilationsraten
pro Stickstoff. Zwei Möglichkeitenbleiben,die C/N-Verhältnissezu erklären:eineÄnde-
rungderStickstoffallokationodergesteigerteAbgabevon Kohlenstoff. Die beidenzitierten
Experimentegebenleider keinenAufschluß,da dort Stickstoffallokationund Kohlenstoff-
abgabenicht bestimmtwurden.

AndereExperimentezeigen,daßdie StickstoffallokationdannRichtungWurzel gesteigert
wird, wenndasC/N-Verhältnisgespreiztist. Diesist hier derFall undwürdederSpreizung
desC/N-Verhältnisentgegenwirken.

DasModell besitztkeinerleiKohlenstoffabgabe,dahersetztsichderUnterschiedderKoh-
lenstoffverfügbarkeit vollständigin denUnterschiedderC/N-Verhältnissefort. RealePflan-
zenhingegen gebenKohlenstoff unter anderemdurchAtmung und Wurzelexsudationab.
Bei ähnlicherStickstoffkonzentration im Gewebeist die DunkelatmungundKohlenstoffab-
gabeandenBodenuntererhöhterCOð Konzentrationoft gesteigert(Curtisetal.,2000;Zak
et al., 2000).Diesdeutetdaraufhin, daßdie PflanzenuntererhöhtemCOð einengrößeren
Anteil desassimiliertenKohlenstoffeswiederabgegebenhaben.

Konstanteund variable Nährstoffverfügbarkeit

In Abbildung(E.3sinddie ErgebnissederModellversionenfür hohe(a,b, c) undniedriger
Nährstoffmobilität (d, e, f) dargestellt:

1. konstantesNährstoffangebot(a,d)

2. konstantesNährstoffangebotund bei erhöhterKohlenstoffverfügbarkeit gesteigerte
Aufnahmeeffizienzfür Stickstoff (b, e)

3. variablesNährstoffangebotund unter erhöhterKohlenstoffverfügbarkeitgesteigerte
Aufnahmeeffizienzfür Stickstoff (c, f).

Zuerstfällt auf,daßsichdieVariantenmit hoherbzw. niedrigerNährstoffmobilität kaumun-
terscheiden.Diesist nicht verwunderlich,dadie Nährstoffverfügbarkeit die treibendeKraft
in demModell ist unddieseunabhängigvonderMobilität derNährstoffe ist. DasWachstum
derVariantemit geringerNährstoffmobilität ist jedochgeringer, danur ein geringererTeil
despflanzlichenStickstoffesanderAufnahmevon weiteremStickstoff beteiligtist.

Vergleichtmandie Modellversionenmit verschiedenerKohlenstoffverfügbarkeit ( ñ�ò�ó�ô = 1
bzw. 1.5)soerhältmanfür die dreiAnnahmendreiunterschiedlicheErgebnisse:

1. KonstantesN-Angebot,N-Aufnahmeeffizienzunverändert(a,d):
Bei konstantemNährstoffangebotstellensichnacheinerAusgleichsphasezu Beginn
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AbbildungE.3: ErgebnissedesWachstumsmodellsfür dasWachstumin Nährlösung(a, b, c) undin Boden(d,
e, f). Die Modellversionensindfür zwei Kohlenstoffverfügbarkeiten( ÷�ø9ù9ú = 1 und1.5)unterdrei verschiede-
nenRandbedingungengelaufen:1) konstantesNährstoffangebot(a,d); 2) konstantesNährstoffangebotundbei
erhöhterKohlenstoffverfügbarkeit gesteigerteAufnahmeeffizienzfür Stickstoff (b, e); 3) variablesNährstoffan-
gebotunduntererhöhterKohlenstoffverfügbarkeit gesteigerteAufnahmeeffizienz für Stickstoff (c, f). Überein-
anderdargestelltim zeitlichenVerlauf:angebotenerStickstoff (N Angebot),Stickstoff- undKohlenstoffgehalt
derPflanze(logarithmischdargestellt:log(N), log(C)) unddasC/N-VerhältnisderPflanze(C/N).

desModellexperimenteskonstanterelative Zuwachsratenan Stickstoff und Kohlen-
stoff ein. Es entstehtein konstantesC/N-Verhältnisim Pflanzengewebe,die Bedin-
gungenvon Ingestadfür Steadystatesind erfüllt. Zu Beginn desExperimentesist
die relative ZuwachsrateanKohlenstoff untererhöhterKohlenstoffverfügbarkeit grö-
ßerals bei derVergleichspflanze.Dadurchsteigtin dieserPhaseihr C/N Verhältnis.
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Späterstellensichgleichekonstanterelative Zuwachsratenein (verschobeneGeraden
mit gleicherSteigung,transienteFörderungderrelativenWachstumsratedurchleich-
tereC-Verfügbarkeit). Der UnterschiedderC/N-VerhältnisseentsprichtnachderLag
PhasegenaudemUnterschiedderC-Verfügbarkeit.

2. KonstantesN-Angebot,N-Aufnahmeeffizient variabel(b, e):
NacheinerAusgleichsphasezu BeginndesModellexperimentesstellensichkonstan-
te relative ZuwachsratenanStickstoff undKohlenstoff ein,esentstehtein konstantes
C/N-Verhältnissim Pflanzengewebe,die Bedingungenfür Steadystatesind erfüllt.
Nachder Lag PhasehabenbeideVariantendasgleicheC/N-Verhältnis,da die Auf-
nahmeeffizienzderFeinwurzelnfür Stickstoff im Modell in demselbenMaßeverän-
dert wurdewie die C-Verfügbarkeit. Die Pflanzenbei größererC-Verfügbarkeit und
damiteinhergehendgrößererAufnahmeeffizienzderFeinwurzelnhabenüberdenge-
samtenZeitraumdesExperimenteshöhererelative Zuwachsratenan Stickstoff und
Kohlenstoff. Am Endesindsiesehrviel stärker gewachsenalsdieVergleichspflanzen
(anhaltendeFörderungderrelativenWachstumsratedurchleichtereC-Verfügbarkeit).

3. VariablesN-Angebot,N-Aufnahmeeffizient erhöht(c, f):
Bei konstantemN-Angebot stellt sich nach der Lag Phasenein konstantesC/N-
Verhältnisim Pflanzengewebeein; die Bedingungenfür Steadystatesindüberweite
PhasendesExperimenteserfüllt. Andersist diesbei abnehmendemStickstoffange-
bot. NachderLag Phasestellensichkurz konstanterelative ZuwachsratenundC/N-
Verhältnisseein.DasNährstoffangebotsinkt zwar, aberesbefindetsichwährenddie-
serZeit oberhalbder Grenze,bei der die NährstoffaufnahmedurchdasAngebotli-
mitiert ist (horizontale,gestrichelteLinie). SobalddasNährstoffangebotdie Grenze
unterschreitet,wird die AufnahmedurchdasAngebotlimitiert, die Nährstoffverfüg-
barkeit sinkt. Die relative Zuwachsratean Stickstoff wird geringer, die C/N Verhält-
nissederPflanzensteigensteil.SobaldderN-Vorratkomplettaufgebrauchtist,steigen
die C/N-Verhältnisselinear. Die relative Zuwachsratean Kohlenstoff ist bei leichte-
rer C-Verfügbarkeit nur zu Beginn desExperimentsgesteigert(transienteFörderung
derWachstumsratedurchleichtereC-Verfügbarkeit). Die Pflanzenwachsenin dieser
Modellversionnur für kurze,schwerabzuschätzendeZeit in einemphysiologischen
Gleichgewicht bei konstantenC/N-Verhältnissen.

Weil die Pflanzenbei leichtererKohlenstoffverfügbarkeit aucheffizienterStickstoff
aufnehmen,sinkt dasAngebotfrüher unter die kritische Marke, bei der dasAnge-
bot die N-Verfügbarkeit limitiert. DasgesamteAngebotanStickstoff ist eheraufge-
braucht.Die C/N-Verhältnissesind zu Beginn desExperiments,nachder Lag Pha-
seund solangedie N-Verfügbarkeit nochnicht durchdasAngebotlimitiert ist, fast
gleich. Sobaldaberdie N-Verfügbarkeit der Hoch-COð -Varianteabnimmtweichen
siestarkauseinander.

GenaudiegleichenEffektetretenauf,wennmanin Nährlösungmit konstanterAdditi-
onvonNährstoffenarbeitetundnichtkonstanterelativeAdditionsratenanNährstoffen
zu der Nährlösunggibt (Beispiel:Lutze (1998)).Die Nährstoffverfügbarkeit nimmt
mit wachsendenPflanzenab, dasC/N-Verhältnisspreiztmit der Zeit, dasErgebnis
derMessungist in ersterLinie abhängigvom ZeitpunktderMessung.

Die Ergebnisse,die dasModellexperimentliefert, findetmanin ihrer Tendenzauchbei Ex-
perimenten,die anrealenPflanzendurchgeführtwurden.

WennPflanzenbei höhererC- undkonstanterN-Verfügbarkeit wachsen,soerreichensiezu
Beginn desWachstumshöhererelative ZuwachsratenanStickstoff undKohlenstoff alsdie
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AbbildungE.4: ÜbereinanderdargestelltderzeitlicheVerlauf:angebotenerStickstoff (N Angebot),Stickstoff-
undKohlenstoffgehaltderPflanze(logarithmischdargestellt:log(N), log(C))unddasC/N-VerhältnisderPflanze
(C/N).

Vergleichspflanzen.Späterhabensie gleicherelative Zuwachsraten,aberauf einemhöhe-
renNiveauderGehalte.Die relativenZuwachsratensindnur transienterhöht.Die Pflanzen
habenim VerlaufdesExperimenteskonstanteabergeringereStickstoffkonzentrationen im
Gewebe.ZumEndederExperimentehabendiesePflanzenauchim realenExperimentdeut-
lich mehrStickstoff undKohlenstoff aufgenommen,die C/N-Verhältnissesindetwasweiter
alsbeidenVergleichspflanzen(Marriott etal.,2001;Farageetal.,1998).Die Ergebnisseder
ExperimenteanrealenPflanzenliegenalsozwischendenextremendesModellexperiments:
mehrStickstoff aufgenommen(analogb, e) abernur transienteFörderungderrelativenZu-
wachsrate(a,d).

WachsenPflanzenbei höhererC- und variablerN-Verfügbarkeit, so erreichensie zu Be-
ginn desWachstumsebenfalls höhererelative ZuwachsratenanStickstoff undKohlenstoff
als die Vergleichspflanzen.Oft sinken die relativen Zuwachsratenmit der DauerdesEx-
perimentsunddie C/N-Verhältnissespreizenstark.Zum EndedesExperimenteshabendie
Pflanzengleichviel Stickstoff aufgenommen,die relativen Zuwachsratenwarenzu Beginn
desExperimentesdurchleichtereC-Verfügbarkeit erhöht,späterabergleichdenenderVer-
gleichspflanzenunddieC/N-Verhaltnissesindstarkgespreizt(z.B.Farageet al. (1998)).

Düngung

EineinteressanteVariantedesModellsmit höhererStickstoffaufnahmeeffizienz bei leichte-
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rer C-Verfügbarkeit undvariablemStickstoffangebotist die Versionmit Stickstoffdüngung
im Verlauf desModellexperiments(Abbildung E.4). In der dargestelltenVariantewurde
nach2/3 und 4/5 der GesamtdauerdesExperimentesjeweils die gleicheMengeStickstoff
zugegeben,diezuBeginnvorhandenwar. Im VergleichderModellvariantenmit unterschied-
licher N-Aufnahmeeffizienz entwickelte sichdasStickstoffangebotim VerlaufdesExperi-
mentessehrverschieden.WährendbeiniedrigerAufnahmeeffizienzdasAngebotbisca.3/4
derDauerdesExperimentesüberderLimitation durchdie Verfügbarkeit lag, sankdasAn-
gebotbei hoherN-AufnahmeeffizienzschonnachknappderHälfte desExperimentesunter
diekritischeMarke,mit denobenbeschriebenenFolgen.Die ersteDüngungtrifft zudemauf
unterschiedlichentwickelte Pflanzen:die Pflanzenmit erhöhterN-Aufnahmeeffizienz sind
wesentlichgrößer. Diesführt dazu,daßsiedenzusätzlichenStickstoff schnelleraufnehmen
undwiederdeutlichfrüher in denBereichderLimitation durchdie Stickstoffverfügbarkeit
geraten.

Währenddie VergleichspflanzenlangeZeit bei Steadystatewachsen,ist dasGleichgewicht
derPflanzenmit hoherN-Aufnahmeeffizienzfrüh durchdieLimitation derStickstoffverfüg-
barkeit gestört.In demhier dargestelltenSzenarioerfährtdie Pflanzemit hoherStickstof-
faufnahmeeffizienz durchdie Düngungeinestarke StörungdesphysiologischenGleichge-
wichtes,währenddasWachstumder VergleichspflanzenfastüberdengesamtenZeitraum
desExperimentesnichtdurchwechselndeN-Verfügbarkeit beeinflußtwurde.

Diskussion

DasModell soll kein realistischesModell für wachsendePflanzensein,essoll die Bedeu-
tungderNährstoffverfügbarkeit für SteadystateundWachstumverdeutlichen.Daherist es
auf sehreinfachenAnnahmenaufgebautund alle Prozesse,die nicht direkt mit Wachstum
undNährstoffverfügbarkeit zu tun haben,sindnicht berücksichtigt.Dadurchwird auchje-
deReaktionderPflanzeauf sichänderndeBedingungenausgeschlossenundjedeÄnderung
äußertsichsofortin denC/N-Verhältnissen.

Die Annahmendie den Wachstumsbedingungenzugrundeliegen gelten für Phasendes
Wachstums,in denendie Pflanzenkeiner ontogenetischenEntwicklung unterliegen: kon-
stanteAllokationsmusterund damit ein konstantesSproß- Wurzel Verhältnis,konstante
relative Verfügbarkeit von Kohlenstoff. In derRegel gilt diesfür kleinePflanzenzu Beginn
ihrer Entwicklung in der vegetativen Wachstumsphase,nachdemdie Zuwachsratennicht
mehrdurchReserven ausSamenbestimmtwerden,undsolangeexponentiellesWachstum
möglich ist, da keineSelbstbeschattungauftritt. In diesemFall ist die Skalader Zeitachse
aufTagezubeziehen.Mit Einschränkungenlassensichdie GrundtendenzenderErgebnisse
auchauf längereExperimenteanausdauerndenPflanzen(Bäumen)oderÖkosystemebezie-
hen.DannliegenderZeitskalaJahrezugrunde.

WassindnundieErgebnisse?

1. Lag Phase:Zu Beginn desExperimentesist eineLag Phasezu erwarten,bis sichein
konstantesanhaltendesSteadystateeinstellenkann.DiesePhasewar in allen Mo-
dellversionendurch eine höhererelative Zuwachsratean Kohlenstoff bei leichterer
C-Verfügbarkeit geprägt.In dieserPhaseprägensichdadurchunterschiedlicheC/N-
Verhältnisseaus.

259



2. Konstanterelative Additionsratebzw. konstanteStickstoffverfügbarkeit und gleiche
N-Aufnahmeeffizienz pro Stickstoff: ZwischeneinemExperimentmit konstanterre-
lativer AdditionsrateundkonstantemStickstoffangebotbestehtkein prinzipiellerUn-
terschied,solangedie Stickstoffverfügbarkeit konstantbleibt. Bei unterschiedlicher
C-Verfügbarkeit entwickeln sich gleicherelative Zuwachsraten;unter leichtererC-
Verfügbarkeit auf höheremNiveau.Die C/N-Verhältnissesind konstantaber leicht
gespreizt,entsprechendderbesserenC-Verfügbarkeit.

3. KonstanteStickstoffverfügbarkeit underhöhteN-Aufnahmeeffizienzbei leichtererC-
Verfügbarkeit: Bei leichtererC-Verfügbarkeit sind die relativen Zuwachsratenan C
undN überdie kompletteZeit desExperimentshöher. Die C/N-Verhältnissesind je
nachVerhältnisderC-Verfügbarkeit undN-Aufnahmeeffizienzgleichoderleicht ge-
spreizt.

4. VariableStickstoffverfügbarkeit: DasphysiologischeGleichgewicht währendderEnt-
wicklung kanndurchdie N-Verfügbarkeit dominiertwerden.Auch punktuelleDün-
gung kann zu sehrschwankenderN-Verfügbarkeit und damit variierendeminneren
Gleichgewicht beitragen.Am EndedesExperimentssinddie aufgenommenMengen
an Stickstoff annäherndgleich,da nahezuder kompletteVorrat an Stickstoff aufge-
nommenwurde,unddie C/N-Verhältnissestarkgespreizt.
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