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Kapitel 1

Einleitung

DerBegriff ,CO,-Diingeefekt” beschreibtlasverstarkteWachstumvon Pflanzerals Folge
einerZunahmederatmospharische@0,-KonzentrationDiesesverstarktéMachstumist in
ersterLinie aufdie CO,-Abhangigleit derPhotosyntheseuriickzuftihrenbis zu einerCO,-
Konzentratioriiber1000ppmV steigtdie Photosynthesmit steigendeCO,-Konzentration
(Fargquhaundvon Caemmererl1982).

1.1 Die BedeutungdesCO,-Diingeeffektes

DurchdenCO,-Diingeefekt wird ein Teil desCO,, dasdurchmenschliché\ktivitatenemit-

tiertwird, in derLandbiospharéestgelgt. EstragtdannnichtzueinemweiterenAnstieg der
atmosphérische@O,-KonzentratiorunddendamitverbundenerRisikenfir dasKlima bei.

Uber dasAusmalRdesCO,-Diingeefektesund tiber die Interaktionmit anderenUmwelt-

einflissenjnsbesonder&limaanderungemnd Verfligbarleit von Mineralstofen, herrscht
allerdingsnochgroReUnsicherhei(IPCC,2001).

Im LaufederErdgeschichtechwanktedie CO,-Konzentratiorder Atmosphardetrachtlich,
mit Konzentrationspitzenm 7000ppmV. Seitca.25Mio. Jahrenhielt sichdie Konzentra-
tion allerdingsstandigunter350ppmV (PearsomundPalmer 2000).Die Rekonstruktionaus
polarenEiskernenzeigt, dafsie seit ca. 400000Jahrennur noch zwischenca. 190ppmV

wahrendder Héhepunkteder glazialenKaltzeitenund ca. 280ppmV wéahrendder Warm-

zeitenpendeltgPetitetal., 1999).Seit 12000 Jahrenverweiltedie CO,-Konzentratiorbei

ca. 280ppmV (Indermdhleet al., 1999). Diese Konstanzimpliziert, daf3sich der globale
KohlenstadlkreislaufwahrenddieserPhasdn einemstationarerGleichgevicht befand(Hei-

mannundWeber 1999).

SeitBeginnderindustrialisierungim dasJahrl1800ist einann&hern@xponentiellerAnstieg

derCO»-Konzentratiorder Atmosphéareson 280ppmV aufheute370ppmV zu verzeichnen
(Siggenthaleret al., 1988; Etheridgeet al., 1996; Keeling und Whorf, 2000). DieserAn-

stigg ist Uberwiggendauf anthropogen&missionerausderVerbrennundossilerBrennstof-
fe (Kohle,Erdol, Erdgasund Steigerungler LandnutzunguriickzufiihrenBeim Ubeigang
von natirlichenOkosystemerzu landwirtschaftlichgenutzterAnbauflachewird in der Re-
gel ein GroRteildesin der Vegetationund im BodengespeicherteiKohlenstafes zu CO,

oxidiert (IPCC,2001).



Tabellel.1: Globale CO»-Bilanz im Zeitraum1980-89 und 1990-99 in Milliarden TonnenKohlenstof pro
Jahr(GtCa™!), basierendauf den Trendsder atmospharische@0,- und O,-Konzentration Positve Werte
bedeutereinenFluRin die Atmosphéarenegative WerteeinenFluRausder AtmosphéarénerausDie angefihrten
Abweichungensind Unsicherheitennicht jahrliche Schwankungen.JéahrlicheSchwankungensind erheblich

gréRer(Prenticeetal., 2001).

Globale Kohlenstoffbilanz 1980-89 1990-99
(1) Atmospharisch&@unahme 3.3+0.1 3.3+0.2
(2) EmissionerausderVerbrennundossilerEnegietrager 5.440.3 6.3+0.4
(3) NettofluROzean— Atmosphére —1.9+0.6 —-1.7+0.5
(4) NettofluBterrestrischéioshare— Atmosphéare —0.2+0.7 —-1.4+0.7
(5) EmissionerausAnderungerderLandnutzung 1.7(0.6bis2.5) n.B.

(u.a.Brandrodungn denTropen)

(6) CO,-Aufnahmedurchnachvachsend&valder
in mittlerenBreiten(ausForststatistilen)

—0.5( —1.0bis0.0) n.B.

(7) CO,-Aufnahmedurchandereerrestrischérozesse
(CO,-Dingeefekt, N-Dungeefekt, Klimaeffekte,...)
=2)-(V)+B)+(5)+(6))

—1.4(—2.8bis0.3) n.B.

Der NettofluBzwischenterrestrischeBiosphareund Atmospharg4) ist die DifferenzausLandnutzungsande-
rung (5), Nachwachserder Wélder(6) und andereiProzess€7). Auf der Basisvon Messungemer atmospha-
rischerCO»- und O;-KonzentratiorkdnnendieseFlussezwischenBiosphareund Atmosphéarenicht auseinan-
demehaltenwerden.Der Austauschvon terrestrischeBiosphareund Atmosphéareur die Jahre1980bis 1989
wurdeaufderBasisunabhangigeMessungemerechnetDer Wert fir dasNachwachserderWalderentstammt
derDarstellungvon Schimeletal. (1995).Fur die Jahrel990bis 1999steherdieseDatennochnicht zur Verfi-
gung(Prenticeetal., 2001).

Der IntegovernmentalPanel on Climate Change(IPCC) hat eine Serievon Szenariereu
EnegieverbrauchundLandnutzungntwiclelt, die zu demErgebniskommen daREnegie-
verbrauchund Landnutzungn dennéachsterb0 bis 100 Jahrenweiterhin steigenwerden,
wobei nur dasAusmalider Steigerungunsicherist (IPCC, 2000a,b).Die damit einhege-
hendeSteigerungler CO,-Emissionwird zu einerweiterenZunahmederatmospharischen
CO,-Konzentratiorfiilhrenund damit hochstvahrscheinlichzu einer AnderungdesErdkli-
mas.Daszu erwartendeAusmafder Klimaanderunghangtdabeientscheidendon der zu-
kinftigenEntwicklungderatmosphérische@O,-Konzentratiorab (IPCC,2001).

Im Zeitraumvon 1980 bis 1999 verbliebennur knapp ca. 45% der vom Menschenver
ursachternCO,-Emissionenin der Atmosphéareder Restwurde durchdie Ozeaneund die
terrestrischdBiosphareaufgenommelfsieheTabellel.1: Punktl, 2, 3 und4). Der zukiinf-
tige Verlaufder atmosphéarische@O,-Konzentratiorhdngtalsoin gleichemMal3 von der
Entwicklung der Emissionenwie von der Entwicklung der Senlenstérke von Ozeanund
terrestrischeBiosphardir CO, ah

Nachdendie Aufteilung der SenlenzwischenOzearundterrestischeBiosphéardangeZeit
unklarwar, ermoglicherMessungleratmospharische@0,- und Oy-Konzentrationeiheu-
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heterotrophe Respiration (MIRC)
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Abbildung 1.1: Stark vereinfichtes Schemader Kohlenstofpools und -fliisse im System Atmosphéare—
terrestrischeBiosphérejn Anlehnungan dasHigh ResolutionBiosphereModel (HRBM; Esseret al. (1994)).
Die Kohlenstafpools Atmosphéare(Atm), lebendePhytomasséPh), Bestandesahbfl (Litter) und organischer
Bodenlohlenstof (SOC:soil organiccarbon)sindalsRechteck dagestellt.Die KohlenstofflisseNettoprimar
produktion(NPP),Litter-Produktion,SOC-Produktiorund heterotrophdRespirationMIRC) sinddurchPfeile
charakterisiertDer CO,-Dlingeefekt wirkt aufdenFlu3 NPP Die terrestrischdBiosphéarewirkt als Senle fur
Kohlenstof wenndie SummederPoolsauslebendePhytomassd.,itter und SOCanwachst.

te eine Berechnungder Netto-FllisseAtmosphéare-Ozeanund Atmosphére-terrestrische
Biosphare Dabeizeigtsich,dalin denvergangener20 Jahrersavohl Ozeanals auchter
restrischeBiospharebedeutend&enlen fir CO, darstellten(Keelingetal., 1996;Prentice
etal.,2001).In derCO,-Bilanz stelltdie terrestrisch@iospharedie groRteUnsicherheitar,
dadie AnnahmerhinsichtlichderZusammensetzungn Quellenund Senleninnerhalbder
terrestrischemiospharenochungenatsind (Tabellel.1: Punkt5, 6 und7).

Die terrestrischeBiospharewirkte im Zeitraumvon 1980 bis 1999 auszwei unterschied-
lichen Grindenals Senle flir COy: zum einenwurdenWalderin denUSA undin Euro-
pawenigerintensv genutztalsin der Vergangenheitso dal3der Wald in diesenGebieten
nachgaachsenist (Tabelle1.1: Punkt6), zum anderenwirkten sich verandertdJmwelt-
bedingungern(unter anderemCGO,-Dlngeefekt, N-Diingeefekt und Klimaeffekte) in der
Summepositiv auf dasWachstumder Pflanzenaus(Tabellel.1: Punkt7). Insgesamtvur-
de die KohlenstafFAufnahmeder terrestrischemiospharedurch dieseEinflisseauf etwa
1.9Gt pro Jahrgeschatz{Tabellel.1: Punkt6 und7). Friedlingsteinetal. (1995)schreiben
66—75%der gesamterAufnahmedurchdie terrestrischaiospharedem CO,-Dlingeefekt
zu, ca. 1.3Gt Kohlenstoff pro Jahr Der CO,-Dlingeefiekt war alsoin denvergangener20
Jahrenfur die Bindungvon etwa 25% der Emissionerausder Verbrennundossiler Ener
gietragerin derterrestrischeBiosphareverantvortlich undsomitein wichtigesGliedin der
KettederProzessedlie denAnstieg der CO,-Konzentratiorin derAtmosphéarebeeinflul3ten.

Der CO,-Dungeefekt ist dabeinicht direkt mit einer Senleneigenschaftier Biosphére
gleichzusetzenWahrendder CO,-Diingeefiekt dasPflanzenwchsturmbeschleunigtindso-
mit auf denKohlenstofflul in die Biosphéarewirkt, ist die Biospharenur danneine Senle,
wennihre Kohlenstaofipools wachsenWie die PoolseinesSystemseagierenyird aberso-
wohlvondenzufihrendemlsauchvondenabfiihrendelfrlisserbestimmi(sieheAbbildung
1.1):

d(Ph+L +SOC)
dt

= NPP-MIRC

Raichund Schlesinge1992) erwarten,daResnacheinereinmaligenSteigerungder NPP
10— 30 Jahredauert bis sichannahernain neueg-liegleichgwicht einstellt.Langlebige
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Teile der Kohlenstof-Poolsim Bodenreagierenvesentlichlangsamerhabenaberkeinen
groRBenEinflul? auf die Senlkeneigenschaftler Biosphére.Es wird angenommendalfi ei-
ne kontinuierlicheSteigerungder NPP ein kontinuierlichesAnwachserder biosphérischen
Poolszur Folge hat (Taylor und Loyd, 1992; Friedlingsteinet al., 1995; Thompsoret al.,
1996;Kicklighter etal., 1999).

Wie sichder CO,-Diingeefekt in Zukunft entwickeln wird undwieviel Kohlenstof die ter-

restrischeBiospharezusatzlicraufnehmetkann,hangtdabeivon denFaktorerab,die neben
CO, dasPflanzenwachstumbegrenzerund denAbbauder BiomassebestimmenTempera-
tur, Niederschlagl.icht undmineralischeéNahrstofe, hierbeiinsbesonder8tickstof (IPCC,
2001).

1.2 Einflul3 von Stickstoff auf den CO,-Dlingeeffekt

NebenKohlenstof benotigerPflanzerSauerstdf WasserstdfundeineReiheweitererEle-
menteum zu wachsenDie haufigsterdieserElementesind Stickstof, PhospharSchwefel,
Kalium, Calcium,MagnesiunundEisen.

Tabellel.2: Mittlere KonzentratioranchemischerkElementerin derPhytomassgon LandpflanzemachAnga-
benvon Larcher(1994),Mengel(1991)undZiegler etal. (1993).Angabein mgg ! Trockengavicht.

C 420500 N 1275 K 1-68 Fe 0.0020.7
O 440500 P 0142 Ca 04413
H 6070 S 0687 Mg 0.79

Kohlenstof kénnengriinePflanzerim Rahmerder Photosynthesdurchdie Reduktionvon
CO, ausder Atmospharegewvinnen. Sauerstdfund WasserstdfstehendenPflanzendurch
Spaltungvon Wasseim Rahmerder Photsynthesaahezwnbegrenztzur Verfigung.

Stickstof stehtalsmolekulareiStickstof (N5) in der Atmospharesbenélls in nahezwnbe-
grenzteMengezur Verfiigung:10°—10%t gegeniiberca. 6-10°t in der PhytomasséHolle-
mannund Wiberg, 1995;Esser 1999).Jedochist die Aktivierungsengie um die Bindung
desmolekularenStickstofes zu spaltenso hoch, dal3nur einige Gruppenvon Mikroorga-
nismenzur Nutzungvon N, in der Lage sind. Die Pflanzensind daherauf die Aufnahme
von Stickstof in Form NHZ undNO; angeviesen.DieseVerbindungerstehenjedochim
Geggensatzu Ny nur begrenztzur Verfligung(sieheTabellel.3).

Indemdie Elementevon Pflanzenaufgenommemnd zu einemgrofRenTeil in organische
Verbindungereingebautwerdengelangensie in die Biosphéare.Innerhalbder Biosphére
werdendieseMolekile anKonsumentenind Destruentenveitelgegeben Dabeiwerdendie

organischerMolekiledurchMineralisierungwiederin ihre Ausgangserbindungerzerlegt.

Der Kreislaufder Elementest damitin ersterNaherunggeschlosserillerdings existieren
ProzesseweiterOrdnung die dieseKreislaufeteilweisetffnen (Esser1999).

In Abbildung 1.2 ist ein strukturellesModell fir denKohlenstofr und Stickstofkreislauf
derBiospharevorgestellt.In Tabellel.3sind die Poolsund FlissederbeidenKreislaufein
Anlehnungan ErgebnissalesHigh ResolutionBiosphereModells anggeben(Esseret al.,
1994;Esser1999).
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Atmosphere C Atmosphere N
ATMC ATMN
NPPC‘ A LEGN%'AZON \
Phytomass C Phytomass N<& NPPN Reserve N
PC PN » RESN
LPC LPN RALN A
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Abbildung 1.2: Struktur desKohlenstofkreislaufs (links) und desStickstofkreislaufs (rechts)im High Reso-
lution BiosphereModel (HRBM). Die Zustandsariablen(Pools)sind als Rechteck, die ProzesséFlisse)als
Pfeiledamgestellt. DasModell berechnetlie AnderungerderPoolsauf der Basiseines0.5 GradRastersler Erd-
oberflachg(62483Gitterelementelind mit Zeitschrittenvon zwei Tagen.Die Symbolewerdenin Tabelle1.3
erklart; dort sindauchdie globalenSummerderPoolsund Fliisseanggeben(Esseret al., 1994;Esser1999).

Der Kohlenstaofkreislauf bildet dabeimit der AtmosphérecinengeschlosseneKreislauf.
Der Stickstofkreislauf bildet einennur nahezugeschlosseneKreislauf aus Phytomasse,
Litter, Mikroorganismernund verfligbaremStickstof (AVN). Aus demPool desverfligba-
ren Stickstofes kannder Stickstof durchdenFluf3 NoO- und N»-Produktion(N2ON) an
die Atmosphareabggebenwerdenund mit dem Flul3 Auswaschung(LEAN) ins Grund-
oderOberflachenassermusgwascherwerden Stickstofeintragausder Atmosphéaren den
Kreislauferfolgt durchN-Fixierung(LEGN und AZON) und Stickstofdeposition(DEPN).

Der StickstofverlustausdembiosphérischeKreislaufdurchAuswaschungdstim Vergleich
zudenandereroffenenFlissergrol3,daStickstof in derBodenldsungueinemgrol3eriTeil

alsNO; vorliegt. NO,™ adsorbieriurin geringemMal3ean festeBestandteilelesBodens
und wird dahervon durchflieBendenWassereicht ausgavaschen(Schefer et al., 1992).
Die StickstofverlustedurchN,O- und No-Produktionund Auswaschunghabenzur Folge,
daRder Pool desverfligbarenStickstofes (AVN) im Vergleich zu andererStickstofpools
derBiosphéareklein ist.

Dadie PflanzemebenKohlenstof auchStickstof zumWachserbendétigersind die Kreis-
laufevon Kohlenstaff und Mineralstofen aneinandegekoppelt.Als Folge dieserKopplung
ist die NPPderzeitin weitenBereicherder Erdedurchdie geringeVerfligbarleit von Stick-
stoff begrenzt(Vitouseketal., 1997);in Gebieterder Tropenund Subtroperauchdurchdie
Verflgbarleit von Phosphound Calcium(Matsonetal., 1999).

Vor den Hintergrund dieser Kopplung muf3 eine Steigerungder NPPC durch den CO,-
Dungeefekt entwedermit einer Steigerungder NPPN oder einer VergrolRerungdes Ver
héaltnissewvon NPPCzu NPPN, Stickstofproduktiitét genanntyerbundensein.
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Tabellel.3: Die wichtigstenPoolsundFlissedesKohlenstof- undStickstofkreislaufsderBiospharenachdem
High ResolutionBiosphereModel (HRBM) undihre in Abbildung 1.2 verwendeterSymbole.Die Wertesind
die globalenSummerder Poolssawie die globalenJahressummeder Fliisse anggebenin Gigatonner(10° t)
bzw Gigatonnerpro Jahr(Esser1999).

C-Haushalt N-Haushalt

1. Pools:
Atmosphére ATMC 750 ATMN > 100
Phytomasse PC 550 PN 6

RESN 0.2
Litter LC 80 LN 1
Lignin LIGC 100 - -
Humus HUMC 1500 HUMN 105
Bodenoganismen MICC 48 MICN 8
PflanzewmerfigbareiN - - AVN 0.02
2.Flusse:
Nettopriméarproduktion NPPC 50 NPPN 1
Bestandesabfl-Produktion LPC 50 LPN 0.8
Bestandesahfl-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 - -
Mortalitat - - MIMN 0.85
Mineral-N-Aufnahme - - MIGN 0.05
AufnahmedurchPflanzen - - AVUN 0.8
Re-AllokationausBlattern - - RALN 0.13
3. Offene Flusse:
N Fixierung,symbiontisch - - LEGN 0.06
N Fixierung,freilebend - - AZON 0.01
Deposition - - DEPN 0.02
Mineraldiingung - - FERN 0.08
organ.Diingung ORGC 0.5 ORGN 0.1
N5O- undN»,-Produktion - - N20ON -0.01
Auswaschung - - LEAN -0.1

Steigerungder NPPN

Eine Steigerungder NPPNist mit einer Steigerungder Stickstofaufnahme(AVUN) aus
demPooldesverfiigbarerstickstofesin derBodenldsundAVN) und/oderSteigerungler
Fixierungausder AtmosphargLEGN und AZON) verbunden.

Die Pflanzerkénnendie Stickstofaufnahmeausder Bodenl6sungteigernwennentweder
der Pool desverfligbarertickstofes anwachstpderdie Pflanzernbei unverandertenfool
desverflgbarersstickstofes mehrStickstof aufnehmenindemsie einehdéhereAufnahme-
effizienzentwicleln.
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Der PooldesverfiigbarerstickstofeskannsicherhéhenjndemsStickstof von aul3enn die
Biosphéreeingetragenvird, oderindemsStickstof ausvorhandenePoolsim Systemdurch
denAbbauder Vorraten,insbesonderélumus(HUMN), umwerteilt wird. Der Eintragvon
Stickstof in die Biosphérekann durch Depositionvon Stickoxiden, durch Dungungoder
durchFixierungvon atmospharischergtickstof erfolgen.

Deposition: Von vielen Wissenschaftlermvird angenommengadie Depositionvon an-
thropogenersStickoxiden in den vergangenenJahrenim Zusammenhangnit dem COs-
Dungeefekt dasWachstunder nérdlichengemaligterund borealeriWaldergesteigerhat,
wodurchdie Biosphéaredort zu einerstarlen Senle fur CO, wurde (Cannellund Thornley,
1998; Esser 1999; Lloyd, 1999). Wirde die anthrogogenéstickstof-Depositionvollstan-
dig zur Produktionvon Biomassaimgesetzwverden,soergabesichderzeiteinezuséatzliche
jahrlicheNPPvon 0.8Gt, die Giberwiggendauf der nordlich Hemisphareuftritt. Wegender
Stickstofverlustewird dertatsachlichéNert wahrscheinlicmur bei 0.2—0.4Gta ! liegen
(Esser1999).

Diungung: Die gezielteDlngungbleibt auf landwirtschaftlicheFlachenbeschrankund
kann,zusammemit dem CO,-Diingeefekt, den Ertrag steigern(Fangmeieret al., 1996;
Amthor, 2001).0Ob dadurcheineKohlenstofSenle induziertwird hangtentscheidengon
denKulturmethoderab (Esser,1999).

Fixierung: UntererhdhtenCOy-Konzentrationemvurdein vielen,abernichtallen, Studi-
en an Einzelpflanzereine Steigerungder symbiontischerfixierung von atmosphérischem
Stickstof beobachte{Cabrerizoet al., 2001; Hungateet al., 1999; Luscheret al., 2000;
Schortemger et al., 1999). In Experimentermit FACE-Systemer{Free Air CarbonEn-
richment)an nattrlichenStandortenrat dieserEffekt allerdingsnicht odernur in geringem
MafReauf. Eine Steigerungler Stickstofmengenin der Biospharedurchzusatzliche=ixie-
runguntererhéhtemCO, wurdein diesenStudienbislangnicht beobachte(Arnone,1999;
DakoraundDrake, 2000;Matamalaund Drake, 1999).

Umverteilung: Humus(HUMN) stellt mit ca. 105Gt dengroRtenVorratan Stickstof in

der Biospharedar Durch Anderungvon Klima und Landnutzungst ein verstarkterAbbau
von Humusund damit eine Verringerungder Humusmengén der Zukunft durchauanég-
lich (Esser1999).Mit einemAbbauder Humus-\orrate kannsich die Biospharesowvohl

alsKohlenstaof-Quelle alsauchalsKohlenstof-Senle verhalten(Rastetteetal., 1991).Bei

einemAbbauder Humuswrratewird Kohlenstof (HUMC) in die Atmosphardreigesetzt,
Stickstof (HUMN) gelangtzunachsin denPool desverflgbarertickstofes. Wird dieser
Stickstof von Pflanzenaufgenommenso wird in der SummemehrKohlenstof gelunden
alsfreigesetztdadasVerhaltnisvon Kohlenstoff zu Stickstof im Humusin etwa 14 zu 1 be-
tragt,in derPhytomassdag@enfast90 zu 1 (sieheTabellel.3).Wird der Stickstof ausge-
wascher{LEAN), soverbleibtdie beidemAbbaudesHumusfreigesetzté&ohlenstofmenge
in derAtmosphéareDie Bilanz auseinerAnderungdesHumus-Poolsger Auswaschung/on

Stickstof und Pflanzenvachstumistim Momentnochnichteinzuschéatze(Esser 1999).
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Abbildung 1.3: Schematisch®arstellungder AssimilationsratqA) als Funktion der atmosphérische@€O,-
Konzentration(C,). a) Vergleichvon Chenopodiunalbum (C3) und Amaianthusretroflexus(Cs). b) Vemleich
der Photosyntheseei Lichtsattigung(15004Em~2s™') und bei geringerLichtstarle (200uEm~2s™') bei
Querusilex. Die deutlichhdherenAssimilationsratenn a) sind auf hdhereStickstofgehalteder Krauter zu-
rickzufiihrenDie Abbildungensindin AnlehnunganTaiz undZeiger(1991)erstelltundaneigeneMessungen
angepalit.

Steigerung der Aufnahmeeffizienz: Bei konstantemPool an verfigbaremsStickstof
wird in Experimenteroft eine Steigerungder Stickstof-Aufnahme unter erh6htenCO,-
Konzentrationeheobachtetdaufigwird einverstarktesurzelvachsturrbeobachte{Grif-
fin et al., 1995; BassiriRadet al., 2001). Eine Steigerungder Stickstofaufnahmeratero
Wurzelbiomass&vurdein mancherExperimenteruntererhéhterCO,-Konzentratiorbeob-
achtet,scheintabernicht durchgehendwfzutretenBassiriRadet al., 2001).In Okosyste-
menist der Pool an verfiigbarenStickstof nicht konstant.Eine Steigerungder Stickstof-
Aufnahmedurchdie Pflanzerkonntein Modellenzu einerVerringerunglesPoolsanverfug-
baremStickstof flhrenund somitzu einerstarlen Einschrankungler weiterenStickstof-
Aufnahme(McMurtrie et al., 2000).DieseAnderungerkénnensich auf eine ganzeReihe
von Prozessemuswirlen, die unteranderendenPool desverfligbarerStickstofes beein-
flussenso daRlangfristigeEffekte auf der Ebenevon Okosystememur schwerabzuschat-
zensind (Rastetteetal., 1991;Thornley, 1996;Cannellund Thornley, 1998;Kérner, 2000;
McMurtrie etal., 2000).

Steigerungder Stickstoffproduktivitat

Die Angabenin Tabelle1.2 erweclen den Anschein,daf3die Mineralstofkonzentrabn in

der Phytomassén weitenBereichervariabelsei. Eine genauerdBetrachtungzeigt jedoch,
daflldie Konzentrationemmn Mineralstofen flir bestimmtePflanzenartemnd -familien sehr
charakteristisclseinkdnnen.ZwischenverschiedeneRflanzenartennterscheidesichdie
typischerMineralstofkonzentationen, wobeidie UnterschiedénsgesamtwischerdenFa-
milien groRersindals zwischerverschiedeneArten innerhalbeinerFamilie (Esser 1999).
Innerhalbeiner Pflanzeist die Stickstofkonzentratia zwischendenverschiedeneGeve-
bensehrunterschiedlichBlatter 1 bis 4%, Holz um 0.2% (Larcher 1994; Rastetteret al.,

1991).

Innerhalbder SchwankungsbreiteinerArt wird die Konzentratioran Mineralstofen durch
dasAlter der Pflanzeund dasNahrstofangebotam Standortbestimmt(Larcher 1994).In-
gestadund Lund (1986) bzw. Ingestadund Agren (1988) konntenan Experimentenauf-
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bauendauf mathematischeModellendesMineralstofhaushalteszeigen daflinsbesondere
Stickstof, Phosphound SchwefeldasPflanzenwchstumn ahnlicherWeiselimitieren wie
Kohlenstof. Nachihrer Theoriebestimmtdie von denPflanzenaufgenommend&lengean
Mineralstofen die MengeanKohlenstof, die die Pflanzerim RahmerdesWachstumsin-
bauen(Iingestadund Agren, 1995).In Experimentermit gleichemAnsatzzeigtesich, daf
Pflanzerbei WachstumuntererhéhtenCO,-Konzentrationeminegré3ereMengean Koh-
lenstof pro Stickstof aufnahmerund somiteineerhdhteStickstofproduktiitat aufwiesen
(Farageetal., 1998;Petterssortal., 1993).

Die Ursachefiir die hohereStickstofproduktivitat bei hdhererCOy-Konzentrationist in
derSteigerungler Carboxylierungsratébei gleichzeitigeiReduktionder Oxygenierungsra-
te) am Enzym Ribulose-1,5-Bisphosph&artoxylaseOxigenae (Rubisco)zu sehenlIns-
gesamtsteigtdie Assimilationsratevon Pflanzenmit Cs-Stoffwechselbei lichtgeséttigten
Bedingungermis zu CO,-Konzentrationeron iber1000ppmV an(TaizundZeiger(1991);
Makino undMae (1999);sieheauchAbbildung1.3).

Pflanzenweisenalsobei gleicherMengean RubiscountererhfhtenCO,-Konzentrationen
hdhereAssimilationsraterauf als unter geringerenCO,-KonzentrationenUm die gleiche
ProduktionanKohlenstafassimilaterzu erreicherbendétigersie wenigerRubiscound mis-
sendamitwenigerStickstof in RubiscoinvestierenMit demRuckgangderOxigenierungs-
ratewerdendartberhinausgeringereMengenan Enzymertir die Reaktionerder Photore-
spirationbenétigt(FangmeierundJager2001).

Die Pflanzerkdnnensomit untererhohtenCO,-Konzentrationemen Stickstof, derin den

Reaktionerder Photosynthesend Photorespiratiomicht mehrbenétigtwird, in andereen-

zymeundOrganeinvestierenDadie Stickstofkonzentratiorderverschiedene®rganesehr
unterschiedlichist, kanneineVerschiebing der Anteile der Organean der gesamterPflan-

ze einendeutlichenEinfluB auf die Kohlenstofbindungin der Phytomassbaben(Rastetter
etal.,1991).

1.3 Fragestellungder Arbeit

Die Bedeutungler Biosphareals Senle fir CO, ist erkanntund fihrt im Rahmerinterna-
tionalerBemuhungemm denKlimaschutzzu Auseinandersetzungef politischerEbene,
dadie Senlenstark derBiosphéarebislangschwereinzuschéatzerst. GrolieAnstrengungen
werdenunternommenym die Senlenstérk der Biospharesonvohl globalals auchregional
anhandvon Modellengenaueru quantifizieren.

Die Steigerungler CO,-Konzentratiorder Atmospharaindauchdie Anderungvon Tempe-
raturund Niederschlagvirken primarauf die Prozessén denStofhaushalterder Pflanzen.
Um dieseEinflissewiedegebenzu kénnenwird die NPPin neuentwiclkeltenModellenfir
denKohlenstofhaushaliderBiosphéran zunehmenderalReauf Basisdergrundlgenden
ProzessberechnefsieheAnhangD).

In diesemZusammenhanbekommtdie FrageBedeutungpb sichdie Parameteanhandle-
rerdie Prozessin denModellenberechnetverdendurchlangfristigesWachstumin erhdhter
COy-Konzentratiorverandern{Medlyn etal., 1999).

Die Reaktionder Pflanzenist in weiten Bereichendurchihr inneresGleichgevicht zwi-
schenléslichen Kohlenstaf-Assimilaten und stickstofhaltigen Verbindungen(Stickstof-
status)gepragtDiesesGleichgavicht kanndurcheineVeranderungler CO,-Konzentration
beeinfluRtwerden(Stitt undKrapp,1999).
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Der Stickstofstatus wird dabei in ahnlicher Weise durch eine Erhéhung der CO,-
Konzentrationwie durcheinegeringeStickstofverfligbarleit beeinflultbeidedthrt zu ei-
nerrelativen Steigerungder Konzentratioran Kohlenstof-Assimilatengegeniiberder Kon-
zentrationanltslichenStickstofverbindungenDie Reaktionder PflanzerauferhohteCO,-
Konzentrationeriihneltdaherin weiten Bereichender Reaktionauf geringereStickstof-
Verflgbarleit (Stitt undKrapp,1999).

Wachstumin erhéhterCO,-Konzentrationhat gegenliberWachstumbei geringererCO,-
Konzentratiorh&ufigfolgendeKonsequenzerdie Konzentratioran Stickstof im Gewvebe
ist geringer(HockingundMeyer, 1991;Billes etal., 1993;Schenketal., 1995;Vivin etal.,
1996;van Ginkel etal., 1997;Entry et al., 1998; Zak et al., 2000), die Pflanzenspeichern
mehrStarle (Stitt, 1991;Poorteretal., 1997;Tissueetal., 1997;Kdrneretal., 1997),siever
starlen dasWurzelvachstumund damit die Aufnahmean Nahrstofen (Griffin etal., 1995;
BassiriRadet al., 2001),sie reduziererdie Produktionan Enzymender Photosynthesand
damitdie Photosyntheseratdtitt, 1991) oderzeigenverstarktedVachstummineralstof
armerOrgane(HockingundMeyer, 1991).

In weitenBereichengleiche Anpassungemverdenauchbeobachtetwenn Pflanzerbei re-
duziertemStickstofangebotwachsen:geringereKonzentrationan Stickstof im Gewebe
(Mengel, 1991; Scheibleet al., 1997b,a),h6hereKonzentrationan Starke (Waring et al.,
1985;PaulundDriscoll, 1997;Scheibleet al., 1997a) verstarktesNurzelvachstum(Brou-
wer, 1962),verstarktedVachstunmineralstofarmer kohlenhydratreichreOrgane(Mengel,
1991).

In Experimentendie die langfristigeAnpassungon Prozesseim Kohlenstofhaushaltder
Pflanzeranerh6hteCO,-Konzentrationemntersucherist esdahemotwendigdie Einfliisse
derveranderterCO,-Konzentratiorund derinduziertenAnderungdesStickstofhaushaltes
zutrennen(Agren,1996).

In dieserArbeit will ich unterdiesemGesichtpunkfolgendeProzesseintersuchen:

Aufnahmevon Stickstof

Allokation von Stickstof

Allokation von Kohlenstof

Reyulationder Stomataknduktanz

Photosynthese

Respiration

Essoll die Fragebeantvortetwerden,ob sich die Parameteranhanddererdie Prozessée-
rechnetwerden,durch langfristigesWachstumin erhéhterCO,-Konzentratiorveréndern,
wennder Einflul dererhhtenCO,-Konzentratiorauf denStickstofstatusder Pflanzeroe-
ricksichtigtwird.
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Kapitel 2

Systemanalyse

Im RahmereinerkurzenSystemanalyseerdendie untersuchteProzess@nhandvon ein-
fachenstrukturellenModellenin denStickstof- und Kohlenstofhaushaltder Pflanzerein-
geordnetDabeizeigtsich,wie in dieseModellvorstellungdie Haushalteron Stickstof und
Kohlenstoff verkntipftsind.

Die strukturellenModelle sind in ihrem Aufbau dem BereichPflanzein demvon Rastet-
ter et al. (1991) publiziertenModell zum Stickstof- und Kohlenstof-Kreislauf in Okosy-
stemenahnlich. Sie kénnenauchals Modul ,Pflanze“ im HRBM (sieheAbbildung 1.2:
Phytomasse-NResere-N und Phytomasse-Clufgef3twerden.

Daanhandder Modelle physiologischd’rozess@nerhalbdereinzelnerPflanzeuntersucht
werdensollen, sind sie auf die einzelnePflanzebezogerund enthalterkeinenEinflu’ des
BestandesderderVegetation.

AnschlieBendverdendie untersuchterProzesseharakterisierindemdie Modelle vorge-
stellt und die Koefiizientenbestimmtwerdenmit derenHilfe die Anpassungler Prozesse
andensStickstofstatusder Pflanzerunddie CO,-Konzentratiorder Atmosphéarauntersucht
wird.

2.1 Stickstoffhaushaltder Pflanzen

In Abbildung 2.1 ist dasStrukturdiagramnfir den Stickstofhaushaltder Pflanzendaige-

stellt. Die Stickstofpools sind durchRechteck, die StickstofflissedurchPfeile symboli-

siert. Bedeutungund Dimensionder Variablensind in Tabelle2.2 zusammengafit.In Ta-

belle 2.1ist anggeben,auswelchenGréRendie Flisseim Stickstofhaushaltder Pflanzen
berechnetverden.

Die zentralerPoolsin diesemModell fir denStickstofhaushalder Pflanzersind die Pools

dermobilenanoganischefANORGN)undorganischerfMN) StickstofverbindungenDer

Pooldesmobilenanoganischerstickstofes bestehtiberwiggendausNO; . Er enthaltnur

in geringenMengenNH3, daNHj; in hdherenKonzentrationeriiir Pflanzengiftig ist. Der

mobile organischeStickstof bestehtiiberwiggendaus AminosaurenDieseVerbindungen
sind innerhalbder Pflanzein denverschiedene®rganenmobil (Larcher,1994; Touraine
etal.,1994).Auf einegetrenntdarstellungdereinzelnerOrganehabeich in der Abbildung

verzichtet,sieverbegensich hinterdenFraktionendesStruktur Stickstofes (STN).
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Atmosphaere N Bodenloesung N

ATMN AVN
Fixierung Aufnahme
LEGN AVUN

anorganisches mobiles N

ANORGN
A
Reduktion und Assimilation Abbau von org. N-Verbindungen
ASSN RN
NPPQ
Speicherung
SGN : :
Reserve N = organisches mobiles N
RESN > MN
Remobilisierung
RGN
Einbau Abbau Allokation
EINN ABN EINN - ABN = ALN
\
Struktur N
STN
(RUBN, PSN, BLN,
SPN, WN, FWN)

Litter Produktion
LPN

Litter
LN

Abbildung 2.1: Konzeptionellesvlodell fur den Stickstofhaushaltder Pflanzen Poolssind als Rechteck dar
gestellt,Flusseals Pfeile.

Durch Fixierungund Aufnahmeausder BodenlésungyelangtStickstof zunachsin Form
von NO, undNHj3 in denPooldesmobilenanoganischerstickstofes. NO; wird zuNH3
reduziertDurchdie Bindungvon NH3 anorganische/erbindungenvird der Stickstof assi-
miliert undgelangtin denPooldesorganischemmobilenStickstofes. Durch Abspaltungder
Aminogruppenvon denorganischerVerbindungenz.B. im Rahmender Photorespiration,
kann Stickstof wiederals NH;3 in denPool ANORGN Uuberfihrtwerden,wird dannaber
sofortwiederassimiliert.
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Tabelle2.1: Flisseim StickstofhaushalderPflanzendie GréRenausdenensie berechnetverdenundQuellen
fur weiterelnformationen PoolsausdemKohlenstofhaushaltder Pflanzendie als RegelgréRerim Stickstof-
haushaltirkensind unterstricherdagestellt.

Flu Berechnun@us: Quelle
Fixierung fixierendeMikroorganismen, Lea(1997)
(LEGN, AZON) MN, MC, Temperatur Swarajetal. (2001)
Aufnahme AVN, FWN, MN, MC Rastetteetal. (1991)
(AVUN) und Temperatur BassiriRadetal. (2001)
Forde(2000)
Howitt und Udvardi (2000)
Reduktion, RESN,MN, MC Stitt undKrapp (1999)
Assimilation und Temperatur Klein etal. (2000)
(NPPN) Muller etal. (2001)
Matt etal. (2001)
Speicherung, MN, MC Stitt undKrapp (1999)
Remobilisierung
Allokation RESN,MN, MC Reynoldsund Thornley (1982)
Johnsor(1985)
Rastetteetal. (1991)
Thornley (1998)
Stitt undKrapp (1999)

Um denorganischemmobilen Stickstof konkurrierendie Prozesseglie denStickstof in die
verschiedenerPoolsder Pflanzeeinbauen(Allokation, Speicherung)Die Stickstofpools
sindhierbeiaufgeteiltin Rubisco(RUBN), PhotosystenfPSN),sonstigeiStickstof im Blatt
(BLN), Spro3(SPN),Wurzel(WN), Feinwurzel(FWN) und Resere-Stickstof (RESN).

Die FlusseFixierung, Aufnahmeund Allokation sind bestimmendur dasPflanzenvachs-
tum. Fixierungund Aufnahmelimitieren denZuwachsan Stickstof in derPflanzedie Allo-
kationentscheidetpb Stickstof fur weiterenStickstof-Zuwachs(Allokation in FWN) oder
fur die Assimilationvon Kohlenstof (Allokation in RUBN und PSN)eingesetztvird. Uber
denFluR3Litter Produktionwird Stickstof von derPflanzewiederabgeeben.

Im Rahmenrder Arbeit sollenfolgendeProzesseintersuchtverden:

* Aufnahmevon Stickstof

« Allokation von Stickstof

2.2 Kohlenstoffhaushaltder Pflanzen

In Abbildung 2.2 ist dasstrukturelleModell zum Kohlenstofhaushaltder Pflanzendage-
stellt. Die PoolssinddurchRechteck, die FlissedurchPfeile symbolisiert Bedeutungind
DimensionderVariablensindin Tabelle2.2 zusammengafit.In Tabelle2.3ist anggeben,
auswelchenGréRendie Flisseim Kohlenstafhaushaltder Pflanzerberechnetverden.
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Tabelle2.2: PoolsundFliisseim Modell fur denStickstof- undKohlenstofhaushaltder PflanzenDie Pflanzen
nehmenKohlenstof und Stickstof in anoganischerForm auf, so daRinnerhalbder Pflanzenanoganische
Stickstof- undKohlenstofpools existieren

N-Haushalt C-Haushalt
1. Poolsaul3erhabder Pflanzen:
Atmosphére ATMN g ATMC g
BodenldsungverfigbaresN, mobilesorg. C AVN g MBC g
2.Poolsinnerhalb der Pflanzen:
anoganisché/erbindungennnerhalbderPflanze  ANORGN g ANORGC g
organischenobile Verbindungen MN g MC g
Resere-Verbindungen RESN g RESC g
Summeder strukturbildendetYerbindungen STN g STC g
Rubisco RUBN g RUBC g
Photosysteme PSN g PSC g
Blatt (sonstigeStruktur) BLN g BLC g
Blatt (gesamt) BLN s g BLCyes g
Sprol3 SPN g SPC g
Wurzel WN g wcC g
Feinwurzel FWN g FwC g
3. FlissezwischenUmwelt und organischerPhytomasseder Pflanzen:
Fixierungvon N; durchSymbionten LEGN gs!
Aufnahmevon N ausderBodenlésung AVUN gs!
Aufnahmevon C durchdie Stomata STUC gs!
Assimilation ASSN gs! ASSC gs!
Dissimilation(Respirationpzw. Abbauorg. N) RN gs! RC gs!
Respiratiorim Blatt RBLC gs!
AssimilationminusDissimilation NPPN gs! NPPC gs!
Abgabevon C durchdie Stomata STAC gs!
Abgabevon MC in die Bodenlésung EXSC gs!
Litter-Produktion LPN gs! LPC gs!
4. Flusseinnerhalb der organischenPhytomasseder Pflanzen:
Speicherung SGN gs! SGC gs!
Remobilisierung RGN gs ! RGC gs!
Einbauin Struktur EINN gs ! EINC gs!
Abbauvon Struktur ABN gs! ABC gs!
DifferenzausEin- und Abbau: Allokation ALN gs! ALC gs!

Die zentralenPoolsin diesemModell fiir den Kohlenstafhaushaltder Pflanzensind der
anoganischeKohlenstof (ANORGC) und der organischemobile Kohlenstaf (MC), be-
stehendaus I6slichen Kohlenhydraterund CarbonséurenDiese Verbindungensind, wie
die l6slichen Stickstofverbindungeninnerhalbder Pflanzemobil (Larcher 1994; Tourai-
ne et al., 1994).In der Abbildung habeich wiederumauf eine getrennteDarstellungder
einzelnenOrganefur denStrukturKohlenstof (STC)unddenTransportdesmobilenKoh-
lenstofes in die einzelnenOrganeverzichtet,um die Ubersichtlichleit desModells zu er
halten.
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Atmosphaere C

A

ATMC
A
Aufnahme Abgabe
durch die Stomata durch die Stomata
STUC STAC Respiration
 / und Abgabe
RC

anorganisches C
ANORGC

Assimilation

(Carboxylierung - Oxygenierung) Respiration im Blatt

ASSC RBLC
NPPC /}
Speicherung
SGC
Reserve C |= organisches mobiles C
RESC > MC
Remobilisierung A
RGC Einbau Abbau Allokation
EINC ABC EINC - ABC=ALC
v
Struktur C
STC
(RUBC, PSC, BLC, £ .
SPC, WC, FWC) xsucation
Litter Produktion
LPC
A A
Litter mobiles org. C im Boden
LC MBC

Abbildung 2.2: Konzeptionelledodell fir denKohlenstofhaushaltder PflanzenPoolssind durchRechteck,
FlussedurchPfeile damgestellt.

CO, gelangtdurchdie Stomatan denPooldesanoganischerkKohlenstofes. Aus demPool
ANORGC wird Kohlenstaff durch Assimilation (ASSC)in denPool desorganischermo-
bilen Kohlenstoffes (MC) aufgenommenDie GrolRedesPoolsANORGC wird durchdie
CO,-Konzentrationder Atmosphéredie Leitfahigkeit der Stomata,durch Respirationim
Blatt und Assimilationbestimmt.Gleichzeitigbestimmtdie GroRRedesPoolsANORGCden
Flu3 Assimilation.

Um denorganischermobilen Kohlenstoff (MC) konkurrierenverschiedenérozesseEin-
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Tabelle2.3: Flisseim Kohlenstofhaushaltder Pflanzengdie Gré3en,von denensie abhdngemund Quellenfir
weiterelnformationen PoolsausdemStickstofhaushalder Pflanzerdie als RegelgréRerim Kohlenstofhaus-
haltwirkensind unterstrichemagestellt.

Flu Berechnun@us: Quelle
Aufnahme, C;, C,, Blattflache, Ball (1987)
Abgabe Stomataknduktanz Hoffstadt(2000)
EsseundHoffstadt(2000)
Assimilation C;, O9, Strahlung,Temperatuyr Farquhamundvon Caemmere(1982)
RubN, PSN Paul undDriscoll (1997)
Griffin etal. (2000)
Respiration MC, PN, Temperatur Cannellund Thornley (2000)
Exsudation, Amthor (1994)

SpeicherungRemobilisierung
undAllokation von C undN,
Fixierung,Aufnahme Reduktion
undAssimilationvon N

Speicherung, MC, MN, RESN Stitt undKrapp (1999)
Remobilisierung
Allokation MC, MN, RESN Reynoldsund Thornley (1982)
Johnsor(1985)
Thornley (1998)
Stitt undKrapp (1999)
Exsudation MC, MN Farrarund Joneq2000)

bauzu StrukturKohlenstdf in die verschiedene®@rganebzw. Rubisco(RUBC) undPhoto-
systemgPSC),Speicherungls Reserekohlenstof, Abbaudurchoxidative Decarboxylie-
rung (RespirationpderAbgabeandenBoden(Exsudation).

Die Respiratiorim Blatt wird getrenntoehandeltdadasCO,, dasdabeiin die Interzellula-
renabg@ebenwird, direktwiederassimiliertwerdenkann.Mit demFIluf3 Litter Produktion
wird Kohlenstof ausdemPool desStrukturKohlenstofes andenBodenageayeben.

Im Rahmender Arbeit werdendie Prozesseintersuchtdie folgendenFliissezugrunddie-
gen:

Aufnahmeund Abgabevon CO, durchdie Stomata

Assimilationvon Kohlenstof

Allokation von Kohlenstof

Respiration

22



2.3 Dasgekoppelte System

Die wesentlicherRegelgréRenm Modell fir den Stickstof- und Kohlenstofhaushaltder

Pflanzensind die Pools(Zustandsgréf3erger I6slichenund somit mobilen Verbindungen:
mobileranoganischeStickstof (ANORGN), mobilerorganischeftickstof (MN) undmo-

biler Kohlenstaoff (MC). Im Modell sinddie Haushalteron Stickstof undKohlenstoff gelop-

pelt,indemdie PoolsdeseinenSystemsRggelgrolRenm jeweils andererSystemdarstellen
(Tabelle2.1und2.3).

Die RegulationdesSystemsStickstof- undKohlenstafhaushaliderPflanze“soll hier skiz-
ziertwerden.Die physiologischemintergrindewerdenausfihrlichin Kapitel 3 ,Standdes
Wissens“dagestellt.

Die GroReder Poolsder mobilen Stickstof- und Kohlenstof-Verbindungerund vor allem
ihr Verhaltniszueinandexvird als Stickstofstatusder Pflanzebezeichnetind bestimmtdie
Prozessd\-Fixierung, N-Aufnahme,N-Assimilation und Allokation von Stickstof in die
verschiedeneRools.Die PoolsRubiscoN (RUBN) undPhotosystenN (PSN)habereinen
besondergrofRenEinflul? auf denKohlenstofhaushalt,dasie direkt denFluf3 Kohlenstof

Assimilationbestimmen.

Die PoolsderldslichenVerbindungerbeeinflussesichgegenseitigdafir die Assimilation
von Stickstof Kohlenstafigeriisteundfir die Allokation von Kohlenstoff Stickstof notwen-
dig ist.

Ist derPooldermobilenKohlenstdfverbindungn gro3,sosteherausreichendohlenstof-
verbindungerfir die Assimilationund Allokation von Stickstof zur Verfiigung.Dadurch
werdendie Poolsder mobilenStickstofverbindungerklein.

Sinddie PoolsderléslichenStickstofverbindungergrol3,so steherausreichendtickstof-
verbindungerzur Verfligungum Kohlenstof ausdemPoolder mobilenKohlenstafverbin-
dungenin die Poolsder Strukturlohlenstofie einzubauengerPooldesmobilenKohlenstof-
feswird dannklein.

Ausgaylichenwerdendie Verhaltnissealer l6slichenVerbindungenindembei wenig l6sli-
chenStickstofverbindungenund viel 16slichenKohlenstofverbindurger) dasWachstum
derWurzelnund Feinwurzelnstimuliertwird, wasdie Aufnahmevon Stickstof ausderBo-
denlésungoeylinstigt.Gleichzeitigwird die Expressiorder Rubiscounterdriickt wodurch
die Assimilationvon weiteremKohlenstoff gedrosseltvird.

Sind die Poolsder mobilen Stickstofverbindungergrof3im Verhéaltniszum mobilen Koh-
lenstof, wird dasWurzelvachstumunterdriickt,die Stickstofaufnahmein den Feinwuer
zeln gehemm1tund mobiler Stickstof wird vorwiegendin Verbindungerinvestiert,die der
Kohlenstofassimilationdienen:Rubiscound PhotosystemeSoreguliert der Stickstofhaus-
haltdie Rubiscomengend hatdamiteinengrofRenEinfluf auf denKohlenstof-Fluls NPPC
unddamitauchaufdenCO,-Diingeefekt.

DasVerhaltnisder Allokation von Kohlenstoff und Stickstof in die einzelnenOrganesoll
dabeiin bestimmterGrenzervariabelseinund vom VerhaltnisderldslichenVerbindungen
zueinandeabhé&ngenLangfristig spiggelt alsodasVerhaltnisvon Kohlenstof zu Stickstof
in denverschiedene®rganenund in der gesamterPflanzedas Verhéltnisder Poolsder
mobilenVerbindungerzueinandewider.
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2.4 Charakterisierung der untersuchtenProzesse

2.4.1 Aufnahme von Stickstoff

Der Fluf3 ,Aufnahmevon Stickstof ausder Bodenldésung'kanntberdie relative Aufnah-
meratepro Feinwurzelstickstdf(RAR ) unddie Mengean Feinwurzelstickstdf(FIW N)
berechnetverden:

AVUN = RARN-FWN

Mit der Annahme daRRdie die Aufnahmeein enzymatisctkatalysiertefProzefist, gibt die
relatve AufnahmerateMengeund Aktivitat der Transportenzyméir NO3 und NH; im
Plasmalemmader Zellenin denFeinwurzelnwieder(Rastetteetal., 1991; Stitt undKrapp,
1999).

Die relative Aufnahmerateast abhangigvon der Stickstofverfiigbarleit in derBodenlésung
(Chre)- DieseAbhangiglkit wird in derRegelin FormeinerMichaelis-MenterKinetik ausge-
drickt,mit RAR,,,, alsmaximalerAufnahmerateind K, r4r alsStickstofkonzentratio
bei derdie halbmaximaleAufnahmeraterreichtwird (BassiriRacetal., 2001).

CTL a

RARNy = RAR e
N e Cna + Km,RAR

2.4.2 Allokation von Stickstoff

Die FlisseStickstof-Allokation in die Organebilanzierendie FliisseEinbauund Abbau

in dieseOrgane.Die Allokations-Fliissdassensich berechneraus der Menge an mobi-

lem Stickstof (M N), dem Anteil desmobilen Stickstofes, der pro Zeiteinheiteingebaut
wird (k,,n) und demAnteil desStickstofes, derin die jeweiligen Organeeingebautwird,

Allokations-Koefizient (kaly).

ALN = MN-kwN-kalN

Der Allokations-Koefizient gibt die Anderungder Stickstofmengein einemOrgan (z.B.
FeinwurzelnFW N) in Relationzur AnderungdesStickstofmengein dergesamtePflanze
(GESN) an:

kalny rpw =

FWN(t;) — FWN(t1) / GESN(ty) — GESN(t1)
to — 11 to — 11
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2.4.3 Allokation von Kohlenstoff

Die Allokation von Kohlenstoff wird analogzur Allokation von Stickstof behandelt:

ALC = MC :kyc-kalc

kalcpw =

FWC(toy) — FWC(t1) GESC(t2) — GESC(t1)
to — 11 to — 11

2.4.4 Regulationder Stomatakonduktanz

Die Aufnahme bzw. Abgabevon Kohlenstof im Blatt berechnesichausder Differenzder
COy-Konzentrationn derAtmosphéareaindin denlinterzellularraume$Ceo, ), ausderSto-
matalonduktanZtr CO; (gco,) undBlattflache(ALE AF). Die Grenzschichtwiderstaed
zwischenBlatt und Atmosphareverdenhierbeivernachlassigt.

STUC — STAC = gco, - 6Cco, - ALEAF

Uber die spezifischeBlattflache (SLA) wird der Bezug der Stomataknduktanzzum
Trockengavicht desBlattes (7'G) hegestellt. Uber die Konzentrationan Kohlenstof im
Trockengevicht (Ckon.) ist damitder Bezugzum Kohlenstofhaushaltder Pflanzerhege-
stellt:

SLA

ALEAF | TG

STUC — STAC = gco, - 6Cco, - (SLA- BLCyes | Ckions)

Uber die Regulationder Stomataknduktanzkontrollierendie Pflanzenden Austauschvon

Wasserdamptind CO, mit der Atmospharelm Rahmender Arbeit wird der Einflul3 des

Wachstumsin erhdhterCO,-Konzentrationauf die Reaktionder Stomatagegeniberder

COy-Konzentrationin den InterzellularenuntersuchtHierflir habeich dasStomatamodell
von Johannesioffstadtverwende(Hoffstadt,2000).

In groberVereinichunghatdasModell folgendeStruktur:in Relationzur maximalenOff-
nungsweitaverdendie StomatadurcheineDruckdifferenzzwischerSchlieR-undNebenzel-
len gedfnet. Die Druckdifferenzwird im Modell in ersterLinie durchdie lonenlonzentra-
tionenin Schlie-und Nebenzellerbestimmt,die in Abhangigleit von Umweltparametern
berechnewerden.
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Verantvortlich fur die lonenlonzentratioen sind lonenfliisselonenwerdengegen einen
Potentialgradientem die Schlie3zellerhineingepumptaktive lonenpumpenynd diffun-
diereneinemPotentialgradientefolgend,ausdenSchlie3zelleteraugregulierbardonen-
kanale) Die Pumpenstaikderlonenpumpenvird im Modell auseinermaximalenPumpen-
starle undderReaktionder Pumperauf die UmweltfaktorenTemperaturLicht und Boden-
wasseberechnetTemperatuundLicht stimulierendie PumpendasBodenvasserpotential
hemmtdie PumpenDie Leitfahigkeit der lonenkanéalenird durchdie interzellulareCO,-
Konzentrationgepragt;je héherdie CO,-Konzentrationdestohtherdie Leitfahigkeit der
lonenkanaleWasseffolgt denlonen,indemesPotentialdiferenzerewischenApoplastund
Symplastausgleicht.Der Wassegehaltder Schlie3-und Nebenzellerbestimmtdanndie
DruckdifferenzzwischenSchlieR-und Nebenzelleunddamitdie relative Offnungsweite.

DasModell berechnetlie Leitfahigkeit einzelnerStomatafir Wasserdampfg;). Die Leit-
fahigkeit fur CO, laltsich darausin ersterNaherungdurchdasVerhéltnisder Diffusions-
koeffizienten flir Wasserdamptind CO, in Luft bestimmen(1.56). Die Leitfahigkeit der
einzelnenStomataunddie Dichte (n,;) der Stomateauf demBlatt egebendie Leitfahigkeit
desBlattes(g,) :

_ Jw
Gw = Gst*Tst

Die Druckdifferenz(Ap) zwischenSchliel3zellgp,) undNebenzellgp,)

Ap = pg—a-ps

bestimmtdie Leitfahigkeit der StomataWobeia denmechanischelorteil derNebenzellen
widerspigelt. Im einfachenFall folgt der Zusammenhangon Druckdifferenzund Leitfa-
higkeit einerSattigungl. Ordnung:

Ap .
gst = Gmaxz * m mit Kp,p = gmaw/f
Der Druck wird bestimmtdurchdie Mengean lonenin SchlieRzellgn,) und Nebenzelle
(ns). Die Regulationerfolgt tibereineVerlagerunglerlonenzwischenSchliel3-undNeben-
zelle.Die Gesamtmengan lonenist dabeikonstant:

26



d
—F,—F, und (;: —F, _F,

dny
dt

Wahrenddie Bilanzenfur die Poolsn, undn, geflihrtwerdenmussensinddie wirksamen
Grolemichtdie Stofmengensonderrdie Konzentrationen:

n n
Cg = Vg und Cg = 7:
Die FlusseF, und F. werdendurchAnnahmeniiberdie Konzentrationefeschriebender
offnendeFIul? F, ist eine SattigungsfunktiomerVorratslonzentratia c,:

Cs

F, = ky-— %
¢ ¢ Cs‘*'}'{m,o

Der sich aufbauendekonzentrationsgradigrireibt den passien Rickflu F, mit schlie-
RendeWirkung, der proportionalzum Konzentrationsgradig ist und desserKonduktanz
gergeltwird:

Die Koefiizientenk, und k. sind Funktionender Umweltfaktorenund machendamit das
Herzstlickderlonenrgulationaus.

Bestimmungvonk,: k, beschreibtie Abhangigleit deraktivenPumpernvon Temperatur
Licht und BodenvasserpotentiaDie maximalePumprateberuhtauf dertemperaturabhén-
gigenEnegielieferungausder Respirationmit einemQ;o-Wert von 2.0 und einemBasis-
wert fir die maximalePumpratek, o bei der Referenztemperatufy. Die Pumpenhaben
eineMindestakwitat f, undwerdendurcheinelichtabhangigeiktivierungsfunktionfpa g
hochgergelt. Das Bodenvasserpotentiakr,. im Wurzelbereichhemmtiiber Abscisinsaure
(ABA) die PumpenwasdurchdenBegrenzungstktor f 4 g4 ausgedriickivird.

ky = koo -2T1=T0)/10 frart fo

o, 1+ /o faBa

Lichtaktivierung fpag:

fPAR = PAR/(PAR + Km,PAR)
BegrenzungdurchdasBodenvasserpotentiaf s pa:
fapa = exp(—kapa (—kypr + ABA)))
Der Faktor ky, bestimmtdie Starle der ABA-Synthese zusatzlicheABA aus dem Blatt

(ABA;) wird zu dem Signal addiert. Ein weiterer Faktor (k4p54) bestimmtdie Reaktion
derPumperauf ABA.
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Tabelle2.4: Liste derwichtigenParameteundtreibenderKréafte desStomatamodells.

ParametersatzdesStomatamodells

Parameter Bedeutung Einheit Standard- Anpassung
Satz
AngepaldtdParameter:
Gw,maz maximaleL eitfahigkeit mmolm~—2s~! 218 ausMessung
Koo CO,-Empfindlichleit ppmV 300 variiert
derlonenkanéle
koo maximalePumprate mols~! 3000 variiert

Standardparametersatz:

f UmsetzungsdktorvonDruck- molm—2s! MPa~! 0.15 0.15
verhaltnisserin Leitfahigkeit

K. par  Lichtempfindlichleit Em-2s! 300 150

kmaz Anstieg derLeckkonduktanz  m3s1 102 102

ky Bodenvasserempfindlichéit ~ pmolm—3 MPa ! 170 170

Nt Stomatadichte m—2 108 108

T Basistemperatur °C 20 20

TreibendeKrafte

C; interzellulare ppmV ausMessung
CO,-Konzentration

PAR Photosynthetisch MEm~—2s7! ausMessung
aktive Strahlung

T Blatttemperatur °C ausMessung

Uy Bodenvasserpotential MPa als-0.1vorgegeben

in Wurzelnahe

Bestimmungvon k.. k. istdie Leck-KonduktanzderlonenkanaleDer einzigeMechanis-
muszur Regulationder Leck-Konduktanzberuhtauf C;. k. wird Gibereine Sattigungsfunk-
tion mit der Anfangssteigung™® unddemMindestwertk? ausC; berechnet:

— 1.0 mazx Ci
ke =k;+ K] Ci/Km,ZC¢+1

In Ricksprachenit Johanne$offstadthabeich angenommendaRsich der Stickstofsta-
tusin ersterLinie auf die maximaletffnendePumprateder lonenpumpergk, o) auswirken
sollte. Eine Anpassungler Reaktionder Stomataauf langfristige Anderungerder Wachs-
tums COy-Konzentratiorsollte sich in einerveranderterCO,-Sensitvitat der lonenkanéle
(Km,c;) bemerkbamachenin der Arbeit habeich daherdenEinfluf? von Stickstofstatus
und COy-KonzentratiorwahrenddesWachstumsauf folgendeParameteim Modell unter
sucht:maximaleStomataknduktanz(g,,.. ), maximaledffnendePumprateder lonenpum-
pen(k,,o) und CO,-Sensitvitat derlonenkanald K, ¢;,).
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Abbildung 2.3: Abhéngigleit der Assimilationsrateson derinterzellularenCO,-Konzentratiomachdenunten
angegebenenGleichungenausdem Modell von Farquharund von CaemmereX1982). FolgendeWerte wur-
denfur die ParameterdesModells zugrundgelegt: O 21%; K. 460ubar; K, 210mbar nachFarquharund
von Caemmere1982); Ry 3umol(CO;) m=2s~!; ', 40ppmV: PAR 2000pEm~2s~! nachMessungen
in den Experimenterim RahmendieserArbeit; Vemaz 75pmol(CO)m 25! und Jpmar 175pEqm 257!
nach Ergebnissernvon Medlyn et al. (1999). Gekennzeichnesind die in der Arbeit untersuchteWerte: der
CO,-KompensationspunKT'.), der Bereichder Assimilation,derdurchdie Carboxylierungder Ribulose-1;5-
BisphosphatRubP)begrenztwird und daherdurchdie Carboxylierungséizienz bestimmitwird (CE), derBe-
reichdermaximalenAssimilationsrat€ A, ), derdurchdie Regeneratiorder RubPbegrenztist.

2.4.5 Photosynthese

Der FluB Assimilation(A y) kannausdemmefbarerGasaustausotiesBlattes(A,.:+,), der
Blattflache(ALEAF) undderRespirationm Blatt (Rdz;.:) berechnewerden:

Ay = (Apetto + Rdpicht) - ALEAF

Farquhamundvon Caemmere(1982)habendie Abhangiglkit der Assimilationsratg¢A) von
denUmweltparameteristrahlung,Temperatuund CO,-Konzentratiorin deninterzellula-
renin einemModell beschriebenDie Abhéngigleit der Assimilationsrateson derinterzel-
lularenCOy-Konzentratiorwird in demModell als Minimum ausderRubP-Carboxylierung
und RubP-Regeneratiorimitierten Assimilationsratéderechnet:

_ c, —T. Jmas - PAR C, —T.
A = Vemas - i — Rdpicn:) ; Lo — Rdy;
e (( TG+ Ko(1+ O/Ky) vicht) (PAR 21 Jmas  45C, + 10.5T, L“ht)>

AnhanddieserModellvorstellunghabeich die Reaktionder Netto-Assimilationsratgegen-
UberC; beiLichtsattigungsbedgungen untersucht.
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In Abbildung2.3ist zu erkennendaldie Assimilationsratdoei geringerCO,-Konzentration
in denlinterzellularen(C, bis ca.250ppmV) durchdie MengeanRubiscoundihre Aktivitét
limitiert wird (RubP-Carboxylierungmitiert). Bei hoherenwertefiir C; begrenztdie Elek-
tronentransporthdtét der Photosystemén zunehmendenMald die Assimilation, bis im
Bereichoberhalbvon ca. 700 ppmV kaumeineweitereSteigerungler Assimilationsratezu
erkennenist (RubP-Rgeneratiorimitiert).

Im Bereichder RubP-Carboxylierund.imitation steigtdie Assimilationsratamit steigen-
demC, annaherndinearan,sodafdie Assimilationsratén diesemBereichdurchSteigung
und Achsenabschniteiner Geradenwiedegegebenwerdenkann. Die Steigungwird als
Carboxylierungséizienz (C'E) bezeichnetDer Achsenabschnittiir A =0 wird als COs-
KompensationspunKf') bezeichnetpei Berlicksichtigungder Respirationsratals CO,-
Kompensationspunkter Assimilation(T,):

‘/cmaz
CE =
I, + K.(1+O/K,)

Bei CO,-Konzentrationefiiber700ppmV in deninterzellularerkanndie Assimilationsrate
mit dermaximalerAssimilationsraté€ A,,,.) widergegebenwerdenlnsgesamiiitsichalso
die Assimilationsrateanhandderdrei Parametefiir folgendeBereichecharakterisieren:

fir C;, < 250 ppmV : A = —(CE-T\)+CE-C;
fur C; > 700 ppmV : A = A

Bedeutungund Einheitender Parameter:

A pmol(CO;)m—?s~!  Assimilationsrate

Ay umol(CQ) s7! FluR Assimilation

Apetto  MMOI(CG) m2s ! Netto-Assimilationsrate

Amaz  pmol(CO)m=2s~!  maximaleAssimilationsratéoei C; > 700ppmV
C; ppmV interzellulareCO,-Konzentration

0 % Sauerstdkonzentratio

Rdr;cns pmol(CO)m 2s ! Dunkel-Respirationim Licht

Vemaz  p#mol(CO)m~2s™!  maximaleCarboxylierungsrate

K, ubar Michaelis-MenterKonstantader Carboxylierungsrate
K, mbar Michaelis-MenterKonstantaler Oxygenierungsrate
Jrmaz pEgm—2s7! maximaleElektronentransport-Kazitat

PAR  pEm2s! Strahlung

r ppmV COy-Kompensationspunkt

T, ppmV CO,-Kompensationspunkter Assimilation
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2.4.6 Respiration

DerFluBRespiration RC') kannim Modell iberdenRespirations&efizienten(kr) unddie
Kohlenstoimenge(GESC = STC + M C + RESC) berechnetwverden(Berlekampetal.,
1991).

RC = kr-GESC

Der Respirationstiefiizient gibt dabeian, wie gro3 der Anteil desKohlenstafes, der pro
Zeiteinheitveratmetwird, an der Gesamtmeng&ohlenstof ist. Fur den Fall, daf? kein
Kohlenstoffgewinn durchAssimilation(zB. im Dunkeln) undkein Kohlenstofiverlustdurch
Litter-Produktionund Exsudatiorauftritt, spiegelt der Respirationsgefizient die Anderung
derKohlenstofmengewider:

o ln(GESC(tzZi: ZL(GESC(tl)) 1]

DerRespirationstefizientist unteranderemabhangigron TemperaturMengean Stickstof
undMengeanmobilemKohlenstoff (Cannellund Thornley, 2000).Mit steigendefempera-
tur wachstder Respirationstefizient exponentiell,sodalRdie Temperaturabhangigk des
Respirationsgefizienten iberdensogenannte®;-Wertwidergegebenwerdenkann.
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2.4.7 Ubersicht

AnhandfolgenderZustandsgroRennd Parametethabeich untersuchtjnwieweit sich der
EinfluR einererhohtenCO,-Konzentratiorauf die Prozesséufnahmevon Stickstof, Al-
lokationvon Stickstof undKohlenstof, Regulationder StomataknduktanzPhotosynthese
und Respirationdurch die induzierteAnderungdes Stickstofstatus’ der Pflanzenerklaren
lant:

ZustandsgrofRendesSystems

Mengean Stickstof in Blatt, Sprof3 Wurzelund Feinwurzel
Trockengavicht von Blatt, Spro3 Wurzelund Feinwurzel
KonzentratioranldslichenKohlenhydratemnd Stérle im Blatt
Konzentratioran Stickstof in Blatt, Sprof3, Wurzelund Feinwurzel

Prozessem Stickstoffhaushalt

Aufnahmevon Stickstof:
RARy relative N-Aufnahmerataler Feinwurzeln
RAR 0z maximalerelative N-Aufnahmerataler Feinwurzeln
K. rAR Michaelis-MenterKonstantelerrelatven N-Aufnahmerate

Allokation von Stickstof:

kaln, B Allokationsloefizientenfiir dasBlatt

kaln sp Allokationsloefizientenfir denSproi3

kaln w Allokationsloeffizientenfur die Wurzeln
kaln rw Allokationsloefizientenfir die Feinwurzeln

Prozessem Kohlenstoffhaushalt

Allokation von Kohlenstof:

kalc pi Allokationsloefizientenfiir dasBlatt

kalc sp Allokationsloeffizientenfir denSprol3
kalc,w Allokationskoefizientenflir die Wurzeln
kalc rw Allokationsloefizientenflir die Feinwurzeln

Regulationder Stomataknduktanz:

Ymaz maximaleStomataknduktanZir CO,

ko0 maximalePumprataderlonenpumpen

K, CO,-Sensitvitat derlonenkanale
Photosynthese:

Aoz maximaleAssimilationsrate

CE Carboxylierungséizienz

I, CO,-Kompensationspunkter Assimilation
Respiration:

kr Respirationskefizient

Q10 Temperaturabhangigk desRespirationstiefizienten
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Kapitel 3

Stand desWissens

In diesemKapitel soll der StanddesWissenszu den physiologischerHintergriindender
Prozessdjiein denModellenabgebildesind,daigestelltwerdenim Mittelpunktstehtdabei
die Regulation des Stickstof- und Kohlenstafhaushaltesund der Einflul3 einer erhéhten
CO,-Konzentratiorauf dieseRegulation.

Zunachstwerden die in den Modellen zentralen Zustandsgréfenlosliche Stickstof-
Verbindungen“und ,l6sliche Kohlenstof-Verbindungeh charakterisiertDie regulatori-
schenEigenschaftemieserVerbindungerwiederholensich bei der Beschreiong der Pro-
zesseFolgendeZustandsgrof3ennd Prozesseverdenbehandelt:

e Zustandsgroflien

— KonzentratioranldslichenKohlenstof-Verbindungen
— KonzentratioranldslichenStickstof-Verbindungen

* Prozessam Stickstofhaushalt

— Fixierungvon Stickstof

— Aufnahmevon Stickstof
— Assimilationvon Stickstof
— Allokation von Stickstof

* Prozess@am Kohlenstofhaushalt

— Regulationder Stomataknduktanz
— Photosynthese
— Respiration

3.1 Zustandsgrolen

3.1.1 Konzentration an I6slichenK ohlenstoff-Verbindungen

Die ldslichenKohlenstofverbindungn besteherzum gro3tenTeil ausKohlenhydratenga-
nebenauchCarbonsaurerKohlenhydraténabenim StofhaushaliderautotropherPflanzen
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einezentraleBedeutungSiesinddie Ausgangsgrbindungerilr alle Synthesennd Substrat
fur die RespirationDie Konzentratioran Kohlenhydraterdient der Pflanzeals Informati-
on Uberihren Stoffwechselzustand{ohlenhydrateerfillen fur die Pflanzenhauptsachlich
folgendeFunktionen:

« Strukturbildner
* Enepietrager

 Informationstrager

Durchdie Abgabevon Kohlenhydrateran Mykorrhizapilzeoderals Wurzelexsudatedirekt

in denBodenkdnnenPflanzerandereOrganismenm Bodenmanipuliererundmineralische
Nahrstofe aufschlieeriMengel,1991).Mit derAbgabevon NektarbetreiberPflanzereine

Art Viehhaltungjndemsiefir die Erndhrungderbestaubendelmsektensoigen(Ehrendor

fer, 1993).JederEingriff in denKohlenhydrathaushathufl3 daherFolgenauf nahezuallen

Ebenenm SystemPflanzehaben.

Im Verlaufder Lichtreaktionder Photosyntheswird in Chloroplasteriichtenegie in che-
mischeEnegie umgavandelt,die UberdenCalvin-Zyklusin Formvon Kohlenhydrateme-
speichertwird. Somit sind Kohlenhydratedie Stofigruppe,die direktim Anschluf3an die

Photosynthesdie Enegie und denassimiliertenKohlenstof aufnimmt.In ihrer Funktion
alsEnegietragersinddie KohlenhydratelasSubstrader Respiratiorund beeinflussewnlar

Uberdie Fixierungvon Stickstof, dadieseaufgro3eMengenanEnegie ausderRespiration
angeviesenist (Lea,1997;Swarajetal., 2001).

Kohlenhydrateverdenfiir denAufbauvon Strukturgenutzt(z.B. Cellulosein denZellwan-

den). Sie bilden nachUmwandlungin Carbonsauremlas Kohlenstofigeristfir die Assi-

milation von Stickstof und damit die Basisfur die Syntheseson AminosaurenpProteinen
und andererstickstofhaltigen Verbindunger(Lea, 1997). Da sie fiir die Assimilationvon

Stickstof notwendigsind,beeinflussesiedie KonzentratiorderldslichenStickstofverbin-

dungenyor allemNO3; und Glutaminund habensomiteinenindirektenEinflul? auf deren
regulatorischd=unktionen(Purvisetal., 1974;Yelleetal., 1987;Hockingund Meyer, 1985;

Mery etal., 1997;Geigeretal., 1998,1999).

Kohlenhydrateund Carbonsauremverdenaus Zellen abggebenund tber dasPhloemin
andereOrgane transportiert,somit steht die Information tUber die Konzentrationdieser
Substanzeiin der ganzenPflanzezur Verfiigung(Touraineet al., 1994). Fir viele Enzy-
me ausdem Kohlenstof- und Stickstofhaushaltist nachgaiesen,dal 16sliche Kohlen-
stoffverbindungendie Expressionder Gene beeinflusserund/oderdie Aktivitat der En-
zyme steuern.Sie unterdriickn dabeidie weitere Assimilation von Kohlenstof und for-
derndie Aufnahmeund Assimilation von Stickstof. Kohlenhydratekbnnendie Expres-
sion und Aktivitat folgenderProteine,die an der Photosyntheséeteiligt sind, hemmen:
die groReund die kleine Untereinheitder Rubisco,Rubisco-Aktvase, Carbo-Anhydrase,
Triose-Phosphatf@nslokaor, Plastoganin, Thylakoid-ATPase Phosphoenol-Carboxyda,
Pyruvat-Phosphodikiree (Stitt, 1991; Pego et al., 2000). Aus dem Stickstof-Haushaltist
bekanntdalRCarbonsauredie Expressiorund Aktivitat derNitrat-Reduktasédrdern(Fon-
secaetal., 1997;Geigeretal., 1998),eswird angenommengafisie an der Regulationder
Ammonium-und Nitrat-Translokatoretin denMembranerderWurzelbeteiligtsind (Forde,
2000;Howitt und Udvardi, 2000).
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Dabei wirken Kohlenhydratenicht allein, sondernzusammermmit l6slichen Komponen-
ten desStickstofmetabolismusauf die Enzymreulation. Fur die Enzymedes Stickstof-
Stoffwechselsist dieselnteraktionin vielen Fallen nachgaiesen(Stitt und Krapp, 1999).
Firdie RegulationderRubiscowird sievon PaulundDriscoll (1997)postuliertdaerdie Re-
pressiorder Expressiorder RubiscodurchhoheKohlenhydratknzentréon nur beigleich-
zeitigemsStickstofmangelbeobachtekonnte.

Einflul? von CO, auf die Konzentration |6slicher Kohlenhydrate

Eine erhéhte COy-Konzentrationder Atmospharefordert in der Regel die Kohlenhy-
dratproduktionim Rahmender PhotosyntheseDiese Kohlenhydratemissentber den
Triosephosphat/PhosptiShutte ausdenChloroplasterexportiertwerden Falls die Export-
kapazitatdesShuttlesnicht mit der AssimilationSchritthaltenkann,reichertsich Starle in
denChloroplasteran (Lea, 1997),wasin extremenFallen zu einer Schadigungder Chlo-
roplasterfihrenkann(Wulff und Strain,1982).Im CytoplasmeoénnenerhdhteGehaltean
KohlenhydratemnterUmstanderdie Respiratiorférdern(Amthor, 1994).

Der ExportvonKohlenhydratemusdenZellenin dasPhloemkannstimuliertwerdenwenn
die Enzymkinetikder exportierenderProteinedies zulaRtund auf der Entladungsseitees
PhloemsSenlen fiir Kohlenhydratevorhandensind (Kérner et al., 1995; van Bel, 1996).
Grodzinki et al. (1998) beobachtetendaR die Exportkapazitader Zellen gut an die Be-
dingungenwahrenddesWachstumsangepal3tvar. Durch eine kurzfristige Erhéhungder
CO,-Konzentratioriiberschritidie CO,-Assimilationdie ExportkapazitatDiesaulertesich
in einerAkkumulationvon Stéarle und Saccharos@n denBlattern.Cureetal. (1991)beob-
achtetengafsichdie Exportraterinnerhalbvon 12 TagenanverandertéAssimilationsraten
anpalitenDie Anpassungvird dabeidurchdie KohlenhydratSenlen gerayelt: bei starlen
Senlenwird die Exportkapazitastimuliert, bei schwachenSenlenbleibt die Exportkapazi-
tatunveranderuunddie Photosyntheserateird gedrossel{Baxterund Farrar 1999).

Mehr KohlenhydratdedeutereinegroReresAngebotan Kohlenstofgeristerfir die Stick-

stoffassimilationund fir denEinbauder Stickstofassimilatein Organe.Damit konnenho-

hereKonzentrationemn Kohlenstafverbindungerdie Nitrat- und Glutamin-Konzentration
herabsetzennd so die HemmungdesWurzelvachstumsgder Stickstof-Fixierung und der

Transportenzymém Plasmalemmaler Feinwurzelnaufheben(Purvis et al., 1974; Yelle

et al., 1987; Hocking und Meyer, 1985; Mery et al., 1997; Geigeret al., 1998, 1999).

Daneberstimulierenhohe Kohlenhydratiknzentréionen die Expressiornund Aktivitat der

Stickstof-Transporteim Plasmalemmaler Wurzelharcher{Forde,2000; Howitt und Ud-

vardi, 2000)undder Nitrat- und Nitrit-ReduktasgScheibleetal., 1997h).

HoheKohlenhydratknzentrdonenim Blatt sollendasSchlielRerder Stomatabeglinstigen
(Ewertetal., 2000).Daneberist eswahrscheinlichdaRdie Konzentrationemn Kohlenhy-
dratenin die Anderungernvon Zellteilung (Kinsman,1997)und Zellwachstum(Ferrisetal.,

2001)involviert sind, die untererh6htenCOy-Konzentrationefeobachtetewerden.

3.1.2 Konzentration an I6slichen Stickstoff-Verbindungen

Die loslichenStickstofverbindungerkannmanin zwei Gruppenunterteilen:die anogani-
schemmobilenStickstofverbindungerfim Modell: ANORGN) unddie organischemmobilen
Stickstofverbindunga (im Modell: MN).
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Die anoganischenmobilen Stickstofverbindungenbesteherniberwiggend ausNO; und
NHj; (bzw derkorrespondierenaeSaureNH; ), zu ganzgeringemAnteil ausNO, . Wah-
rendNO; nichtgiftig istunddaherin derPflanzeangereichenverdenkann(wahrscheinlich
in Vakuolen(Stitt undKrapp,1999))sindNHs undNOj giftig undkommenin Pflanzemur
in geringenKonzentrationenor.

NO; undNH3; werdenvon denPflanzenausder Bodenlésungoderim Anschluf3an sym-
biontischeFixierung aufgenommenNH;3; wird daneberim Rahmender Photorespiration
ausder AminosaureGlycin freigesetztDie Freisetzungron NH3 durchdie Photorespira-
tion ist dabeiso hoch,dalRdie Re-Assimilationdurch Glutamin-Synthetasend Glutamat-
Synthaseis zu einemzehnfichender de novo-Assimilationvon NHj3 betragerkann(Lee-
good, 1996).NO; wird tiberNO, zu NH3 reduziert.NH; wird assimiliertindemes zu-
nachstan Glutaratgelundenund anschlieBenduf 2-Oxo-Carbonsauretbertragerwird.
Bei der Assimilationvon Stickstof entsteherlsoin ersterLinie AminosaurenDieseAmi-
nosaurerbildendengrofRtenAnteil derorganischemmobilenStickstofverbindunger{Men-
gel, 1991). Die anoganischenmobilen Stickstofverbindungensind also die Edukte der
Stickstof-Assimilation, die organischermobilen Stickstofverbindungersind die Produk-
te der Stickstof-Assimilation.

NO;', NH3 undAminosaurerwerdenim Xylem mit demTranspirationsstroron denWur-
zelnzudenBlatterntransportiertAminosaurenm Phloemvom Blatt zu denWurzeln.Somit
sind die I6slichenStickstofverbindungerinnerhalbder gesamteriPflanzemobil (Touraine
etal., 1994).

NO, in der BodenlosungstimuliertdasWurzelvachstumund die Aktivitat der Nitrat auf-
nehmendeEnzymeim PlasmalemmaerFeinwurzeln(Scheibleetal., 1997b).NOj in der
Pflanzestimuliertdie Expressiorund Aktivitat derEnzymsystemalie anderReduktionvon
NO; undderAssimilationvon NH; beteiligtsind(Lin etal., 1994;Scheibleetal., 1997b).
NO; unterdrucktdie Synthesevon Stéarke und fordert die Produktionvon Carbonsauren
(Scheibleetal.,1997a) Dadurchwird der Stoffwechselinsgesamvon der Starlkeproduktion
zur Assimilationvon Stickstof umgelenki(Stitt undKrapp,1999).An Tabakund Arabidop-
siskonntegezeigtwerdendallNO, im SproR3dasWurzelvachstumhemmt(Scheibleetal.,
1997b;ZhangundForde,1998).

Glutamin,dasersteProduktder Stickstofassimilation,unterdricktdie Aktivitat der Trans-
portenzymefir die Aufnahmevon Nitrat im Plasmalemmaler Feinwurzeln(Gojonetal.,

1998)unddie Aktivitat derNitrat- undNitrit-Reduktas€Hoff etal., 1994).Insgesamsteckt
die ErforschungderRegulationvon Stickstof undKohlenstafhaushaltnhochin denKinder

schuhenEsist zu erwarten,dalRGlutaminundNO3; weitereProzesséeeinflusseminddafld
auchandereMetabolitedesStickstofhaushaltesan der Regulationbeteiligt sind (Stitt und
Krapp,1999).

Bei der Assimilation der anoganischenStickstofverbindungenwerdenCarbonsaurerin
Aminosaurenumgeavandelt,die wichtige Ausgangserbindunga fur dasWachstumsind.
DurchdasWachstunentstehenviederumSenlenfir I6slicheKohlenhydrateDie 16slichen
Stickstofverbindunga habersomiteinengrol3erEinfluaufdie Konzentratioranldslichen
Kohlenstofverbindungn (Stitt undKrapp,1999).

Die Konzentrationan Stickstof, die sich im Verlauf der Zeit in der Pflanzeund in den
verschiedene®@rganeneinstellt,ist dasErgebnisdesWachstumsiund der Entwicklungder
Pflanzen WenndasVerhaltnisvon Kohlenstofassimilaterzu Stickstofassimilaten(Stick-
stoffstatus)wahrenddesWachstumsonstanist, soist die Stickstofkonzentratio amEnde
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desExperimentsein gutesindiz fiir denStickstofstatuswahrenddesExperimentegAgren,
1994;Ingestadund Agren, 1995)(vemgleichehierzuAnhangE).

3.2 Prozessam Stickstoffhaushaltder Pflanzen

Auf der BasisdeskonzeptionellerModellesin Abbildung 2.1 soll der StanddesWissens
Uberdie physiologischeintergriindefolgenderProzessejie flir dasWachstunder Pflan-
zenundsomitflr denCO,-Diingeefiekt relevant sind daigestelltwerden:

1. Fixierung
2. Aufnahme
3. Reduktionund Assimilation

4. Allokation

3.2.1 Fixierung

Als Stickstof-Fixierungwird die biologischkatalysierteReduktionvon molekularenttick-
stoff (N2) ausderLuft bezeichnetSie hatihre Bedeutungn derlangfristigenStickstofbi-

lanz derBiosphéarepzw desjeweiligen Standortesgadie Fixierungder bedeutendstBro-
zelist, der Stickstof in die Biosphareeinbringtund somitdie Verluste,die durch Denitri-

fikation auftretenausgleich{Quispel,1974).Die biologischeN-Fixierungentwickelte sich
in dererdgeschichtlicheZeit als die abiotischeFixierungdurchBlitze nachlieR(Navarro-
Gonzalezet al., 2001).Die Ny Fixierungkannnur von Prokaryoterdurchgefuhriwerden,
wobei die Arten ausallen systematischemereichender Prokaryotenstammen:Archae-
bakterien EubakterierundCyanobakterieifLea,1997).Die stickstoffixierendenBakterien
kénnenfrei oderin mehroderwenigerengerSymbiose meistmit Pflanzenaberauchmit

KorallenoderDiatomeerieben.Die fur denglobalenStickstofkreislauf und fur die Land-
wirtschaft bedeutensteieser Symbiosenstellt wohl die SymbioseausLeguminosenund
Rhizobiaceemlar (Lea,1997).

Die Fixierungwird, so weit bislang bekannt,ausschlie3lictrdurch das Enzym Nitrogen-
asekatalysiertvon dembeiverschiedeneBakterienarterverschieden&trukturenbekannt
sind,die EisenundMolybdanoderVanadiunin denRedoxzentreenthaltenDie Reduktion
desStickstofesanderNitrogenasést sehrenegieaufwendigwobeidie Enegiein denaller
meisterFallendurchdenaeroberbbauvon KohlenhydraterfaerobeBakterien)oderdurch
Photosynthes@Cyanobakterienpereitgestelltwird. Allerdingswird NitrogenasealurchO,
irreversibelinaktiviert, weshalbaerobeStickstof-Fixierer Méglichkeiten entwickeln muf3-
tendie Konzentratioranfreiem O, in direkterUmgelungderNitrogenasegeringzu halten
(Lea,1997).

Nach Fixierung durch freilebendeFixierer wird der Stickstof erstdurch Absterbenund
MineralisierungderBakterienverfligbay wohingeyensymbiontischd-ixiererdenStickstof
direktin Formvon NHs andenWirt abgeben.

Die Mengevon Nitrogenasean einem Standortkann durch die Verfligbarleit von Eisen,
MolybdanundVanadiumbegrenztsein(Ziegler etal., 1993).Die Synthesealer Nitrogenase
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wird durchO, und durchGlutamin,demerstenProduktder NHz-Assimilation,reprimiert.
Dabeiwird dasVerhéaltnisGlutamin/2-Oxoglutaratvahigenommer{Lea,1997).

Die Aktivitat der Nitrogenasast abhangigvon der Verfligbarlit von Enegie in Formvon
ATP und Reduktionsaqualenten, die direkt durch PhotosyntheséCyanobakterienpder
durchden Abbauvon Kohlenhydrater(Cyanobakterierund alle anderen)zur Verfiigung
gestelltundentprechendeguliert werden(Woo und Xu, 1996).Soflhrtedie Verdunkelung
von inokulierten Sojabohnerund Klee innerhalbvon 24 Stundenzu einer Abnahmeder
symbiontischems-Fixierung.Nachzwei Tagenbegannsich der Gehaltan Nitrogenasezu
verringern(Swarajetal., 2001).

3.2.2 Aufnahme

Die Hauptnahrstdfessouce fur die Aufnahmevon Mineralstofen, unter anderemStick-
stof, ist fUr die allermeisterPflanzerdie Bodenldsungln derBodenlésundiegt Stickstof
in anoganischeiForm als Nitrat und Ammonium,seltenin organische/erbindungenz.B.
in Aminosaurenyor. Pflanzersindin derLagealle drei Ressourcermu nutzen;dengrof3ten
Anteil nehmersieaberin Formvon NO;" und NH;{ auf(Mengel,1991;Atkin, 1996).

In der Natur werdenNO; und NHJ hauptséchlictdurch die Mineralisierungorganischer
SubstanztreigesetthEaihrend\lHjlr alseinwertigeKationanTonmineraleradsorbieriver
denkann,liegt NO; alseinwertigesAnion zumgroRtenTeil gelostin derBodenlosungor.
Damit wird NOj" leicht mit durchlaufendemWasserausgaaschenund ist dannfir den
jeweiligenStandortverloren.Die Konzentratiorvon Nitrat und Ammoniumin derBodenlo-
sungkannim Bereichvon einigenMikromol bis hundertervon Millimol pro Liter schwan-
ken, ist die meisteZeit abergering,da Austauschalenzender Tonminerale Pflanzenund
Mikroorganismerum die gelosterStickstofverbindungerkonkurrieren(Marschner1995).

Pflanzemehmenalsoin der NaturdenStickstof auseinerLésungmit sehrschwankendey
abemeistgeringeKonzentratiomnNO; undNH; auf. Siekdnnendie umgebendéedsung
dabeipraktischbis andie Nachweisgrenzeon diesenlonenbefreien(Olsen,1950).

Daessichiberwiggendum aktive Transportprozesseandelt konnendie Aufnahmeratetin
Analogiezu denUmsatzratervon EnzymendurchfolgendeGroRRenbeschriebemverden:

1. MengederTransportsysteme

2. spezifisché\ktivitat desTransportsystems

3. Konzentratiorder Substratén derdirektenUmgelungder Transportsysteme
4. Konzentratiorder Aquivalentefiir denCotransport

5. Konzentratiorder Enegiedquvalente

6. Temperatur

Sawohl fur Nitrat als auchfur Ammoniumwar auf Grund der Art der Sattigungskinetik
der Transportprozessanzunehmendal3 mehrereTransportsysteman der Aufnahmebe-
teiligt sind: Systemanit geringerAffinitat und Systememit hoherAffinitat zum jeweiligen
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Substra(Aslametal., 1992,1996;Ullrich etal., 1984;Wangetal., 1993).Einige Transport-
systemekonntenmittlerweile identifiziertund kloniert werden,sodaf3anihneneingehende
Untersuchungefiberihre Regulationmdglich gevordensind (Daniele-\édeleet al., 1998;
Forde,2000;von Wiren etal., 2000;Howitt und Udvardi, 2000).

PflanzemehmerdemnacHNitrat durchdie kombinierteAktivitat von mindestensirei Trans-
portsystemefzweimit hoherundeinesmit geringerAffinitat zuNO; ) ausderBodenlosung
auf. Der EinstromderNO;" lonenwird dabeidurcheinenProtonengradienteiiberdie Plas-
mamembramngetriebenEin Transportsystemit geringerund einesmit hoherAffinitat zu
Nitrat werdenstandigausgebildetDie ExpressiordeszweitenSystemanit hoherAffinitat
zu Nitrat wird durchNOj; und wahrscheinlichdurchldsliche Kohlenhydratenduziertund
durch die Produkteder N-Assimilation gehemmtwobei die regulatorischwirkende Sub-
stanzwahrscheinlichGlutaminist, evtl. sind weitere Stickstofassimilatebeteiligt (Forde,
2000;Matt etal.,2001).

Uberdie RegulationderAktivitat dereinzelneriTransportersystenist bislangbekanntdaR
NO, und SaccharoseinenstimulierenderEffekt auf die Aktivitat austber(Forde,2000;
Delhonetal., 1995),sodaRdie Aktivitat am Tag (starler Saccharose-ExpodausdenBlat-
tern)in Tabak40%hoherist alsin derNacht(Matt etal., 2001).

Fir die Aufnahmevon Ammonium stehenmindestenszwei Transportsystemeur Verfi-
gung:einesmit niedrigerAffinitat und einesmit hoherAffinitat zu Ammonium.Die Natur
desTransportsystemsnit niedrigerAffinitat ist bislangvollig unbekanntEsist bislangle-
diglich bekanntdaf3dieserTransportmechanismssandigausgebildewird, dalRdie Trans-
portratelinear mit der externenKonzentrationan Ammonium korreliert ist und dal3eine
Konkurrenzzu demKation KT bestehtEsist nicht geklart,ob dieserTransportan Prote-
ine gelundenist oder/undob es sich um die Diffusion der korrespondierendeBaseNHs

durchH;O-Kanéleim Plasmalemmaandelt.Dies wéare dannkein aktiver ProzelyHowitt

und Udvardi, 2000).

Fur dasTransportsystermit hoherAffinitat zu NH; sind bislangbei verschiedene®flan-
zen,HefenundBakterienverschieden@roteinddentifiziertworden die alle zudergleichen
Proteinfimilie gehdrenDiesesTransportsysterarbeitetaktiv, istalsoenegiebedurftig Bis-
langist bekanntdafdie TranskriptiondurcheinenMetabolitender Ammoniumassimilation
(wahrscheinlichGlutamin)gehemmiwvird und daf3die Konzentratiorder Transkriptein der
Wurzeldiurnalschwankt, sodaRangenommemwerdenkann,dal3Produkteder Kohlenstof-
assimilationdie ExpressiordesTransporterstimulieren.Uber die Regulationder Aktivitét
ist bislangbekannt,dalR NH; im Cytoplasmadie Aktivitat hemmt(Howitt und Udvardi,
2000).

Daneberist die AufnahmevonNO; undNH; abhangigronderKonzentratiorderlonendi-
rektin derUmgelungder Transportsysteméabeigelangerdie lonenin derBodenldsung
durch Diffusion oder mit dem Wasserelumenstroman die TransportsystemeAuf3erdem
koénnensich die Wurzelndurchihr WachstummeuesBodervolumenmit frischemSubstrat-
angebogerschlieReriMengel,1991).Die TemperatuhateinenEinfluR auf denEinstroman
Nitrat und Ammonium,dader Diffusionsloefizient derlonenin Wassemundder Transport
durchdie Membrantemperaturabhangigjnd.

3.2.3 Reduktion und Assimilation

Das aufgenommenditrat wird durch Nitrat- und Nitrit-Reduktaselber das Zwischen-
produkt Nitrit zu NH3 reduziert.NH3 wird Uberwiggend durch die Glutamin-Synthetase
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an Glutamatgehunden, es entstehtGlutamin, das erste Produkt der Stickstofassimilati-
on. Glutamin wird mit 2-Oxoglutaratdurch die Glutamat-Synthaseu zwei Molekilen

GlutamatumgesetztVon hier auswird die Aminogruppedurch Transaminaseauf andere
2-Oxosaurefiibertragenesentstehemlie verschiedeneAminosaurerfLea-Coxund Syvert-

sen,1996).Die ReduktiondesNitrats findet bei denverschiedenefanzenarteriiberwie-
gendin denWurzeln(Baumeund Straucherpderin denBlattern(Krauter)statt.Jenachdem
werdendannNitrat oderAminosaurenm Xylem ausdenWurzelnin denSprofdtransportiert
(Ziegleretal., 1993).

Die Bildung der Nitrat-Reduktasevird durchNitrat (Lin et al., 1994) und Kohlenhydrate
(Fonsecaet al., 1997; Geigeret al., 1998) induziert. Glutamin und andereProdukteder

Stickstofassimilationunterdriicken die ExpressionHoff etal., 1994).Die Regulationder

Expressionder Nitrat-Reduktaselurch Nitrat und Glutaminwird vollstédndigaufgehoben,
wenndie Konzentratioran Kohlenhydraterim Blatt untereinenkritischesMaf3 fallt, wobei

die regulierendeSubstanzierbeiwahrscheinlichiMalat ist. Die Expressiorgehtdannsehr

starkzuriick(Klein etal.,2000;Muller etal., 2001).

Die Aktivitat der Nitrat-Reduktasaunterliggt einemdiurnalenRhythmus,wobei die Ak-

tivitdt morgenshochist und im Verlauf der Lichtperiodezuriickgeht.Untersuchungeian
Tabakhabengezeigt,daRdie Nitrat-Reduktasén denMorgenstunderbei hoherAktivitat

ca. 40% desNitrates,dasinnerhalbvon 24 Stundenmaufgenommenwvird, reduziert(Schei-
ble et al., 2000). Dadurchsinken die aktivierendenNitratkonzentratione im Genvebeund
die Konzentratioran hemmendemAmmonium,Glutaminund andererAminosaurersteigt,
was durchdie Photorespiratiorverstarktwird (Matt et al., 2001). Unterstitztwird dieser
diurnaleRhythmusdurchdie Produktionvon Malat am Morgenals Anion fiir die pH Re-
gulationund 2-Oxoglutaratals Stickstofakzeptorim spatererVerlauf desTages(Scheible
etal.,2000).

Die Synthesaler Nitrit-Reduktasewird durchNitrat und Nitrit induziert.Die gesamteAk-

tivitat der Nitrit-Reduktasest immer hoherals die der Nitrat-Reduktaseso daf3die Kon-
zentrationan Nitrit in denPflanzenzellesehrgeringgehalterwird (Hoff etal., 1994).Bei

fehlenderReduktionsédgualentengehendie Umsatzraterder Reduktaserzuriick,aberdie
Aufnahmevon Nitrat ausderBodenlésungglie weit wenigerEnegie erfordert wird aufrecht
erhaltensodaf3Nitrat in der Pflanzeakkumuliererkann(Stitt und Krapp, 1999).

NH3 wird GberwiggenddurchdasEnzym Glutamin-Synthetasan Glutaratgetunden,wo-
bei GlutaminentstehtDas NH; entstammudabeider NHs;-Aufnahme,der Reduktionvon
NO, oderderPhotorespiratiorDer Stickstof-Fluf? durchdenphotorespiratorisenZyklus
liegt dabeium etwa denFaktorzehnhodherals die aktuelleAufnahmeratglLeegood,1996).
Die Expressionder Enzyme,die an der Assimilationvon NHj3 beteiligt sind (Glutamin-
Synthetaseind Glutamat-Synthaseyyird durchNO; induziert(Scheibleetal., 1997a).

3.2.4 Allokation

Reynoldsund Thornley (1982),Johnson(1985)und Thornley (1998)entwickeltenModelle
fur die Allokation von Kohlenstaff und Stickstof, in denerdie Allokation durchdie Konzen-
trationanl6slichenKohlenstof- und Stickstofverbindunga beschriebemvird. Obwohl die
Allokation desStickstofes haufiguntersuchtvurde,sind die molekularenGrundlagerder
Prozessdlie zu dieseVerteilungflihren,nicht gut verstandenDie bisherigerErkenntnisse
zur differentiellenGenepression der Regulation der Enzymsyntheseind zur Regulation
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desWurzelvachstumsestatigerin zunehmenderMaliedie Vorstellung,dai3ldsliche Ver-
bindungerausdemStickstof- undKohlenstofhaushalidie Allokation bestimmer(Stitt und
Krapp,1999).

Ich will dabeiAllokation nichtalseigenstandigeRrozeld/erstehensonderralsdie Summe
vieler verschiedeneProzesseausAuf- und Abbauvon stickstofhaltigen Strukturen,wie

ProteinenNukleinsdurenChlorophyllundsekundareirflanzenstdén, insbesonderélka-

loiden.Die aufbauendeRrozess&onkurrierendabeium deninnerhalbderPflanzezur Ver

fugungstehenderstickstof, wahrenddie abbauendeiProzessestickstof in denPool des
innerhalbder Pflanzemobilen Stickstofes freisetzen Die darausresultierendeAllokation

(Verteilung)ist dahernicht statisch,sonderndas dynamischeErgebnisaus dem fortwéh-
rendenUmsatzdes Stickstofes, wobei sich der Stickstof zwischendurchin der mobilen
Fraktionbefindetund somitfrei in der Pflanzezur Verfugungsteht(Touraineetal., 1994).

Innerhalbder Pflanzefindet die Konkurrenzauf zwei Ebenenstatt: zum einenauf der Ebe-
ne der ganzenPflanzedurch die Konkurrenzder verschiedene®rgane,zum andererauf
zellularerEbenedurchdie Konkurrenaverschiedendproteineundanderesstickstofhaltiger
Substanzen.

Pflanzendie bei geringemStickstofangebotwachsengntwicleln in der Regel einegrof3e
Wurzelim VerhaltniszumSprof3(Robinson,1986;KérnerundReinhardt,1987).AulRerdem
sinddie Wurzelnhaufigfeinerverzweigt(Stitt und Krapp, 1999).An genetischveréanderten
Arabidopsis und Tabakpflanzemit verringertemMitrat-Reduktase-Aktitat konntegezeigt
werdendaldie RegulationdesWurzelvachstum®beidieserbeidenArten aufdie Nitratkon-
zentrationm Sprofzuriickzufuhrenst (Stitt undFeil, 1999).Dadie NO; -Konzentrationm
Cytoplasm&onstanist, ist davon auszugeheralidie PflanzeamPlasmalemmaderTono-
plasterdasNO; im Apoplasteroderin derVakuolewahrnimmt.Die regulierendeGroReist
dabeiwahrscheinlicmicht der NO; -Pool, sonderndie Geschwindigkit der Poolanderung
(Stitt undKrapp, 1999).Arabidopsisund Tabaksind Krauter die aufgenommeneNitrat im
Blatt reduzierenso daf3Nitrat die Transportformim Xylem ist. DieseRegulationtiberdie
Nitratkonzentrationm SproRist wahrscheinlichnicht auf Arten zu Ubertragengdie Nitrat
schonin der Wurzel reduziererund deshalbnicht Nitrat, sondernassimilierteFormendes
Stickstofes, zB. Aminoséurenyon denWurzelnin denSproftransportieren.

WahrendNO; dasWurzelvachstumhemmtwennesinnerhalbderPflanzeéim SproRwahr
genommenwird, so fordert NO; daslokale Wurzelvachstum,wenn es lokal im Boden
appliziertwird (Drew und Saler, 1975; Granatound Raper 1989). Auch hier konntean
Arabidopsisund Tabaknachgwiesenwerden,daf3die PflanzeNO;3" als regulierendedon
wahrnimmt(Scheibleetal., 1997b;Zhangund Forde,1998).

In Experimenteran Pinustaedaund Pinuspondebsa in denennur Ammoniumals Stick-
stoffressourcezur Verfligunggestelltwurde, hat sich gezeigt,da schonder Export des
aufgenommenestickstofes ausden Feinwurzelnherauseine maf3geblicheRolle fur die
Allokation spielt(BassiriRacketal., 1996b).

Die Konkurrenzder Enzymsystemem denStickstof ist sehrvielfaltig undwurdezumTeil
bei der Beschreiling der jeweiligen Prozessegeschildertlch mdchtehier nur die fur den
Stickstof und KohlenstofhaushaltwichtigstenEnzymsystemansprechenEnzymsysteme
fur die Stickstofaufnahmeaund-assimilationund Enzymsysteméir die Kohlenstofassimi-
lation.

Die Expressiorder Enzymsystemélr Stickstofaufnahmeund -assimilationwerdendurch
NOj induziert,wahrendGlutamin,dasersteProduktderStickstof-Assimilationdie Expres-
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sion hemmt.Moduliert wird dieseRegulationdurch Produkteder Kohlenstofassimilation
(Kohlenhydrateund Carbonsauren)lie die ExpressiondieserEnzymsystemeatimulieren,
beziehungsweiskei einemFehlenunterdriclen.

Die ExpressiorderGenefur dasSchlisselenzyrderKohlenstofassimilation Rubiscowird
durch die Produkteder Kohlenstofassimilation(ldsliche Kohlenhydrate gehemmt(Stitt,
1991). Ergebnisseausvielen Untersuchungetegen dabeinahe,dall dieseHemmungnur
unterbestimmterlJmstanderauftritt, z.B. Mangelanin derPflanzeverfiigbarenstickstof
(PaulundDriscoll, 1997).

An der C,-PflanzeMais konnte gezeigtwerden, dal® die Expressionder Genefir die
Phosphoenolpuvat-Carboxylase (dasSchlisselenzymdesC, WegesderKohlenstoffassi-
milation) durchNitrat im SprofRlinduziertwird (Sakakibaratal., 1998).

3.2.5 Zusammenfassung

Fixierung

Im Verlauf der biologischenStickstoffixierung wird Ny zu NH; reduziert.Die Reaktion
wird durchdasEnzym Nitrogenasen Prokaryoterkatalysiert.Nitrogenaseenthéaltin den
RedoxzentrerEisenund Manganoder Vanadium.Die Reduktionist sehrenegieaufwen-
dig, wobei die Enegie in den meistenFallen direkt ausder Photosyntheseder ausder
Veratmungvon Kohlenhydraterstammt.Die Reaktionan der Nitrogenasewird durch O,

irreversibelgehemmt.Die Syntheseder Nitrogenasewird durch Oy und durch Glutamin
unterdriicktwobeidasVerhaltnisvon Glutaminzu 2-Oxoglutaratvahigenommerwird.

Aufnahme

Der groRtenAnteil an Stickstof nehmendie Pflanzenin Form von NO; und NH durch
aktive Transportprozessausder Bodenldésungauf; Ausnahmeu.a. Leguminosenin Sym-
biosemit Rhizobien(s.o.).In der Bodenlosunganndie KonzentratioranNO; und NH;
im Verlaufder Zeit um mehrereGroRenordnungeschwanken. Durch Aufnahmevon NO;
undNH; kénnenWurzelndie Konzentratiorder beidenSubstanzein einerLésungbis an
die NachweisgrenzeerabsetzerDie Expressiorund Aktivitat der Transportsystemeird
durchexternesNO3 und NH; und durch Kohlenhydratangebadh der Wurzel stimuliert.
Gehemmitwird die Expressiorund Aktivitat durchNH3 in denWurzelnund Produkteder
Stickstofassimilation:Glutaminund Aminosauren.

Assimilation

Nitrat wird vor der Assimilationzu Ammoniumreduziert.NH; wird durchdie Glutamin
SynthetasanGlutamatgehundenundvondort iiberdie GlutamatSynthaseuf2-Oxosauren
UbertragenDie Expressiorund Aktivitat der Nitrat-Reduktasevird durchNitrat und Koh-
lenhydrataénduziertund durchProdukteder Stickstofassimilationund fehlendeKohlenhy-
drateunterdriickt Die Expressiorund Aktivitat der Nitrit-ReduktaseGlutamin-Synthetase
und Glutamat-Synthassind so geragelt, dalRin der Pflanzeimmer nur geringeKonzentra-
tionen der giftigen Substanzemitrit und NH; /NH3 vorliegen, wahrenddasnicht giftige
NO, durchausn der Pflanzeakkumuliertwird, diurnal oder tiberlangereZeit, wenndie
Aufnahmedie Reduktioniibersteigt.
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Allokation

Aufbau und Abbau stickstofhaltiger Strukturenin der Pflanzesind dynamischeProzesse,
die fortwahrendstattfinden so daf3die resultierendeillokation nur die momentaneSitua-
tion darstellt.Die aufbauendeProzessdonkurrierendabeium deninnerhalbder Pflanze
verfligbarerstickstof, derinnerhalbder Pflanzetiber Xylem und Phloemmobil ist. Diese
Konkurrenzfindet auf der Ebeneder gesamterPflanzeund Innerhalbder einzelnenzZel-
len statt. ExternesNitrat in der Bodenlésundordert daslokale Wurzelvachstumwahrend
Nitrat im SproRdasWachstunder Wurzelnhemmt.Kohlenhydratdérderndie Expression
von Enzymsystemergie an der Stickstofaufnahmereduktionund -assimilationbeteiligt
sind,wahrendsiedie Expressiorder Rubiscounterdriickn, wenndie Konzentratioranmo-
bilem Stickstof geringist. Bei C,-Pflanzeninduziert NO3 im SproRRdie Expressionder
Phosphoenolpuvat-Carboxylase.

Konzentration

Die Stickstofkonzentrationin der Pflanzekann bei steady-stat®edingungerdesWachs-
tumsalsindiz fur daslangfristigeVerhaltnisvon mobilemsStickstof zumobilemKohlenstoff
innerhalbder Pflanzegenutztwerden.AuskunftiberdenaktuellenStanddesStickstofsta-
tushingegengibt eherdasVerhaltnisvon Glutaminzu Glutamat.

Insgesamemibt sich dabeiein sehreinfachesBild der Regulation des Stickstofhaushal-
tesim Zusammenspighit demKohlenstafhaushalt:Die Edukteder Stickstoffassimilation
unddie ProduktederKohlenstafassimilationstimulierendie Prozesseéer Stickstofasssimi-
lation, wahrenddie Produkteder Stickstofassimilationdie Prozesseler Stickstoffixierung,
-aufnahme;reduktionund -assimilationhemmen Dabeisind die Prozesseo aufeinander
abgestimmtdalmoglichstviel Stickstof aufgenommemwerdenkann,ohnedal’die giftigen
MetaboliteNitrit und Ammoniumakkumulieren.

3.2.6 Einflul® erhdhter CO,-Konzentrationen

Eine erh6hteCO,-Konzentratiorder Atmosphéarekann, so weit bislangbekannt liberdrei
verschieden&ffekte denStickstofhaushaltder Pflanzerbeeinflussen:

» Reduktionder Stomataknduktanz
« Reduktionder Oxygenierungsratder Rubisco

« Steigerungler Carboxylierungsratder Rubisco

EingehendesprochemverdendieseEffektein denKapiteln6.3.3und3.3.2;hier sollennur
die Auswirkungenauf denStickstofhaushaltangesprochewerden.

Reduktion der Stomatakonduktanz:

Die COy-Konzentrationder Atmosphéarebeeinflutdie Stomataknduktanz,wobei héhe-
re COy-Konzentrationerhaufig, bei ansonstergleichen Umweltbedingungenzu einem
SchlieRender Stomatafiihren. Danebenwurden an Pflanzen,die unter erhéhtenCO;,-
Konzentrationemufgavachsernwaren,oft einegeringereDichte der Stomatdestgestellt.
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Eine geringereOffnungsweiteder einzelnenStomatabei gleichzeitiggeringererStomata-
dichteflihrt zu einergeringereriTranspirationpro Blattflache.Die Transpiratiorwiederum
beeinfluBtdie Konzentrationan NO; und NH;{ in der direktenUmgelung der Feinwur

zeln (Rhizosphére)da sie dazufuhrt, dalRdie lonenin derin der Bodenldsungnicht nur

uberDiffusion,sonderrauchmit demMassenflufflesTranspirationsstromandie Feinwur

zel herangetragewerden.Eine verringerteTranspirationsrat&annsomitdazufihren,dal3
die Konzentratioran NO; und NHJ in der Rhizospharénerabgesetzst. Dies wiederum
kannsichnggativ auf die Aufnahmeratemro Feinwurzeloberflachauswirlen (Conroy und
Hocking,1993;Vuurenetal.,1997).DieserEffekt wird beihohenStickstofkonzentratioen

in derBodenlésundbzw. derNahrlésungkaumbegrenzendr die Stickstofaufnahmewer

den,wohl aberwennBoden-bzw Nahrldsungnur einegeringeKonzentratioran Stickstof

aufweisenStitt undKrapp,1999).

Die AuswirkungerdergeschilderteWirkungslettesindschwereinzuschétzerdasiedurch
andereEffekte von erhohtemCO, Uberlagertverden.Haufig bilden Pflanzendie unterer-
héhtenCO,-Konzentrationemachsenginegrol3ereBlattflache wasdazufiihrt, dal’die Re-
duktionderTranspiratiorpro BlattflachedurchdiesegréRereBlattflacheausgelichen,oder
sogaruberlompensiertwerdenkann. Der Transpirationsstronder gesamterPflanze,der
durchdie Wurzelaufgenommenwvird, ist alsountererhéhtemCGO, nicht unbedingtverrin-
gert(Kattge,1996).Auf derandererSeitebilden Pflanzeruntererh6htemCO, oft groRere
Wurzelnmit einergréRerenWurzelhaaroberflacheus.Diesflhrt dazu,dal3sichdergesam-
te Transpirationsstrorauf einegrofRera-einwurzeloberflacheerteilt, sodalRder Strompro
Wuzelhaaroberflacheiederverringertist.

Reduktion der Oxygenierungsrateder Rubisco:

In einer Atmospharemit erhdhterCO,-Konzentrationist das Verhaltnisvon Oy zu COy

zugunstenvon CO, verschobenDieserUnterschiedsetztsich bei Cs-Pflanzen,n einge-
schranktemMal3 auchbei C4- und CAM-Pflanzen,bis direkt in die Umgehlung der Ru-
bisco fort. An der RubiscokonkurrierenO, und CO, um die Bindung an Ribulose-1,5-
bisphosphatBei der Reaktionvon O, kommt es zur Oxygenierungdes Ribulose-1,5-
bisphosphatdasinfolgedessenn einenCsy- und einenCs-Kdrper zerfallt. Aus zwei Cs-

Korpernwird im ZugedesPhotorespirationszyks ein Cs-Korper regeneriertderwie der
andereCs-Korper in den Calvin-Zyklus eingeschleustverdenkann. Dabeiwird ein Mo-

lekl CO, freigesetztPro Oxygenierungwird im Reaktionszyklusier Photorespiratiofin

den Mitochondrienein Molekll NH3 ausder AminoséureGlycin freigesetzt DiesesNH3

wird Uberdie EnzymeGlutaminsynthetasend Glutamatsynthaseiederassimiliertundan
Aminosaurergelunden(Lea,1997).

Die Re-Assimilationdurch Glutaminsynthetasend Glutamatsynthaséetragtbis zu ei-

nem zehnachender de novo-Assimilationvon NH3 (Leegood, 1996). Eine Verdoppelung
der CO,-Konzentrationrder Atmosphérevon 350 ppmV auf 700 ppmV wird die Rateder

Photorespiratiorbei C3-Pflanzenin etwa halbieren,wodurch erheblicheKapazitatender

Glutaminsynthetasand Glutamatsynthaséir de novo-Assimilationvon NH; freigesetzt
werden(Stitt, 1991).

Die ReduktionderPhotorespiratiokannerklarendalRdie Konzentrationean Ammonium,
Glycin, Serinund Glutaminim Blatt untererhhtemCQO, geringersind als unteraktuellen
Konzentrationer{Mery et al., 1997; Geigeret al., 1998,1999). Da anzunehmerst, dafl
Glutamin eine wesentlicheRolle bei der Wahrnehmungles Stickstofstatusinnerhalbder
Pflanzebesitztund Stickstoffixierung, -aufnahmerreduktion und -assimilationhemmen
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kann, kann dies eineneminentenEffekt auf die UmsatzraterdieserProzessédaben(Stitt
undKrapp,1999).

AuRBerdemwird bei einer geringerenOxygenierungsrateveniger Enzymfur die Katalyse
derReaktionerderPhotorespiratiotbenétigt.Der hier nicht mehrbenétigteStickstof kann
anandereiStelleinnerhalbder Pflanzeeingebautverden(Fangmeiemund Jager2001; Stitt
undKrapp,1999).

Steigerungder Carboxylierungsrate der Rubisco:

DerwichtigsteEffekt einererhdhtenCO,-Konzentratiorist sicherlichder, dal3die Carboxy-
lierungsrateder Rubiscogesteigertvird. Dadurchwerdenmehrldsliche Kohlenhydrateind
Carbonsaureproduziert2-Oxo-Carbonsauresinddie wichtigstenAkzeptorernbei der As-
similationdesStickstofes.

Viele Untersuchungehabengezeigt,dal Pflanzendie untererhéhtenCO,-Konzentratio-
nenaufwachsenginehéhereKonzentratioranlgslichenKohlenhydraterin inrem Gewebe
aufweisenwobei dasAusmalvon Pflanzenarund Wachstumbedingungesbhangt(Stitt,
1991;Kdérneretal., 1995;Poorteretal., 1997; Tissueetal., 1997;Kérneretal., 1997).So-
wohl freie Kohlenhydrateals auch2-Oxo-Carbonsé&urestimulierendie Prozessedie mit
der Stickstofassimilationzusammenhangeimdem sie die Expressionder relevantenEn-
zymsystemdordernund die Aktivitat dieserEnzymesteigern.Ein reichlichesAngebotan
2-Oxo-Carbonsaurekanndartiberhinauslie Konzentratiorder Zwischenprodukteler Re-
aktionslette von Stickstoffixierung, -aufnahme;reduktion,-assimilationund -einbauge-
ring halten(Purvisetal., 1974;Yelle et al., 1987;Hocking und Meyer, 1985; Mery et al.,
1997; Geigeret al., 1998, 1999). Diese Zwischenproduktdabenwichtige regulatorische
Wirkungenim Stickstofhaushaltundwirkenin derRegelhemmendauf Stickstoffixierung,
-aufnahme;reduktionund-assimilationIn der PflanzeakkumuliertedNO3 wirkt dartiber
hinaushemmendaufdasWurzelvachstum.

Eine weitereWirkung der I6slichenKohlenhydratdiegt in der Unterdriickungder Expres-
sionderRubisco(Stitt, 1991).Der Stickstof, derdannnichtin Rubiscogetundenist, steht
fur andereEnzymsysteman Blatt (Riviere-Rollandetal., 1996;Rogersetal., 1996)undfir
andereOrganezur Verflgung.In Zusammenhangit geringerKonzentrationrvon NO;* im
Sprof3,die dasWurzelvachstumstimuliert, kann dieserStickstof in die Transportsysteme
der Feinwurzelninvestiertwerdenund zu erhohterStickstofaufnahmebeitragen.Da aber
die ReaktiondesStickstofhaushaltesuferhohte<C O, in ersterlLinie vonder Stickstofver
solgungderPflanzeabhang(sieheunten),unddadiesein denverschiedenekxperimenten
mit erhdhtemCO, sehrunterschiedlichangelgt ist, gibt esdiesbeziiglichkeine einheitli-
chenErgebnisseg(Petterssoret al., 1993; King et al., 1996; Gebaueret al., 1996; Tissue
etal.,1997;Baxteretal., 1997;Drake etal., 1997).

Wirkung erhdhter COs-Konzentrationenauf die Gesamt-Pflanze:

Obwohl mansichvor einerzu starlen Vereinichungder Zusammenhéngen Zusammen-
spielvon StickstofhaushalundKohlenstofhaushalthitensollte,kannmandochsagengdafd
die AuswirkungenerhthterCO,-Konzentrationemauf denStickstofhaushaltin ersterLinie
durch den aktuellenZustandder Stickstofversogung vorgegebensind (Stitt und Krapp,
1999):

WachsenPflanzenbei sehr guter Stickstofversogung auf, so ist der Stickstofhaushalt
durchgebremsteStickstofaufnahmehoheKonzentratioran Stickstofmetaboliten(Nitrat,
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Glutamin,AminosaurenProteine)und geringeKonzentrationemnldslichenKohlenhydra-
ten gelennzeichnetBei WachstumuntererhfhtemCO, nehmensie meistmehr Stickstof
auf, die Konzentratioran Stickstofmetabolitenbleibt hoch. Obwohl die Konzentratioran
Kohlenhydrateransteigt,habendie Kohlenhydrataunter diesenBedingungerkeine hem-
mendeWirkung auf die Expressiorder Rubisco.Konzentratiorund Aktivitét von Rubisco
undandererEnzymender Kohlenstaffassimilationbleibenhoch.Die Allokation desStick-
stoffesin die Wurzelnbleibtgering,in die Blatterhingegenhoch.

WachserPflanzerbei starklimitierenderStickstofversogungauf, soist der Stickstofhaus-
haltauchunteraktuellenCO,-KonzentrationedurcheineStickstofaufnahmegie durchdas
Angebotan Stickstof begrenztist, geringeKonzentrationemn Stickstofmetabolitenin der
Pflanzeund hoheKonzentratioran I6slichen KohlenhydratergekennzeichnetDer Anteil
an Stickstof in derWurzelist hoch,derim Blatt gering.UntererhdhterCO,-Konzentration
andertsichnichtviel.

WachsenPflanzenhingegen bei einer angemessenegtickstofversogung auf, so ist der

Stickstofhaushaltdurch ausgeglicheneKonzentrationeran l6slichen Stickstofverbindun-
genund an léslichenKohlenhydratergekennzeichnetlUnter erh6hterCO,-Konzentration
akkumulierenKohlenhydrateund die Konzentrationan Metabolitender Stickstofassimi-
lation geht zurtick - mit allen obenbeschriebeneRolgen: Reduktionder Expressionder

Rubisco Stimulationder Transportenzymi denFeinwurzelnund StimulationdesWurzel-

wachstumsgdamit verbundeneine Verschieling der Allokation des Stickstofes weg vom

Blatt hin zur Wurzel.
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3.3 Prozessem Kohlenstoffhaushaltder Pflanzen

Auf der BasisdeskonzeptionellerModellesin Abbildung 2.2 soll der StanddesWissens
Uberdie physiologischemintergrindefiir folgendProzesselagestelltwerden:

1. Stomataknduktanz
2. Assimilation

3. Respiration

3.3.1 Regulationder Stomatakonduktanz

Die regulierbarenSpaltéfnungender Pflanzerwerdenals StomatabezeichnetSie verbin-
dendasPflanzeninnerenit der Au3enluftundsind charakteristisciir die cutinisiertenEpi-
dermenan Sprof3und Blatt der Spro3pflanzenDa die Epidermismit ihrer wachsartigen
Cutinauflageansonsterfir Wasser und Gasaustauschahezuundurchlassigst, sind die
Stomatadie ReggulatorendesGasaustauscheer Pflanzermit derUmgehung. Tagsiibege-
langtCO, durchdie Spaltéfnungenins Blattinnere jndemesdemKonzentrationsgradiésn
folgt, der durchden CO,-Verbrauchder Photosynthesaufgebauwird. Im Dunkeln Gber
wiegt die Respiratiorunderzeugim BlattinnererbetrachtlichéKonzentrationeanCOs,, so
daRCO, durchdie Stomataentweicht.Die Luft in deninterzellularenzwischenrdumeim
Blattinnerenist fastimmer feuchterals die Au3enluft,so dal3auchder Wasserdampfiach
auRendiffundiert, sobalddie Stomatagetfnet sind.

Der Wasserdampfund CO,-Austauschdurchdie Spaltéfnungenberuhtauf Diffusion, die
durchdasersteFickscheDiffusionsgesetbeschriebemverdenkann:

dm dc
T - _D.g.—
dt 9 oz

Die Diffusionsrate(diffundierendeSubstanzmengém im Zeitabschnittdt, ein FluR) ist
umsogrofer je steilerdasKonzentrationsgefall®c/dz) entlangeinersenkrechzur Flache
g stehenderKoordinatex undje groRRerdie Austauschflachg ist. Die Diffusionslonstante
D ist unterisothermerund isobarenBedingungersubstanzspezifisahnd charakteristisch
fur dasMedium, in demdie Diffusion erfolgt. Je nachdemworauf die Austauschflache
bezogerwird, beschreibtdie GleichungdenFlu3 durcheine Spaltéfnung, oderdurchdie
Summealler Spaltdfnungenbezogerauf einebestimmterBlattflache oderein bestimmtes
Blattgawicht.

Die maximaleKonduktanzeinesBlatteswird durchdie Anzahl und den maximalenOff-
nungsquerschnitter Stomatéestgelgt. Die aktuelleKonduktanavird durchdenOffnungs-
grad der Stomataan die Situationder Pflanzeangepal3tFal3tman DiffusionslonstanteD,
Austauschflache und Diffusionsstredl 6z zusammenso erhaltdie Gleichungfolgende
Form:

dm
dt
Der Proportionalitatstktor g wird als Leitfahigkeit oderKonduktanzbezeichnetDie Leit-

fahigkeit hat die gleiche Einheit wie der Flul3, bei einem Bezug auf die Blattflache:
molm~—2s~!. Inr Kehrwertist der Widerstand-.

= g-dc = g-Ac = g-(Cy—C))
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Abbildung 3.1: Modellvorstellungzum Wassertranspoiin Blattgevebe.Der Transpirationsstrorgelangtvom
Xylem in denApoplastenEin Grof3teilflie3t durchdenSymplastvon Vakuolezu Vakuoleundtritt erstamOrt
derTranspiration(bei denNebenzellerund Schlie3zellenyviederaus.Ein kleinererTeil nimmtdenWeg direkt
durchdenApoplast.Aus einemTeil der Zellwandder SchlieRzellerkannWasseruchauRerhallder Engstelle
verdunstenPfeil ganzlinks (Hoffstadt,2000).

JedesStomabestehtauszwei Schlie3zellendie nur anihren Endenfest miteinanderver
bundensind, wéhrenddie mittlerenBereichedurch einenSpaltvoneinandegetrenntsind.
Der SpaltstelltdurchEpidermisund Cuticulahindurchdie VerbindungzwischenAuRRenluft
und Interzellularraumdar, der unterhalbder Stomataeine sogenannte\temhoéhlebildet.
Die Weite desSpalteswird maf3geblichdurchVerformungder Schliel3zellerreguliert: der
Spaltist umsoweitergedfnet je héherder Turgor der Schlie3zellenst, wobeizunéchster
Geagendruckderbenachbartedellen (Nebenzellenjiberwundemwerdenmuf(3.

Die Hauptbeitrageum hydrostatischemruck der Zellen liefern dasosmotischePotential
unddasMatrixpotentialder Zellwand.Wasserb&egungenfolgenfallendemwWasserpotenti-
al, sodal3SchlieR-undNebenzellenm Gleichgevicht dasgleicheWasserpotentiaufwei-
senwie derumgebendépoplast.Daein Grol3teilder TranspiratiorausdenZellwandender
Schlie3-und Nebenzellerin die Atemhdhleerfolgt fallt dasWasserpotentialom Xylem
UbermehrereZellen zum Apoplastan der Atemhdéhlekontinuierlichab (Tyreeund Yanou-
lis, 1980).DasWasserpotentiah Schlie3-und Nebenzellerrichtet sich passi nachdem
Wasserpotentiahm Ort der Transpirationund wird somit durch die Transpirationbeein-
fluBt (Cowan,1977).Ein kleiner Teil der Transpiratiorerfolgt nicht durchdie Spalt6fnung
hindurch,sonderreumeinenanderAuienvandderSchlie3zellerfperistomatar@ranspira-
tion), zumandererdurchdie Cuticulahindurch(cuticulareTranspiration)sieheAbbildung
3.1).

Aktives Offnen und SchlieRender Stomatageschiehidurch Import und Export osmotisch
wirksamerSubstanzein die SchlieRzelleroderihrer Syntheseam Ort. Die transportierten
lonenwerdendabeimit denbenachbarte@ellenausgetauschDa ausgavachseneéchliel3-
zellenkeinePlasmodesmatau denNachbarzellemesitzenerfolgtjederTransportiberden
Apoploasterunddurchdie ZellmembranDasTransportsystenm Plasmalemmabestehtwus
einerATP-getriebenerotonenpumpewei K -Kanalenyon denereinereinwartsundei-
nerauswartgerichtetist, einemCl—-Kanalund vermutlicheinem(2H*:CI~)*-Symporter
(MacRobbie,1987; Gradmanret al., 1993).Die lonenwerdentiberdie Transporteiin die
Schlief3zellehineinund heraushewnegt, wobeidasZusammenspieton Pumpenund Kana-
len durch UmweltfaktorenbeeinfluBtwird. Der Nettoefekt ist ein aktives Hineinpumpen
von lonenbeimOffnengegendenwachsendeonzentrationsgradigen savie ein passies
Ausstromenvon lonenbeim SchlieRenDie ausstromendelonenwerdenzum grof3enTeil
in denNebenzellerund ihrer Nachbarschafaufgenommenein kleinererTeil verbleibtim
Apoplast.
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Abbildung 3.2: Strukturdiagrammeler Teilsystemeader Stomatargelungauf Porenebene?oolssind grauhin-
terlegt. (a) Der Wasserhaushathit denZustandsgrof3el, undV, unddenWasserpotentialegt, die die Flisse
J antreibenVereinfaichtesErsatzschaltbildAlle GroRernbezogeraufdie Pore.7,; Grenzschichtwiderstang;,
gs¢ Leitfahigkeitender peristomatéaretzw stomatérerTranspiration;R,, Ry — Rs, Rs hydraulischewider
stédndeDie KapazitatdergestrichelteiKompartimentevird nicht berticksichtigt(b) Der lonenhaushaltit den
ZustandsgroRen, und ns, ebenélls pro Pore.F,, F. 6ffnenderund schlieBendetonenflu.(c) Der Ener
giehaushalmit der ZustandsgroR4;. Der Anteil Strahlungsbilanbestehtausreflektierter absorbierteund
transmittierterinfraroter StrahlungS;z und sichtbarerStrahlungSes r und emittierter StrahlungS; desBlat-
tes.WeitereTeile der Enegiebilanzsind die Flissefuhlbarer(W ) undlatenter(W;) Warme.Alle GroRenpro
m? (Hoffstadt,2000).

Die OffnungsweitederStomatawird von denPflanzerandie aktuellenUmweltbedingungen
angepalitDabeireagierendie Stomatavornehmlichauf die UmweltfaktorenLuftfeuchte,
Licht, Bodenvasser Blatttemperatuund CO,. Aus vielen Untersuchungeist der Einfluf3
dieserHauptiktorenqualitaty bekannt:alle Faktorenbis auf CO, begiinstigendas Off-
nender Stomata.Vereinbichendkann manannehmengdaRdie 6ffnendenUmweltfaktoren
Licht, Bodenvasseund Temperatudie enegiebedirftigeneinwartsgerichtetenonenpum-
pensteuernwahrendderschlielRend&aktor CO, auf die auswartgyerichteterionenkanéle
wirkt. Der EinfluRderLuftfeuchteist nochnichtguterklart,moglicherweisavirkt sie pass¥
Uberdie stomatareTranspirationndemsie dasWasserpotentiadlesApoplasterherabsetzt,
oder Uber die peristomatardranspiration,jndem sie direkt den Turgor der Schliel3zellen
verringert.

Durchdie RegulationderStomatawird die Transpiratiorder PflanzegesteuertDieswieder
um hateinenmafRgeblichelkinflul auf die Blatttemperatyrdadie sogenannt&ranspirati-
onskihlungvor allembeidirekterSonnenstrahlungderhohenTemperaturewie Blatttem-
peraturerheblichherabsetzekann.Die Blatttemperatuwiederumhateinenkinfluaufden
PotentialgradientemwischerderLuftfeuchtein derAtemhohleundderAtmospharaindso-
mit aufdie TranspirationDasGesamtsystemer Stomatebestehtilsoausdrei Teilsystemen,
diein Abbildung3.2 schematiscldagestelltsind:

 TeilsystemWasserhaushali{Abb. 3.2(a))
 Teilsystemlonenhaushalt(Abb. 3.2 (b))
« TeilsystemEnegiehaushalt (Abb. 3.2(c))
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Fir eine detaillierte Beschreibing der Regulation der Stomataknduktanzmdéchteich auf
die Dissertationvon Johanneslioffstadtverweisenausderich wesentlicheleile dieserDar
stellung lbernommerhabe.Ausgehendvon der Analyse der Stomatargulation hat er in
seinerArbeit ein Modell entwiclelt, dasdie Mechanismemer Regulationin Bezugauf die
verschiedenebmweltfaktorenberechnefHoffstadt,2000).

Einflul von CO4 auf die maximale Stomatakonduktanz

Die maximaleStomataknduktanawird durchGrofRe,Form und Dichteder Stomataauf der
Blattoberflachébestimmt.Schliel3zellersind Idioblastender Epidermis,die im Verlaufdes
WachstumslerBlatterausMeristemoidermenorgehen Gréf3e FormundDichtederStoma-
tasinddaherzumeinengenetischvorgegebenzumandererdurchdie Umweltbedingungen
wahrenddesWachstumsedingt.Hierbeisindinsbesonderkicht und Stickstofversogung
derPflanzevon BedeutungWoodward,1987;Schulzeetal., 1994).

Danebenwird ein EinfluR der CO,-Konzentrationder Atmosphareauf Grof3e, Form

und Dichte der Stomatadiskutiert. Die Stomatadichtevurde unter andereman Blattern
untersucht,die zwischen1700 und 1997 im Freiland gevachsensind, also bei COs-

Konzentrationendie geringeralsdie heutigerwaren.HierbeiwurdeentwedeMaterialaus
Herbariengenutzt(Woodward, 1987; Penuelasind Matamala,1990) oder Messungerder
aktuellenStomatadichtevurdenmit Messungerzu Beginn desletztenJahrhundertver-

glichen (Beerlingund Kelly, 1997). Die Ergebnissezeigen,dalim VerlaufedieserJahre
einesignifikanteReduktionder Stomatadichteu beobachterst. Hierbeiwurdedie starkste
Reduktionvor dem?20. Jahrhunderbeobachtetalsobei COy-Konzentrationendie von ca.
280ppmV aufca.320ppmV angestigensind (Woodward, 1994).

Bei Experimentermit erhéhtenCO,-Konzentrationemund Untersuchungeim Freilandin
derNahevon CO,-Quellenwird UberwiggendeineweitereReduktionder Stomatadichtenit
steigendelCO,-Konzentratiorbeobachte{fMadsen,1973; Oberbauelet al., 1985; Wood-
ward, 1986,1987; Woodward und Bazzaz,1988; Radoglouund Jarvis,1990; Paoletti und
Raschi,1998;Beerlingetal., 1998;Marocoetal., 1999; Tognettiet al., 2000).Andererseits
tritt in einigenExperimenterkeineodernur einesehrgeringeAnderungerder Stomatadich-
te auf(Caseetal., 1998;Apple etal., 2000;Pooleetal., 2000).

EineErklarungfur die gegenlaufigerErgebnissenagin denArbeitenvon PenuelasindMa-
tamala(1990)und Ferriset al. (2001) zu findensein.Penuelasind Matamalauntersuchten
nebender Stomatadichtelen Anteil der Stomataan der Gesamtzahtler Epidermiszellen.
Dieserandertesichim Gegensatzur Stomatadichtenit dem CO,-Anstieg im Verlaufder
Jahrekaum. Die Stomatadichtegoro Blattflacheverringertesich also, weil die Epidermis-
zellenzwischenden StomatagroRerwurden.Ferriset al. untersuchtermn drei Pappelarten
Blatt- undZellgroRerbei erhbhtertCO,-KonzentrationDie gro3ererBlattflachenwvarenbei
Populuseuamericanaind Populusnigra auf gro3ereEpidermiszellerund mehrZellen zu-
rickzufuhrenwahrenddie ZellgréRebei Populusalba urveréndertblieb, der Zuwachsan
BlattflacheausschlieRliclkdurch eine gréRereAnzahl an Zellen zustandekam. Die Blatter
wiesenuntererhohtemCO, hohereAktivitat desEnzymsXyloglucan-Endotransgbplase
auf, ein Enzym, daf3die Zellwand plastischemwerdenlafit, was die EntwicklunggroR3erer
Zellenbeglnstigen.

Unter erhdhtenCO,-Konzentrationemntwickeln sich haufiggeringereKonzentrationemn
Stickstof in der Biomasseder Bléatter In der Untersuchungron Penuelasund Matama-
la (1990) gehtdie Reduktionder Stomatadichtenit einer Reduktionder Stickstofgehalte
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einher Schulzeetal. (1994)zeigendalibeiaktuellerCO,-Konzentratiordie maximaleSto-
matalonduktanzeng mit der Stickstof-Konzentrationder Blatter gekoppeltist. Dies wirft
die Frageauf, ob die Reduktionder StomatadichteintererhohtemCQO, eineFolge der ge-
ringerenStickstof-Konzentratione in denBlatternist.

EinfluB von CO, auf die Regulation der Offnungsweite

Die eigentlicheRegulation desGaswechselsrfolgt durch die Veranderungler Offnungs-
weite der Stomataund damit der Stomataknduktanz Dabeiwird die Offnungsweitevor-
nehmlichandie UmweltfaktorenLicht, Luftfeuchte BodenvasserBlatttemperatuandCO,
angepal3tBei der Reaktionauf einendieserUmweltfaktorenhandeltessichimmerum die
ReaktiondesSystemsdie durchdie SituationderandereriJmweltfaktorenbeeinfluZwird.

EineveranderteCO,-KonzentratiorderUmgehungsluftbeeinfluldie relative Reaktionder

Stomatagegenibetlicht und Bodenfeuchteaur gering,bestimmtaberdie moglicheReak-
tionsspanndgMorison und Gifford (1983), eigeneMessungen)Die Reaktionder Stomata
auf CO, hingggenwird wesentlichdurchdie UmweltfaktorenLicht und Bodenvasserbe-

einfludt: savohl die Reaktionsspannals auchdie relative Reaktion.Bei negatveremBo-

denvasserpotentialind/odergeringereilLichtintensitatreagiererdie Stomataverstarktauf

erhohteCO,-KonzentrationeiiMorisonund Gifford (1984),EamusundJarvis(1989),Bun-

ce(2000),eigeneMessungen).

DieseKopplungder Reaktionder Stomataauf CO, an die momentanesituationder Um-
weltfaktorenLicht und BodenvassemageineUrsachefir die enormenUnterschiedesein,
die fur die Reaktionder Stomataauf CO, in verschiedenexperimenterermittelt wur-
den.MorisonundGifford (1984)beobachtetean16 landwirtschaftlicheMutzpflanzendald
Wachstumbei ca. 750 ppmV CO; zu einerReduktionder Konduktanzum 36% gegeniber
Wachsturbei 360ppmV fihrt. Field etal. (1995)ermitteltein einerZusammerdssung/on
29 Experimenteran 23 Baumartereine Reduktionder Stomataknduktanaum 23%fiir das
HeranvachserbeidoppeltelCO,-KonzentrationDabeischwankendie Ergebnissewischen
einerZunahmaum +36% (Liriodendron tulipifera Norby und O’Neill (1991))undeinerAb-
nahmeum -87% (Ceciopia obtusifoliaReekieund Bazzaz(1989)).Auch beiverschiedenen
Experimenteran derselberArt tratenz.T. sehrgroReUnterschiedeuf: Liriodendion tuli-
pifera +36% (Norby und O’Neill, 1991)und -44% (Williams et al., 1986); Quercusrubra
+22%(Dixon etal., 1995)und-34% (Williams etal., 1986).Curtiset al. (1995)ermittelten
in einer Ubersichtvon ErgebnisserausverschiedenerExperimentermit Baumenkeinen
durchgehendeBffekt desUmgelungs-CQ aufdie Stomataknduktanz.

Esist dahernotwendigdie Reaktionerauf die verschiedenetumweltfaktorenzu entlop-
peln.Diesist mit demModell zur Regulationder Stomataknduktanza/on Hoffstadtmaoglich
(Hoffstadt,2000).

Abzugrenzervon derReduktionder Stomatabei erhéhterCO,-Konzentratiorist die Frage,
ob Stomatasichlangfristigan erh6hteCO,-Konzentrationemnpassennd dannandersauf
CO, reagiereralsStomatadie untergeringererCO,-Konzentrationegewvachsersind.Dies
ist eineFrage,die in deraktuellenForschungnochkontroversdiskutiertwird (Chenetal.,
1995; Talbott et al., 1996; Santrucekund Sage,1996; Heath,1998; Rey und Jarvis,1998;
Tognettietal.,2000;Bunce,2001;Medlynetal., 2001).Eine Ursachedafirist eventuelldie
methodisch&chwierigleit, die verschiedenekinfliisseauf die Regulationder Stomatakn-
duktanzzu trennendabei diesenExperimentemebenden Umweltfaktorenzusatzlichder
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Zustandder Pflanzerverandertseinkann,insbesonder&tickstofkonzentratiorund Photo-
syntheseermdogen.

Danebenwird in letzter Zeit ein Einflul? von I6slichen Kohlenhydraterauf die Reaktion
der SchlieRzellerbeschriebenBei erhthtenKonzentrationeran Kohlenhydratersoll das
SchlieRerderStomatebegiinstigtwerden.Somitwéareein Mechanismusélr einenindirekten
Einflul erhéhterCO,-Konzentrationerauf die Stomataknduktanzgegeben(Ewert et al.,
2000).

3.3.2 Photosynthese

Die Photosynthesist derProzeRdurchdenOrganismeriichtenegie in chemischdenegie
in Form von Reduktionsaquialenten (NADPH, NADH) und ATP umwandelnund diese
Enegie nutzenum Kohlenstof ausCO, zu assimilieren.

Die Umwandlungvon Lichtenegie in Reduktionsaqualent und ATP wird als Lichtreak-
tion der PhotosynthesbezeichnetSiefindetin denLichtsammeléllen und Photosystemen
statt. Diesesind in die Thylakoidmembranerder ChloroplastereingebautDie Redukti-
on von CO, und Produktionvon Kohlenhydratererfolgt in einer Reaktionsktte, die als
Calvin-Zyklus bezeichnewird. Die Enzymedes Calvin-Zyklus befindensich im Stroma
der ChloroplastenDer Calvin-Zykluskannin drei Phaserunterteiltwerden:Carboxylie-
rung,reduzierendé®haseregenerierend®hasdLibbert, 1987):

e Carboxylierung: Ribulose-1,5-bispho$mat (RubP)wird an dasaktive Zentrumdes
EnzymsRibulose-1,5-bisphosjglh Carboxylase/OxygenagRubisco)gehundenund
in eine aktivierte Form gebracht.CO, bindetan dasaktivierte RubR es entsteht2-
Carboxy-3-leto-D-arabiit-1,5-hisphosphat welchessoforthydrolytischin zwei Mo-
lekule 3-PhosphoglycerdPGA) zerfallt.

» ReduzierendePhase:PGA wird unterVerwendungzon ATP und NADPH ausdem
Lichtprozefzu Glycerinaldehyd-3-Phobgt (GA3P)reduziert.

* Regenerieende Phase:JedessechsteGA3P-Molekulwird ausdem Calvin-Zyklus
abgezweigtdie Ubrigenfunf werdenlberviele Zwischenstuferzu drei Molektlen
RubPumgeavandelt.

Die ProduktedesCalvin-ZykluswerdenausdenChloroplasterexportiertoderin denChlo-
roplastenals sogenanntgAssimilationsstark” gespeichertDie Assimilate verlasserdie
Chloroplasteniberwiggendals Dihydroxyacetonphgeat (DHAP) im Austausclgegenan-
organischePhosphatiber ein Transport-Enzymin der innerenChloroplastenhlleFalls
im Cytosolnichtgeniigendnoganische$hosphaausdemUmbauder Triosephosphateu
Saccharosfreigesetzivird, verarmterstdasCytoplasmaindspatedasStromaanPhospha-
ten. Dies fiihrt zunéchstzu einerInhibition der Photophosphorylieng undim Folgenden
dazu,daBRDHAP nichtweiterexportiert,sonderrnim StromaderChloroplasterzu Assimila-
tionsstark umgebautvird, wodurchdasPhosphadirekt freigesetzivird (Lea,1997).

Die Carboxylierungim Calvin-Zyklus und damit nahezuder gesamteKohlenstofflu® aus
der Atmosphéaren die Biospharewird durchdasEnzymRubiscokatalysiertMit einerGro-
Bevon ca.500kDaltonist Rubiscoeinrelatv groRBesProtein;esist Uberwiggendim Stroma
der Chloroplastergeldst,ein Teil ist an Thylakoidmembranermetunden.Da die Aktivitat
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derRubiscoim VemleichzuandererEnzymengeringist (drei Umsétzepro Sekundaegegen-
Uber1000Umséatzerpro SekundgAlberts et al., 1994))und danebender Carboxylierung
alsKonkurrenzreaktiorineOxygenierunglesRibulose-1,5-bisphosmat mit nachfolgender
Freisetzungyon Kohlenstof stattfindetjst die Rubiscoin vergleichsweisegrof3erMengein
den Pflanzenvorhanden Sie macht50-70%desl6slichenProteinsim Blatt aus,dasent-
spricht ca. 25% des gesamterProteinsim Blatt. Somit beanspruchtliesesEnzym einen
groRenAnteil desflr die Pflanzeverflgbarerstickstofes und spielteine Schliisselrollén
derVerknupfungvon Kohlenstof- und Stickstofhaushalt.

Nebender Carboxylierungkatalysiertdie Rubiscodie Oxygenierungvon Ribulose-1,5-
bisphosphatDer Angriff desO, geschiehkompetitv zudemAngriff desCO, aufdasandie

Rubiscogehundeneaktivierte Ribulose-1,5-bisprephat. DasProduktzerfallt dannin einen
Cs undeinenC,-Korper WahrenddasCs-Molekulin denCalvin-Zykluseingelundenwer-

denkann,wird auszwei Cy-Korpernunter Freisetzungvon CO, ein C3-Korper gebildet.
DieseReaktionsfolgavird wegender Abgabevon CO, alsPhotorespiratiotvezeichnet.

UnterdenBedingungerdie in denZellenherrscherkatalysiertdie Rubiscosavohl die Car
boxylierungals auchdie OxygenierungDurchdie Photorespiratiogehendadurchje nach
Umweltbedingundl0% bis 60% desfixierten Kohlenstoffes wiederverloren.Bei einerVer
doppelungder CO,-Konzentratiorwird eine HalbierungdieserVerlustegemesser{Stitt,
1991).NebendenKonzentrationewon CO, und Oy beeinflul3tdie TemperatudasVerhalt-
nis von Carboxylierungzu OxygenierungHohe Temperatureridrdern die Oxygenierung
auf zwei Arten: zum einennimmt mit steigendermemperaturerdie Loslichkeit von CO,
in Wasserschnellerab als die von Oy, zum andererbendtigtdie Reaktiondesaktivierten
Ribulose-1,5-bisphgiat mit Oy eine hfhereAktivierungsengie und ist deshalbstéarler
temperaturempfindlichls die CarboxylierungLea,1997).

Sowohl Mengeals auchAktivitéat der Rubiscowerdenvon der Pflanzefein reguliert. Stitt
(1991) beobachtetedallhohe Konzentrationeran Kohlenhydratenim Blatt die Expressi-
on der Rubisco-Gendhemmen.Da die Konzentrationder I6slichen Kohlenhydratean die
Konzentratiorder I6slichenStickstofverbindunggekoppeltist, ist die Expressiorder Ru-
biscohiermit an denaktuellenZustandsavohl desKohlen-als auchdesStickstofhaushal-
tesgeloppelt(PaulundDriscoll, 1997).Die HalbwertszeitdesProteinturneer der Rubisco
betragtflinf bis sechsTage(Simpson,1981),somitwird durchdie Regulationder Rubisco-
mengeeinegrobeAnpassunguf derzeitlichenBasisvon Tagenbis Wochenerreicht.

Die Aktivitat derRubiscain vivo wird andie Umweltbedingungeim VerlaufedesTagesan-
gepaBundhauptsachlicldurchdasEnzymRubisco-Aktvasereguliert. Rubisco-Aktvaseist
beteiligtanderAktivierungderRubisco,indemesdie Carbamylierungler Rubiscounddie
Bildung eineskomplexes mit Mg?* katalysiert.Daneberbefreit sie unter ATP-Verbrauch
dasaktive Zentrumder Rubiscovon Inhibitoren. Als Inhibitor wirkt zum einenRibulose-
1,5-bisphosphaselbst,sofernes am nicht aktivierten Enzym getundenist, zum anderen
Substanzerdie derRibulose-1,5-bisphgha &hnlichsind:2-Carboxyarabinitel-Phosinat
wirkt als nachtlicherinhibitor, D-glycero-2,3-pentodlase-,5-ksphoespha wirkt tagsiiber
als Inhibitor, danebernverschiedené&ubstanzendie durch ,Fehler* der Carboxylierungs-
reaktionentsteher(3-Ketoarabinitol-1,5-sphosphat Xylulose-1,5-bisphost). Uber die
Regulationder Aktivitat der Aktivasewird angenommergaR3siedurchATP und Thioredo-
xin reguliert wird, wahrendihre Mengedurchdie Konzentratioran Kohlenhydratereein-
fluBtwird (Foyer, 2000;Pegoetal., 2000).
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Abbildung 3.3: Abhangigleit der Photosyntheseraf@) von der CO,-Konzentratiorim Interzellularraun{C;).
Die Kurve zeigt schematisctden Zusammenhangon A und C;, basierendauf dem Photosynthesemodell
von Farquharet al. (1980) erweitertdurch Sage(1994). Am CO;-Kompensationspunlder Assimilation(T'.)
gleichtdie Carboxylierungdie CO,-FreisetzunglurchPhotorespiratiogeradeaus.Im BereichgeringerCO,-
Konzentrationemwvird die PhotosynthesdurchMengeundkinetischeEigenschafteder RubiscobestimmtDie
Photosyntheserasteigtannaherndinearmit C;, die Steigungwird alsCarboxylierungséizienz (C E) bezeich-
net.Bei héherentC; wird die Photosynthesdurchdie Elektronentransportkapazitdér Photosystembegrenzt,
die Photosyntheserateird durchdie Regeneratiorvon Ribulose-1;5-Bisphosph@&RubP)bestimmt.Aberauch
im Bereichder RubP-Limitationsteigtdie Netto-Photosynthegsait steigendeCO,-KonzentrationdadasVer
héltnisvon Carboxylierungzu Oxygenierungsich weiterhinverschiebt Oberhalbvon ca. 700 ppmV ist kaum
nocheine Steigerungder Photosyntheseratait steigendenC; zu beobachterfFarquharundvon Caemmerer
1982;Fangmeieund Jager2001).

Einflu3 von CO, auf die Photosynthese

Die Photosynthesbzw. Assimilationwird durchMengeund Aktivitéat der Rubisco,durch
die Konzentrationder SubstrateCO,, O,, durch die Regenerationdesdritten Substrates:
Ribulose-1,5-Bisphospth (RubP) und durch die Temperaturbestimmt (Farquharet al.,
1980;Sage1994).

Der EinfluR von CO, auf die Photosynthesbat, abgesehewon Aspektender Evolution,
zwei zeitliche Skalen:zzum einendie direkte Abhangigleit der Photosyntheseon der CO,-

Konzentrationm Interzellularraum(C;), zumandererdie langfristigeAbhangigleit im Ver

lauf desWachstumsauf desBasisvon Stundenbis Wochen(Akklimatisierungder Photo-
synthese)ln Mel3reihenmit verschiedenel€O,-Konzentrationerkann die Abhangigleit
der Assimilationvon (C;) bestimmtwerden.Ein schematischeBeispiel einer solchenA-

C,-Kurveistin Abbildung3.3 dagestellt.

Am CO,-Kompensationspunlider Assimilation (T',) gleicht die CO,-Assimilationdurch
Carboxylierungdie CO,-Freisetzungdurch Photorespiratiorgeradeaus. Im Bereich ge-
ringer COy-Konzentrationemvird die Photosynthesdurch Mengeund kinetischenEigen-
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Abbildung3.4: Akklimatisierungder Photosyntheserafel) anerhdhteCO,-KonzentrationDie Kurvenzeigen
schematisclilenZusammenhangon A und C;, basierendauf demModell von Farquharund von Caemmerer
(1982).Die mit ,Optimierung"” bezeichnet&urve zeigtdie AuswirkungeinerVerlagerunglesStickstofesin-
nerhalbdesBlattesbei urveréanderteiStickstofkonzentratiomachWachstumuntererhtéhtemCO,: geringere
Konzentratioran RubiscodahergeringereCarboxylierungséizienz (C E), aberhéhereKonzentratioran Enzy-
menfir die LichtreaktiondahemdheremaximaleNetto-Photosyntheseratdbie Kurve ,Verdiinnung'zeigtdie
AuswirkungeinergleichmégigerVerringerungder Konzentratioran Enzymenim Blatt um 25%. Savohl die
Carboxylierungsédizienz als auchdie maximalePhotosyntheseratst um 25%reduziert.Bei einemBezugder
Photosyntheseragauf den Stickstofgehalthebensich die Unterschiedeur 360erVariantebei einerangenom-
menenVerdinnunguf, beiangenommeneaDptimierungbleibensie besteheriSage 1994;Webberetal., 1994;
FangmeieundJager2001).

schaftender Rubiscobestimmt(Rubisco-Limitation).Die Photosyntheseratgteigt anna-
herndlinear mit C,, die Steigungwird als Carboxylierungséizienz (C'E) bezeichnetBei
héheremC; begrenztzunehmendlie Regeneratiorvon RubPdie Photosynthesayobeizu-
nachstATP und NADPH ausder Lichtreaktionlimitierend wirken (Limitation durchLicht
oder bei LichtsattigungLimitation durchdie Elektronentransporépazitit der Photosyste-
me). Auch im Bereichder Lichtlimitation steigtdie Photosynthesait steigendenC;, da
sich das Verhaltnisvon Carboxylierungzu Oxygenierungweiterhin verschiebt.Oberhalb
von ca. 700 ppmV ist allerdingskaum noch eine Steigerungder Photosyntheseratmit
steigendenC; zu beobachterfFarquharund von Caemmerer1982).Bei sehrhohenCO,-
Konzentrationerkannein Mangelan Phosphatlie Photosynthesémitieren (Sage,1994;
Lea-Coxund Sywertsen,1996).

Langfristig fUhren erhohteCO,-Konzentrationemmeist zu einergeringererKonzentration
an Stickstof und Enzymenim Blatt. Wahrscheinlichist daftir ein verandertes/erhaltnis
der Konzentratioran léslichenKohlenstafverbindunga zu léslichenStickstofverbindun-
genausschlaggeben(@aul undDriscoll, 1997;Mooreetal., 1998;Pgyo etal., 2000;Griffin
etal.,2000).Wennsichdie MengewerhaltnisselerEnzymeim Blatt zueinandedabeinicht
andernwird dieseReaktionin derLiteraturoft als,Verdinnungs-Eékt" bezeichne{Med-
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lyn etal., 1999).

Daneberkannsich bei einemWachstununtererhohtenCO,-KonzentrationemnlasVerhélt-
nis zwischendenverschiedenei&nzymsystemeim Blatt verschiebenein kleinererAnteil

an EnzymendesCalvin-Zyklusund der Photorespirationein gréR3ererAnteil an Enzymen
der Lichtreaktion(Stitt und Krapp, 1999; Griffin etal., 2000; Fangmeierund Jager 2001).
DieseReaktionwird als ,,Optimierung” der Photosynthesgedeutetda mit gleicherStick-
stofmengeeinehdherePhotosyntheserreichtwird (sieheAbbildung3.4).

Insgesamtleutendie Ergebnisseausvielen Experimenterdaraufhin, dalRerhthtesCO, zu
einerVerdinnunglerKonzentratioran Proteinerim Blatt flhrt, ohnedaR3sichdie Relatio-
nenderProteinmengestarkverschieberfMedlyn etal., 1999).

Nebendem Einflul3 von CO, auf die Enzymmengernst auchder Einfluf3 auf die Aktivi-
tat der Enzyme(Umsatzratepro Enzymmengédei bestimmterSubstratknzentratioly vor
allem Rubisco,untersuchtDabei zeigendie meistenExperimente dal Wachstumbei er
hoéhtemCO, keinenodernur einengeringerkinflul? auf die Aktivitat der Rubiscohat(Red-
dy etal., 1996;Haklaet al., 1999; Griffin et al., 2000; Viil etal., 2001). Experimentemit
starkvariierter Stickstofversogungzeigenhingegen,dafdie Aktivitat der Rubiscobei ho-
henStickstofkonzentratioenim Blatt sinkenkann.Diesdeutetdaraufhin, daSRubiscobei
sehrhohemAngebotan Stickstof auchals Stickstofspeichergenutztwerdenkann (Theo-
baldetal., 1998;Harmenstal., 2000;Chengund Fuchigami,2000).

3.3.3 Respiration

UnterdemBegriff RespirationverdenProzesseusammengaefit,bei denendurchoxidati-
ven AbbaureduziertetKohlenstafverbindungn CO, entstehtHierzuzahlenAtmung, Ga-
rung, oxidatver Pentosephosphatzyld und PhotorespirationAuRerder Photorespiration,
derenSinnnochnicht gut geklartist, dienendie Prozesselazu,Enegieaquvalentein Form
von ATP und Reduktionsaqualentein Form von NADH und FADH zur Verfigungzu
stellen.DaneberwerdenStoffwechselproduktéiir Synthesermbgezweigt.

Von dendrei Prozessetmung, Garungund oxidativer PentosephosphatZuk hatdie At-
mungbeiPflanzenn derRegeldengrofRtenlUmsatzunddamitfir StofffluBmodelledie grof3-
te BedeutungAls Substrafir die Atmungdientin denmeistenFallenGlucose Der Abbau
erfolgt in folgendenSchritten:Abbauder Glucosezu Pyruvat (Glycolyse)im Cytoplasma
derZelle, TransporidesPyruvatin die Mitochondrien,oxidative Decarboxylierung/on Py-
ruvat zu Acetyl-CoA, oxidative Decarboxylierungenm Citratzyklus, Elektronentransport
und ReduktiondesSauerstdésin der Atmungslette.

Die Enegie- und Reduktionsagualente,die iber die Respirationzur Verfligunggestellt
werden,werdenfiir viele Prozessém Zusammenhangit Wachstumund Aufrechterhal-
tung desinnerenMilieus der Zellen verwendetln photosynthetisclaktivem Gevebewird

wahrendderLichtphaseein Teil derbendtigterEnegie- und Reduktionsaqualenteausder
Lichtreaktionin denChloroplasterzur Verfligunggestellt.So dal3die Atmungsraterdieser
Gewebeim Licht nuretwa 50%ihrer Atmungsratém Dunkeln betragt(Peisler etal., 1981).

FolgendewesentlicheéProzessedie Enegie benétigenkénnengetrenntaufgefiihriwerden:

» Synthese/on Makromolekilenm ZugedesWachstums
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* Nitrat-Reduktion

« SymbiontischéNy-Fixierung

« Aufnahmevon N in derWurzel

« Aufnahmeanderelonen

* Phloembeladung

* Protein-Turnover

 Aufrechterhaltungon lonenlonzentratioenund-gradienten
» BewegungeninnerhalbderZellen

» Warmeproduktiordurchcyanidresistentétmung

» Photorespiration

« Sekundarstdivechsel(sekundarénhaltsstofie, Entgiftung,Reparatur)

« Futile Cycles"

FureinigeProzessést esheutzutagendoglich, die respiratorischeiostenzu berechnenga
die Respiratiorpro Einheitbekannist unddie Umsatzratemerechnetverdenkénnen:Syn-
thesevon Makromolekilen Nitrat-Reduktion,symbiontischeNs-Fixierung, N-Aufnahme
undPhloembeladundsehrviel schwierigelist esdie Respiratioreu berechnendie im Zu-
sammenhangit folgendenProzesseaufgebrachtvird: Protein-Turnover, Aufrechtrechter
haltungvon lonen-Konzentrationemnd-Gradientenfir BewegungerinnerhalbderZellen,
Warmeproduktiorundin ,Futile Cycles“(Cannelund Thornlegy, 2000).

Daviele derbekanntemespiratorischeKostenim Zusammenhangit Wachstumauftreten
undvielederunbekanntemit derAufrechterhaltunglesinnerenMilieus, hatsicheineTren-

nung der Respirationin ,Growth-Respiration“und ,Maintenance-Respiratiénetabliert.
Diese Trennungist allerdingskinstlich, da verschiedendrozessesavohl fir Wachstum
alsauchfir die AufrechterhaltunglesinnerenMilieus notwendigsind. Aul3erdementhal-
ten gemessen&espirationsrateimmer KomponenterausGrowth- und ausMaintenance-
RespirationIn einemmechanistischeiModell der Respirationsolltendaherdie verschie-
denenbekanntenProzesseaunabhéangigvoneinanderberechnetwerdenund der Restals

+Residual-Respirationbehandeltverden(Cannellund Thornlgy, 2000).

Wennmandie Respirationan ausg@achsenerBlatternim Dunkeln mif3t (Dunkelrespira-
tion), enthaltdie gemesserRespirationsratém wesentlicherfolgendeProzesseProtein-
Turnover, Aufrechterhaltungron lonenlonzentratioen und -gradienten Phloembeladung,
Bewegungeninnerhalbder Zellen, Warmeproduktiordurch cyanidresistenté\tmung und
JFutile Cycles". Die Dunkelatmungwird somit durch die wesentlichenProzesseder
.Residual-Respirationbestimmt.

UnterderVoraussetzungjaREnzyme die in die Respiratiorinvolviert sind,im UberschuR
vorhandersind kannmanannehmendaldie RespiratiordurchdasAngebotsowvohl an C-
Substratals auchan ADP bzw. NAD(P) limitiert ist. Das Angebotan ADP und NAD(P)
reflektiertdabeidenBedarfan Enegie- und Redoxaquialentenfiir enegiebedurftigePro-
zesseln wachsendeflanzerist derBedarfan Enegie- und Redoxaquialenterwiederum
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engandasAngebotanKohlenstafskelettengekoppelt,sodal3die Respiratiorinsgesampo-
sitiv andie Kohlenhydratinzentréion gekoppeltseinsollte (Farrar 1985; Amthor, 1994).

NebendemKohlenhydratangebaollte die Stickstofkonzentratiordie Dunkelatmungbe-
stimmen,da die wesentlicherProzessayanz (Protein-Turnover) oder zumindestteilweise
(Phloembeladunggndie Proteinmenggeloppeltsind. Bei geringenKohlenhydratknzen-
trationenistdie Respiratiorpro Stickstof durchdie fehlenderkKohlenhydratéimitiert (Amt-
hor, 1994). Danebertragt dannnur ein geringerPhloemtransporzur Respirationbei. Mit
steigendeKonzentratioran Kohlenhydraternabendie Kohlenhydratevenigerlimitieren-
den Einflul3, au3erdensteigt der Phloemtransportbis ein maximal méglicher Transport
erreichtist (Cannellund Thornley, 2000).

Die Korrelationder Dunkelrespirationmit Kohlenhydrat-und Stickstofgehalt wird aller

dings durch die anderenProzessaind durch den Anteil der Proteineam Stickstof, stark
beeinfluRt.Diesesind artspezifischund werdendurch Alter, Lage der Blatterim Bestand
und durchdie Umweltbedingungerstark beeinfluRt(Amthor, 1989; Mitchell et al., 1999;
Cannellund Thornley, 2000).

Dadieenegiebedirftiga Prozesseinddie RespiratiorenzymatisclikatalysierteReaktionen
sind, steigenihre Umsatzratemei physiologischeBedingungemnit steigendefemperatur
in etwa exponentiellmit einem@, von 2.0 (Tjoelker etal., 2001).Bei andauernderander
ter Temperatupafitsichdie Respiratioran,sodaf3bei derjeweiligenWachstumstemperatur
ahnlicheRespirationsrateauftreten(Amthor, 1994). Diese Anpassundkannbereitsinner
halb von Stundenerfolgen(Atkin et al., 2000). Um verschiedendrespirationsmessunge
miteinandewvermgleichenzu kdnnen,muRdaherdie gemessenRespirationauf die Tempe-
raturbezogernwerden,andie die Pflanzenangepalfsind. Danebersollte der Q1o bestimmt
werden.

Einflul von CO4 auf die Respiration

In derLiteraturwerdendirekteundindirekteEffektevon erhohterCO,-Konzentrationeauf
die Respiratiordiskutiert.

Dir ekte Effekte

Oft wurdein direktenVemleichenvon Messungerer Respiratiorbei verschiedeneO,-

KonzentrationeaneinerPflanzeuntererhthterCO,-KonzentratioreinegeringereRespira-
tion gemesseifAmthor et al., 1992; Griffin etal., 1996;Drake et al., 1999).DieserEffekt

trat vor allem dannauf, wenndie CO,-Konzentratiorextrem starkerhohtwurde- z.B. bis
7000ppmV (McDowell etal., 1999).Man hatdahereineProdukthemmungurchCGO, an-
genommenln den letzten Publikationenwurdendiesedirekten Effekte von CO, auf die
Respiratiomicht beobachtetyor allemwennnicht die Zunahmean CO,, sonderndie Ab-

nahmevon O, gemessenvurde (Amthor, 2000,2001). Direkte Effekte von CO, auf die
Respirationscheineralsounwahrscheinlichzumindestsolangedie Konzentratioran CO,

nicht zu hochist.
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Indir ekte Effekte

Wachstumuntererh6htenCO,-Konzentrationetkannlangfristig verschieden@uswirkun-
genaufdie Respiratiorhabendie zumTeil einehdhere zumTeil einegeringereRespiration
verursachenCO, beschleunigtdasWachstumder PflanzenDie groRererPflanzenweisen
danneinenhéherenRespirationsflufauf, wenndie gesamtaPflanzezugrundegelegt wird
(Baker et al., 2000).Die gréRererPflanzernweisenabergeringerekonzentrationemmn Mi-
neralstofien im Gewebeauf, sodaRfir die SynthesayleicherMengenan Biomassewneniger
Enegie unddamitwenigerRespiratiorbenétigtwird (Cannellund Thornley, 2000).Gemes-
senwird jedochmeistdie DunkelatmungDiesewird durchdenTurnovervon Stickstof, den
Exportvon Kohlenhydratemnddie AufrechterhaltunglesinnerenZellmilieusgepragtund
kanndurchKohlenhydratmangdimitiert sein.Bei einemBezugder gemessenebBunkel-
respirationauf das Trockengeavicht werdendahersowohl gesteigertéWullschleger et al.,
1992; Griffin etal., 1996), verringerte(Wullschlager et al., 1992; Ziska und Bunce,1993;
Griffin etal., 1996)oderunverandertdRespiration(Mitchell etal.,1995;Boumaetal., 1997)
gemesserBei einemBezugderRespirationsrateauf Stickstof werdenzumeisthohereRe-
spirationsratergemessenGriffin 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 Experimentenvurdenin Klimakammernim PhytotrondesFachbereicheggrarwissen-
schaftender Universitat GieRenin Rauischholzhause(85085 Ebsdorfegrund) durchge-
fuhrt, ein zusatzlichegExperimentaufdemFreiland-CQ-Anreicherungssyste (FACE) des
Institutesfur Pflanzend&logie der UniversitatGiel3en.Das Phytotronwurde von von Bo-

guslavski etal. (1962),dasFACE-Systenmvon Griinhageetal. (1996)beschrieben.

Im Phytotronwurdenin einer erstenExpositionsperiodeyom 05.02.1997bis 27.05.1997
Jungpflanzerder Arten Acacia melanoxylon Acacia dealbata Eucalyptusdebeuzéillei,
Eucalyptusniphophila Eucalyptuspauciflolm und Quercusilex exponiert,in einerzweiten
Expositionsperioderom 29.05.1997bis 02.11.1997Jungpflanzerder Arten Quercusilex,
Quercusrobur, Fagussylvatica Alnusglutinosg Pinussylvestris Piceaabiesund Pseudo-
tsugamenziesii Auf der FACE-Anlagewurde vom 28.05.2000bis 30.06.200Keimlinge
von Chenopodiunalbum exponiert.

4.1.1 Versuchspflanzen

» AcaciamelanoxylorR. BR.: Ein schnellwachsendeBaum.DieseArt bildet neben
Fiederblatterrausgepragt®hyllodienaus,die mit zunehmendemlter die Funktio-
nenderBlatterweitgehendibernehmersiesindin derLagein Symbiosamit Bakteri-
enderGattungRhizobiumN, ausder Luft zureduziererundanschlieRendu assimi-
lieren.Die SamerstammterausdemGebietdesaustralischemBundes-Erritoriums.

» Acaciadealbatal INK: Ein moderatwachsendeBaum.DieseArt bildet ausschliel3-
lich Fiederblatteraus.Sie sind in der Lagein Symbiosemit Bakteriender Gattung
RhizobiumNy ausder Luft zu reduziererund anschlielendu assimilierenDie Sa-
menstammterausTasmanien.

 Eucalyptuspauciflorl ssp.debeuzéillei (MAIDEN) L. JOHNSON & BLAXELL (im
FolgendenEucalyptusdebeuzéllei genannt):Ein moderatwachsendeBaum. Die
SamerstammterausdemGebietdesaustralischeundes-Erritoriums.
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 Eucalyptugpauciflola ssp.niphophilal. JOHNSON & BLAKELEY (im FolgenderEu-
calyptusniphophilagenannt)Ein langsambis moderatvachsendeBaum.Die Samen
stammterausNew SouthWales.

« Eucalyptuspaucifloa ssp.paucifloa SIEBER. EX SPRENG. (im FolgendenEuca-
lyptus paucifloa genannt)Ein langsambis moderatwachsendeBaum.Die Samen
stammterausNew SouthWales.

* Querusilex L.: Ein charakteristischeimmegriiner relatv langsamwachsender
Baumdermediterranemdartlaubwalder

* Quercusrohur L. undFagussylvatical .: Bestandesbildend&rten dermitteleuropai-
schenLaubwalderausder Familie der Fagaceae.

« AlnusglutinosalL. (GAERTN.): In fastganzEuropaverbreiteteArt dernasserBruch-
walderund Ufergehdlzeausder Familie der BetulaceaeDie Baumeder GattungAl-
nuskdénnenmit einemActinomycetenWurzelkndllchen-Symbieneingehenin de-
nendie Bakterienin derLagesind Luftstickstof zufixieren.

¢ PinussylvestrisL. undPiceaabies(L.) H. KARST.: Bestandesbildenddadelbaume
mit einer Verbreitungim européischemnd asiatischerGebietder gemagigterund
borealerwalder

« Pseudotsugmenziesi{MIRB.) FRANKO.: NadelbaunausdemwestlicherNordame-
rika.

e Chenopodiunmalbum L.: Die einzigekrautigePflanzein den ExperimentenErstbe-
siedlerausdenkihl-gemaRigteBreiten Eurasiensals Ackerunkrautbekanntkann
sichanverschiedend&ahrstofbedingungergut anpassen.

Herkunft der Pflanzen

Die PflanzerderersterExpositionsperiod@AcaciamelanoxylopAcaciadealbata Eucalyp-
tusdebeuzdillei, Eucalyptusiiphophilaund Eucalyptugpauciflol) wurdenvon derBaum-
schuleCelyn-\ale Nurseries heute EucalyptusNurseriesgeliefert (EucalyptusNurseries,
Allt-y-Celyn, Carrog,CorwenDenbighshirelJK). Die Pflanzerwarenbeim Versandetwa
35-45cm gro3 und hatteneinenWurzelballenmit einemVolumenvon zwei Litern sehr
humusreiche(Blumen)Erde.

Die Jungpflanzeffiir die zweiteExpositionsperiod€Alnusglutinosa Quercusrobur, Fagus
sylvatica Pinussylvestris Piceaabiesund Pseudotsuganenzies)i wurdenvon der Darm-
stadterForstbaumschulerworben(DarmstadteForstbaumschuleéBrandschneis@, 64295
Darmstadt) Die SamerstammterausdenumliegendenWaldgebietenDie Pflanzenwaren
zwei Jahrealt und 30- 50cm grofR3.Die Unterschiedeénnerhalbeiner Art warenwesentlich
geringer Die Pflanzenwarenin Tépfenmit 250ml mineralreicheErdeangezogemvorden.

Quercus ilex wurde von einer Baumschulebei Pisaerworben (ZagagliaAlessandroVia
FossoVecchio, 56021 Cascina(Pl), Italien). Das Saatgutstammteaus den umliegenden
Waldern.Die Jungpflanzerhatteneine GréRevon ca. 60cm und standenin Tépfen mit
einemVolumenvon drei Litern, gefillt mit Walderde.

Samenvon Chenopodiumalbum wurdenvom BotanischerGartender UniversitatGielR3en
zur Verfigunggestellt.
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4.1.2 Experiment im Phytotron

Die Auslegung des Experimentedst im Experiment-PlanTabelle4.1, zusammengefit,
die Datenflr die KulturmaRnahmerGaswechselmessungeand Datenerdssungersindin
Tabelle4.3 (1. Expositionsperiodeynd Tabelle4.4 (2. Expositionsperiodedngegeben.

Bescheibung der Klimakammer n

Im Phytotronin Rauischholzhausesgind insgesamtacht Klimakammerninstalliert. Jede
Kammerist 2.40m breit, 3.00m lang und hat einelichte Hohevon 2.45m. Der Ful3boden
bestehtiuseinemGitterrost.Die Wandesind mit weil3enPlattenverkleidet.In derMitte der
Decke ist eine1.60 x 1.35m groReOffnung,in die eineZweifach-Thermopanescheikin-
geleyt ist. Uber dieserbefindetsich der Lampenraunmit der Beleuchtungseinrichg. In
derMitte derKammernsindzweiin derHoheverstellbareTischeaufgestelltderennutzbare
Flacheder Grof3eder Thermopanescheilentspricht.

Die Luftbewegunggehtsenkrechturchdie Kammernhindurch.Die klimatisierteLuft tritt
unterhalbdesBodenroste®in und wird seitlich nebender Thermopanescheibabgesaugt,
um dannneu aufbereitetzu werden.Es kann Frischluft und Umluft in einembeliebigen
Verhaltnisgemischtwerden.Die Ventilatorleistungoetragt1800m? h—! (von Boguslavski
etal., 1962).

In den Kammernwurdenwéahrendder Expositionsperiodemie CO,-KonzentrationBe-
leuchtung,Temperatuund Luftfeuchtereguliert.

CO5y-Konzentration

Fur die Experimentestanderewei Klimakammernzur Verfligung(Kammer5 und 6); eine
Kammerfur die im MomentaktuelleCO,-Konzentratiorder Atmosphéargca. 360ppmV),
eineKammerfir eineerhohteCO,-Konzentratior{ca.1000ppmV). Die CO,-Konzentration
innerhalbder Kammernwurdewechseleisein regelmafigembstandervon etwa finf Mi-
nutenmit einemURAS-GasanalysatgHartmanmundBraun,Frankfurt)kontrolliert, die Er-
gebnissaler Analysemit einemSchreibemprotololliert. Wahrendder Experimentavurden
die Kammernin einemgemischterFrischluft-Umlufterfahrenbetrieben.In der Kammer
mit erhdhterCO,-KonzentratiorwurdeautomatisctCO, ausDruckgasflaschenugayeben.

Beleuchtung

Die Beleuchtungsquellersind tber der Thermopanescheibastalliert (Metallhalogen-
dampflampenOsramHQI-E 400W/D und Philips HPI-T 400W), aul3erdenbefindensich
in denKammernvier Leuchtstafrohren (Philips TDL 85W/84).Die Strahlungwurde am
2.7.1997und29.10.1997nit einemLuxmeterkontrolliertundim VerlaufderExpositionspe-
riodenmehrachmit einemQuantum-Sensdt.ICOR) gemessen.

Die Lichtstarle war im Verlauf der Expositionsperiodé&ontstantund in beidenKammern
ahnlich:ca.500pE m~2 s~ ! photosynthetischktiver Strahlung(PAR) in 2.1m Hohe.Aller-
dingswar die VerteilungdesLichtesinnerhalbder KammerninhomogenMit zunehmender
Entfernungvon denLampennahmdie Strahlungaufca.504Em~2 s ! PAR im &ueren
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Tabelle4.1: Experiment-Plariir die Experimentén denKlimakammerndesPhytotrongder UniversitatGieRen
in Rauischholzhauseiine BeschreibingderAnlagefindetsichin von Boguslavski etal. (1962).Der Zeitplan
derExperimentastin Tabelle4.3und4.4anggeben.

Experiment-Plan: Phytotr on

CO,y-Konzentration und Klima in den Klimakammer n:

CO;-Konzentration:  aktuell: 380+20ppmV (Umgelungsluft;eineKammer)
erh6ht:1000+100ppmYV (eineKammer)

Tagesléange: 16 StundenTag/ 8 StunderNacht

Strahlung(PAR): 5004Em—2s! ~6.0MIm=2d~! (2.1m Ho6he,im Zentrum)
50uEm—2s! ~0.6MIm—2d~! (1.5m Ho6he,auen)

Temperatur: Tag:24+2°C Nacht:15+1°C

relative Luftfeuchte:  Tag:70+10% Nacht:85+10%

Pflanzenkultur und Nahrstoffversorgung:

ZweijahrigeJungpflanzemvurdeneinzelnin sechs-LitefT6pfe mit expandierteniermiculit umge-
topft undtaglichmit NahrldsungyegossenDie vier NahrldsungernthieltenStickstof in folgenden
KonzentrationelfvollstandigeZusammensetzurder NahrldsungersieheTabelle4.2):

Nahrlésung: NO:  Ommol(N)ltr—*
N1: 21mmol(N)ltr—!
N5:  5mmol(N)Itr—1
N25: 25mmol(N)Itr.~!

Expositionsperioden:

1. Expositionsperioded5.02.199bis 27.05.1997
AcaciamelanoxylonAcaciadealbata Eucalyptusdebeuzeillei, Euca-
lyptusniphophila Eucalyptugpauciflora, Quercusilex

2. Expositionsperiode29.05.199his 02.11.1997
Querusilex, Quercus robur, Fagus sylvaticg Alnus glutinosa Pinus
sylvestris Piceaabies Pseudotsuganenziesii

Dauer der Exposition der verschiedenerArten:

Acaciamelanoxylon 91Tage

A. dealbata 91 Tage

Eucalyptuspauciflom 91 Tage

E. debeuzeillei 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

Pseudotsuganenziesii117 Tage
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Tabelle4.2: Zusammensetzurder DiingeldsungeNO, N1, N5, N25:

N K P Ca Mg S
mmolltr—!
NO 0 0 0 0 0 0
N1 1.00 029 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
pmolltr—1
NO 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

N1 2.08 1.22 3.08 015 008 0.01 0.21 0.67 0.03 0.01
N5 1041 6.11 1542 0.76 039 0.06 1.04 3.33 0.17 0.04
N25 52.08 3055 77.08 382 194 031 521 16.67 083 0.21

Bereich der Tische in 1.50m Hohe abh Im Vemleich zu vollem Tageslichtvon ca.
1800uEm~2s~! PAR (Larcher 1994)war die Strahlungsstéeksomitrelaty gering.

Fur die Exposition wurde die Beleuchtungssdaueauf einen Rythmusvon 16 Stunden
Strahlung(Tag) und 8 Dunkel (Nacht) eingestellt.Durch den langen,Tag“ wurde die
geringeStrahlungsleistungeilweise ausgglichen, so daR die Tagessummeler Strahlung
nahean den Lampenimmerhin ca. 6MJm~2 erreichte,an entferntenStellen allerdings
nur 0.6MJm~2. Zum Vemleich: die Strahlungan einem sonnigenSommertagwéhrend
desFACE-Experimentesm Freilandbetrugca. 12MJIm~2 PAR, an bewdlkten Tagen3—
4MJIm~2 (sieheAbbildung4.2).

Temperatur und Luftfeuchte

Temperatuund relative Luftfeuchtewurdenin den Kammernkontinuierlichmit Thermo-

hydrographererfal3t. Die Temperatuin denKammernbetrugwahrendder Beleuchtungs-
phaserR4+2 °C, wahrendderDunkelphaseri5+1 °C. Die relative Luftfeuchtekonntetiber

eineTrocknungseinheigergelt werdenund betrug70+10%tagsiiber85+10% nachts.

Nahrstoffversorgung

In den Experimentersollten die exponiertenPflanzenmit einemkonstantenAngebotan
mineralischerNahrstofen ausschlieliclkausNahrlésungversogt werden.Daherwurden
die Pflanzerfur die Experimenten expandierted/ermiculitumgepflanz{Kérnung2-3mm;
Deutschevermiculit Dammstofe GmbH).

Vermiculite sind Aluminium-Eisen-Magnesium-Silikat aus der Gruppe der Glimmer
Schiefer Wir verwendeterie oberflachenreichdockere,expandierte(gebléhte)rorm, die
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sichbei kurzzeitigemErhitzenbis auf 1500°C bildet. In dieserForm ist Vermiculit gegen-
Uber Wassemahezuinert, gibt keine Mineralstofe ab und hat nur eine geringeKationen-
Austausch-KapazitdExpandierte¥ermiculitbeeinfludie NahrstofversogungderPflan-
zenim Experimentalso nur wenig. Dazu besitztexpandiertesvVermiculit aufgrundseiner
kornigenStrukturauchin wassegesattigtenZustandausgesprocheriele luftgefillte Grob-
poren.Dasluftgefiillte Porewolmenliegt in wassegesattigtemVermiculit bei ca. 30% des
Bodemwolumens(auseigenerVersuchen).

WahrendderExperimentevurdendie Pflanzertaglichim Uberschufnit Nahrlésungyegos-
sen,sodalRNahrlésungdurchdasVermiculit hindurchperlolierte undausden Tépfenher

auslief.Die ZusammensetzurderNahrlésungeistin Tabelled.2anggebenSieenthielten
Stickstof in vier Konzentrationerd, 1, 5 und 25 mmol(N)Itr —!. Die VarianterN1, N5 und
N25 enthieltennebenStickstof alle anderemotwendigerNahrstofe in aufeinandeabge-
stimmtenKonzentrationenZusammensetzungnd Konzentratiorder Nahrlésungemwurde
anBeispieleausderLiteraturangelehn{ingestad1971;Ingestadund Lund, 1986;Cromer
undJarvis,1990;Conroy, 1992).

Um zu gewahrleisten,dafd Stickstof der limitierendenNahrstof war, wurde die Konzen-
tration der andererElementegegeniberStickstof um 20% angehobenDa Pflanzenunter
erh6htemCO, einenhdherenBedarfan Phosphohaben(Conrgy, 1992), wurde die Kon-
zentrationder Phosphatén denNahrlésungemum 50% gegenlberdenAngaberausder Li-
teraturangehoberDie NahrstofvarianteNO wurdeausschlielichmit destilliertemWasser
gegossenumdenEinfluRderNahrstofe in denWurzelballenderVersuchspflanzeabschat-
zenzukdnnen.

KulturmalRhahmen

Von jeder Art wurde eine Jungpflanzgpro CO,- und Nahrstofvariantein einenTopf mit
sechd.iter Volumen(Querusilex zehnLiter) umgetopft;zusatzlichdrei PflanzerjederArt
fur die Erntezu Beginn desExperimentesDabeiwurdedie lockereErdeam RanddesWur-
zelballensabgenommerdergroteTeil desWurzelballenslieberhaltenDie Topfewurden
mit Vermiculit aufgeflllt.Im Anschluwurdendie umgetopfterPflanzereineWochelang
taglichim Uberschufinit entmineralisierterWasseigegossenDurchdieseVorbehandlung
solltendie I6slichenNahrstofe im Wurzelballenmit dem durchlaufendeWassemweitge-
hendausgascherwerden.

Um fir die Pflanzenm ExperimenteinemdglichsthoheStrahlungzu gewvéahrleistenvurde
die Hoheder Tischeso eingestelltdalRdie groRenPflanzemahezubis an die Glasscheibe
unterdem Lampenraunreichten.Um denEinflu® der verschiedeneiichtstarlen auf das
WachstunderPflanzergeringzu haltenwurdedie AufstellungderPflanzeraufdenTischen
regelmafiggewvechseltwobeidie auRerstehendeflanzemachinnengestelltwurdenund
dieinnerennachauf3en.

Die Belegungder Kammernwurde regelméaRiggetauschtum Unterschiedewischenden
Kammernauszugleichen.

Fagus sylvaticawurde wahrendder Expositionim Phytotronvon Phyllaphisfagi, der Bu-
chenblattlausbefallen. Der Befall wurdeam 25. Junientdecktund sofort mit Decis,einem
Insektizidder Firma Aventis,behandeltDa die Behandlungnicht erfolgreichwar, wurden
die Buchenam 11. Juli mit Tamaron(Bayer)gespritzt.Da auchdiesnicht ausreichendvar,
wurdendie Buchenam 16. Juli mit Temik (Aventis) behandeltTemik ist ein systemisch
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Tabelle4.3: Zeitplander 1. Expositionsperioden Phytotron:anggebensinddie TermineandenerKulturmaf3-
nahmenGaswechselmessungend Datenehebngendurchgefihrwurden.g,, + A: Gaswechselmessungen
zur Bestimmungvon Stomataknduktanzund PhotosyntheseRd: Gaswechselmessungeuar Bestimmungder
Respiration.

Zeitplan der 1. Expositionsperiode(05.02.1997-27 9.1997)

KulturmaRnahmen:

05.02.1997 UmtopfenderPflanzerin Vermiculit;
Einsetzerin Klimakammermmit 360bzw. 1000ppmV COy;
TaglichGielRemmit entmineralisiertenwWasser

25.02. Beginn desGielRensnit Nahrldsung

Gaswechselmessungen:

11.04.-15.04. Acaciadealbatag,, + A

22.04.-25.04. Acaciamelanoxylong,, + A

26.04.-29.04. Eucalyptusdebeuzeillei: g, + A

30.04.-03.05. Eucalyptusiphophila g,, + A

06.05. Acaciamelanoxylon Rd nachLichtperiode
07.05. Acaciamelanoxylon Rd nachDunkelperiode
07.05. Eucalyptusdebeuzeillei: Rd nachLichtperiode
08.05. Eucalyptusdebeuzeillei: Rd nachDunkelperiode
08.05. Eucalyptusiiphophila Rd nachLichtperiode
09.05. Eucalyptusiiphophila Rd nachDunkelperiode
20.05.-24.05. Querusilex g, + A

24.05. Querusilex Rd nachLichtperiode
Datenerhelungen:

25.02. Erntevondrei VergleichspflanzefederArt

27.05. ErntederVersuchspflanzeam EndedesExperimentes

wirkendedMittel, dasals LésungaufdasVermiculitaufgebrachtind mit wenigWasserin-
gewaschernwurde.lm Anschluf3an die Behandlungmit Temik wurdendie Buchenflr drei
Tagenur wenig gegossenum zu verhindern dalRdasinsektizidausg&vaschenwvurde. Als
sichderBlattlausbedill wiederholtewurdeam25. Septembeerneutmit Temik behandelt.

Gaswechselmessungen

Im Verlaufder Expositionsperiodewurdenan BlatternGaswechselmessungear Bestim-
mungvon Stomataknduktanz Photosynthesand Respirationdurchgefiihrtim Anschluf3
andie Gaswechselmessungemirdendie Blattflacherbestimmitunddie Blatterzur Bestim-
mungvon Trockengevicht, StickstofkonzentrationKonzentratioranléslichenKohlenhy-
dratenund Starle vorbereitet.
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Tabelle4.4: Zeitplander 2. Expositionsperiod@an Phytotron:aufgelistetsinddie TermineandenerKulturmaf3-
nahmenGaswechselmessungend Datenehebngendurchgefihrwurden.g,, + A: Gaswechselmessungen
zur Bestimmungvon Stomataknduktanzund Photosynthese®d: Gaswechselmessungear Bestimmungder
Respiration.

Zeitplan der 2. Expositionsperiode(29.05.1997 02.11.1997)

KulturmaRnahmen:

29.05.1997 UmtopfenderPflanzerin Vermiculit;
Einsetzerin Klimakammermmit 360bzw. 1000ppmV COy;
TaglichGiel3ermit entmineralisiertemVasser

06.06. Beginn desGiel3ensnit Nahrldésung

25.06. Behandlung/on Fagussylvaticamit demPflanzenschutzmittéecis
gegenPhyllaphisfagi

11.07. Behandlungron Fagussylvaticamit demPflanzenschutzmittdamaron

16.07. 1. Behandlungron Fagussylvaticamit demPflanzenschutzmittdlemik

25.09. 2. Behandlungron Fagussylvaticamit demPflanzenschutzmittdlemik

Gaswechselmessungen:

18.08.—01.09. Alnusglutinosa g,, + A

30.08.-01.09. Alnusglutinosa Rd nachLichtphase

30.08.-01.09. Alnusglutinosa Rd nachDunkelphase

02.09.-08.09. Quercusrobur: g, + A

02.09.-08.09. Quercusrobur: Rd nachLichtphase

02.09.-08.09. Quercusrobur: Rd nachDunkelphase

10.09.-13.09. Pinussylvestrisg,, + A

18.09.—25.09. Fagussylvatica g,, + A

25.09.-28.09. Querusilex: g, + A

28.09.-01.10. Piceaabies g, + A

30.09.-02.10. Pinussylvestris Fagussylvatica Quercusilex und Piceaabies
Rd nachLichtphase

02.10.-04.10. Pinussylvestris Fagussylvaticg Quercusilex und Piceaabies
Rd nachDunkelphase

04.10.-08.10. Piceaabies g, + A

20.10.-21.10. Querusilex: g, + A

22.10.-29.10. Piceaabies g, + A

29.10.-01.11. Fagussylvatica g,, + A

Datenerhelungen:

06.06. Erntevon drei VergleichspflanzefederArt

03.09. Probenahméir KohlenhydratanalytikAlnusglutinosg Quercusrobur
kurz vor Beginnund5, 10, 15 StundemachBeginn der Lichtperiode

04.09. Ernte:Alnusglutinosa

12.09. Ernte:Quercusrobur

05.10. Probenahméir KohlenhydratanalytikFagussylvatica Pinussylvestris
Piceaabies Quercusilex kurz vor Beginnund5, 10,15 Stundemach
Beginn derLichtperiode

02.11. Ernte:Fagussylvatica Pinussylvestris Piceaabies Pseudotsuganenziesii

und Quercusilex
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Datenerhehungen

Zu Beginn der Experimentevurdendrei Pflanzenjeder Art geerntetum den Ausgangszu-
standder Pflanzerzu Beginn der Expositionsperiodeu dokomentierenAm Endeder Ex-
positionsperiodemwurdendie VersuchspflanzegeeerntetHierbeiwurdenjeweils Trocken-
geawicht, Stickstof- und Kohlenstafkonzentratnen getrenntfiir die OrganeBlatt, Sprol3,
Wurzelund Feinwurzelbestimmt.

Wahrendder 2. Expositionsperiodevurdenim Verlauf einesTages(kurz vor Beginn der
Lichtperiodeund5, 10 und 15 StundemachBeginn der Lichtperiode)einzelneBlatter ge-
erntetum darindie KonzentratioddslicherKohlenhydrateind Starle zu bestimmen.
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Abbildung4.1: Mittlere Tagesgéngder CO,-KonzentrationeaufderFACE-Anlagein 0.75m Hohein Ring P4
(CO;-Anreicherungund auf der KontrollflacheK4 (keine CO;-Anreicherung)ir denZeitraumder Expositi-
onsperiodezom 28.05.200is 02.07.2000.

4.1.3 Experiment auf der FACE-Anlage

Auf der FACE-Anlagewurden Keimlinge von Chenopodiumalbum vom 28.05.2000bis
30.06.2000exponiert. Eine Beschreibing der Anlage gebenGriinhageet al. (1996). Die
AuslegungdesExperimenunddie DatenderKulturmaf3nahmerGaswechselmesungend
Datenerhebngensindin Tabelle4.5 zusammengaefit.

Die FACE-AnlagebestehtiussiebenRingenzur BegasungundeinerKontrollflacheIn vier
Ringenwird die CO,-KonzentratiordurchZugabevon CO, erhéht,dreiRingeunddie Kon-
trollflachedienendemVemleichmit deraktuellenCO,-Konzentratiorder AtmosphéareFur
dasExperimenimit ChenopodiunalbumwurdeRing P4 flr die Expositionder Pflanzenin
erhoéhterCO,-Konzentratiorund die Kontrollflachefur die Expositionder Vergleichspflan
zenin aktuellerCO,-Konzentratiorgenutzt.

CO9-Konzentration und Klima

CO,-KonzentrationStrahlung,Temperatumrelative LuftfeuchteundWindstéarle werdenauf
derFACE-Anlagein denRingenundauf der Kontrollflachekontinuierlichaufgezeichnet.

Die CO,-Konzentrationwurdein Ring P4 wéahrendder Expositionsperiodéagsibein der
Zeitvon 7:00bis 19:00Uhr im Mittel umca.110ppmVvon400ppmV tberderKontrollfla-
cheauf510ppmV in Ring P4 angehobeltisieheAbbildung4.1).In derZeit von 19:00Uhr
bis 7:00Uhr wurdekein CO, zugaeyebenDie CO,-Konzentratiorstiey im VerlaufderNacht
durchdie RespiratiorderPflanzerbeigeringer_uftbewegungvon 410ppmVauf470ppmV.

DasWetterwahrendder Expositionsperiodevar tberwiggendfreundlich(sieheAbbildung
4.2undTabelle4.5).Die Pflanzererhieltereinemittlere Strahlungron 8.5MJ m~2 PAR pro
Tag,die mittlere Temperatubetrugtagstibed 9.1°C undnachtsl2.9°C, die mittlererelative
Luftfeuchte59,0%und 83.6%,die mittlere Windgeschwindig&it 3.6ms~' und1.5ms™!.
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Tabelle4.5: Experiment-und Zeit-PlandesExperimentegnit Chenopodiunalbum auf der FACE-Anlageder
UniversitatGieRenn Linden-LeigesternEine BeschreibnngderAnlagefindetsichin Grinhageetal. (1996).

Experiment- und Zeit-Plan: FACE-Anlage

CO,-Konzentration und Klima:

CO;-Konzentration: aktuell: 7-19Uhr: 400+£20ppmV 19-7Uhr: 470+£20ppmV
erhoht: 7-19Uhr: 510+:20ppmV  19-7Uhr: 470+£20ppmV

Strahlung(PAR): 8.5+2.7MIJm~2d~!

Temperatur: 7-19Uhr: 19.14+4.7°C  19-7Uhr: 12.9+3.3°C

relative Luftfeuchte:  7-19Uhr: 59.0:12.1% 19-7Uhr: 83.6£5.8%

Windgeschwindigkit: 7-19Uhr: 3.6+1.4ms~! 19-7Uhr: 1.5+£0.8ms™!

Pflanzenkultur und N&hrstoffversorgung:

Die Pflanzenwurdenin drei Liter Topfen mit mineralstofarmerErde angezogerund taglich mit
Né&hrlésunggegossenDie NahrlosungerenthieltenStickstof in folgendenKonzentrationergvoll-
standigeZzusammensetzurder N&hrldsungersieheTabelle4.2):

Nahrlésung: NO:  0.24mmol(N)ltr—!
N1: 1.24mmol(N)ltr—*
N5:  5.24mmol(N)ltr !
N25: 25.24mmol(N)Itr—!

Zeitplan desExperimentes:

Kulturmafnahmen:

03.05.2000 Aussaaim Gewachshau expandiertemVermiculit
22.05.2000 Umtopfenin mineralstofarmeErde;

Giel3enmit Leitungswasser
28.05.2000 Beginn der Expositionauf der FACE-Anlage;

Beginn desGielRensmit N&hrldsung

Gaswechselmessungen:

26.06.-27.06. Photosynthese

28.06. RespiratiomachLichtphase

04.07. RespiratiomachDunkelphase

Datenerhelungen:

28.05.2000 ErntederVemleichspflanzen

28.06.2000 Probennahmdur Kohlenhydratanalytikum 6:30, 11:00, 15:00 und
20:00Uhr

04.07.2000 ErntederVersuchspflanzen

DauerderExposition:34 Tage
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Abbildung4.2: Verlaufder Tagessummeer Strahlung(PAR; photosynthetisclaktive Strahlung)dermittleren
Temperaturrelativen Luftfeuchte(RH) und Windgeschwindiggit auf der FACE-Anlagewahrendder Expositi-
onsperioderom 28.05.200is 02.06.2000Tag: 7:00bis 19:00Uhr; nacht:19: bis 7:00Uhr.

Pflanzenkultur und Nahrstoffversorgung

Die Versuchspflanzewurdenim Gewvachshausom 03.05.200is 22.05.2000n Pflanz-
schalemit expandiertenVermiculitausSamerangezogenndam22.05.2000n Tépfemit
dreiLitern torfreicher nahrstofarmerErdeumgepflanz{20—40mg(N)Itr*; ,Nullerde* der
FirmaFrihstorfelErdelndustrie-Erdenwerlrchut, D-36341LauterbachWallenrod).In je-
desGefalwurdenzunéachstrei Pflanzereingepflanztspatemwurdendie zwei schwécheren
Pflanzerentfernt.

Vom 28.05.200is 30.06.2000nvurdendie Pflanzenauf der FACE-Anlageexponiert.im
Anschludaranwurdensie vier Tageim verdunlelten Labor aufgestelltum die Kohlen-
hydratlonzentratioen in denBlatternzu verringern.Am 04.07.2000~vurdendie Pflanzen
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geerntet.

WahrendderExpositionsperiodaufderFACE-Anlagewurdendie PflanzeranalogzumEx-

perimentim Phytotrontaglich mit Nahrlésungm UberschulyjegossenFiir denAnsatzder

Nahrlésungwurde Leitungsvasserverwendetdasnach Auskunft der Stadtwerle Giessen
eine Nitratkonzentratiorvon 14.7mgltr—! enthielt. Nitrit und Ammoniumwarenin Kon-

zentrationemunterl mg/Itr enthaltenMit demLeitungswassemwurdeeinezusatzlichestick-

stofkonzentratiorvon ca.0.24mmol(N)ltr ! in die Nahrldsungeringetragen.

4.2 Wirkungserhebungen

4.2.1 Trockengewicht

Zur Bestimmungdes Trockengavichtes im Erntegut wurdendie Pflanzenin Sprof3(alle
oberirdischerAnteile einerPflanzeausgenommeBlatterund Knospen) Blatt (Blatterund
Knospen)Wurzel(Durchmesser 2 mm)undFeinwurzel(Durchmessex 2 mm)getrennt.
Wurzelnund Feinwurzelnwurdendurch Auswaschenvon anhaftendenBodenmateriabe-
freit. Das geernteteMaterial wurde bei 105°C bis zur Gewichtskonstanzgetrocknetund
anschlieRenduf einerFeinnaagegevogen.

Blatter, die wahrendder Expositionherabgedllen warenoder an denenGaswechselmes-
sungereur Bestimmungvon Photosynthesand Stomataknduktanzdurchgefihrivurden,
wurdenbei 105°C bis zur Gewichtslonstanzgetrocknetund anschlieRenauf einer Fein-
waagegewvogen.

Blatter, andenerdie KonzentratiordslicherKohlenhydratdestimmiwverdensollte,wurden
in flussigemStickstof gefroren,gefriegetrocknetbei 50°C nachgetrocknetind auf einer
Feinwaagegewvogen.Die Restfeuchtevurde an Vemgleichsblatterrbestimmt,die im An-

schluRan dasTrocknenbei 50°C bei 105°C nachgetrocknetvurden.Fir die Auswertung
derErgebnissevurdendie 50°C-Gavichte um denRestvassegehaltkorrigiert.

4.2.2 Konzentration und Mengean Stickstoff und K ohlenstoff

Zur Bestimmungder Konzentrationan Stickstof und Kohlenstof wurde das getrockne-
te Material zunachsin einer Schneidmuhlezerkleinertund anschliel3endn einer Kugel-
mihle gemahlen.Kohlenstaf- und Stickstofkonzentratia wurden mit Hilfe von C/N-
Analysatorenin LaborendesFachbereiche®\grarwissenschafteder UniversitatGiel3en
gemessef(institut fir Bodenkundelnstitut fiir organischerLandbau)Um die Qualitatder
AnalysensicherzustellemwurdenachjederzwanzigsterProbeein StandarcusPflanzenma-
terial mit bekannteStickstofkonzentratio eingefugt.

Die Stickstof-Analysen fiir das FACE-Experimentwurden nach der Kjeldahl-Methode
durchgefuhrt{Steubingund Fangmeier1992).Die Konzentratioran Kohlenstaof wurdein
diesenProbennichtbestimmt.

Aus Stickstofkonzentratin, Kohlenstafkonzentratbtn und Trockengevicht wurden die
Mengean Stickstof undKohlenstaff in denOrganenund dergesamteriPflanzeberechnet.

An denBlatternder Gaswechselmessungamrde ausBlattflache(ALEAF) und Trocken-
gewicht (TG) die spezifischalattflachebestimmt:
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ALEAF

SLA = C

Uberdie spezifischdlattflache(S L A) wurdedie Stickstofkonzentraibn aufdie Blattflache
bezogen.

4.2.3 Konzentration an léslichenKohlenhydraten und Starke

In denBlatternderRespirationsmessungendin denzu diesemZweckgeernteterBlattern
bestimmtenwir die Konzentrationran Glucose,Fructose SaccharoseRaffinose,Stachiose
und Starle.

Probenahme

Zur raschenUnterbrechungler Stoffwechselprozessevurdendie abgetrennterBlatter in
Aluminiumfolie verpackt,sofortin flissigemStickstof gefrorenund anschlieRendbei mi-
nus80°C gelagertAls Vorbereitungfir die Extraktionwurdendie Probengefriegetrock-
net,gevogenundin einerKugelmuhlegemahlenVor der Extraktionwurdedasgemahlene
MaterialiberNachtbei 50°C im Trockenschrankachgetrocknet.

Extraktion

Die Kohlenhydratavurdenin wasseriget.6sungausdenProbenextrahiert(Avigad,1990).
10mg Pflanzenmateriakurdenin 1.5ml Reaktionsgefaleingavogen.Zu denProbenwur-
denca.20mg Polyvinylpolypirrolidon (unldslich,adsorbiertPolyphenole SigmaAldrich),
0.1ml einer Arabinoseldsungler Konzentration1gltr—! (interner Standard,um Fehler
bei der Extraktionaufzudeckn) und 0.9ml entmineralisierte¥Vasserzugeeben(liiberein
Millipore-Systemaufgereinigtes eitungsvasserasunsfreundlicherweisevom Institut fir
Botanik der UniversitatGieRenzur Verfugunggestelltwurde; Millipore CorporationBed-
ford, Massachusett§)SA). Die Probernwurden10Minutenin einemkochendeiWasserbad
inkubiert, wobei die ReaktionsgefaRaicht verschlossemvaren,um Uberdruckzu vermei-
den.AnschlieRendvurdendie Probens Minuten bei 16060g zentrifugiert(13000U min—!;
HeraeusBiofuge A) und der Uberstandmit den léslichenKohlenhydraterabgenommen.
Danachwurde 1 ml entmineralisierte$Vasserauf den Rickstandyegeben,10Minuten ge-
schiittelt,5 Minuten zentrifugiert,der Uberstancabgenommenind mit demerstenExtrakt
vereinigt.Ein weiteresMal wurdein derselbeVeisemit 1 ml Wasseiextrahiert.Die verei-
nigtenExtraktewurdenmit 0.5ml einer1%igenNatriumazidldsungersetztum denbakte-
riellen AbbauderKohlenhydrateu unterbindenauf5 ml aufgefiillt,eventuellverdiinntund
ohneweitereReinigungsschrittélir die AnalysederldslichenKohlenhydratererwendet.

Zur Bestimmungder Starle wurde der Ruckstandmit 1 ml Glucoamylaselosunfl,4-«D-
GlucanGlucohydrolaseEC 3.2.1.3)versetztund tiberNachtbei 37°C inkubiert,um Star
ke zu GlucoseabzubauenAm néchsterirag wurde die Probel0Minuten geschittelund
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5Minuten zentrifugiert.Der UberstandvurdeabgenommenAnschlieRendvurde1 ml ent-
mineralisiertedVasserauf denRiickstandyegeben, 10 Minutengeschuttelts Minuten zen-
trifugiert, der Extrakt abgenommemind mit dem erstenExtrakt vereinigt. Dieser Extrak-
tionsschrittwurde nochmalswiederholt.Die vereinigtenExtraktewurdenmit 0.5ml einer
1%igenNatriumazidlésungersetztauf5ml aufgefillt,eventuellverdinntundohneweite-
re Reinigungsschrittélir die Analyseverwendet.

Bestimmungder Wiederfindungsrate

Die WiederfindungsratderldslichenKohlenhydratevurdemit eineminternenStandardder
alle zuuntersuchendelkohlenhydratenthielt,bestimmt Hierzuwurdezur einenHalfte der
Parallelen0.1ml einerLésungmit Arabinoseund zusatzlichallenzu untersuchendekoh-
lenhydrater{jedeskohlenhydratn derKonzentratiori g ltr—!) zugeyebenBeideParallelen
wurdenwie obenbeschrieberxtrahiert.Aus Einwaageund Differenzder Analyseegebnis-
sebeiderParallelenwurdedie Wiederfindungsratberechnet.

Im Rahmender EntwicklungdieserMethodewurdendie Probenein viertesMal extrahiert
umdie Vollstandigleit der Extraktionzu UberprifenDer vierte Extraktwurdegetrenntana-
lysiert. Er enthieltwenigerals 3% derKohlenhydratmengelie mit denersterdrei Schritten
extrahiertwordenwar.

AuBerdenwurdedie Methodemit eineraminstitut etablierteralkoholischerExtraktionver
glichen(Avigad,1990).Die Ergebnissaler Extraktionsmethodeunnterschiedesichkaum.

Um zu prifen,ob Starle schonbei der Extraktion der I6slichenKohlenhydrategespalten
undals Oligosaccharidbruchicke geléstwurde,wurdeder Extrakt mit denldslichenKoh-

lenhydratermit Amylaseversetzt,iiberNachtbei 37°C inkubiertundim Anschluf3daran
analysiertDurchdie Inkubationmit Amylasewerdendie gelésterBruchstiick der Starle

zu GlucoseabgebautEs zeigte sich, dal3bei der Extraktion der I6slichenKohlenhydrate
keinebedeutendeMengenan Stéarle geléstwurden.

Analytik

Die KonzentratiomderKohlenhydratém Extraktwurdemit einemChromatographie-System
DX500 derFirmaDionex (Dionex CorporationSunryvale, USA) bestimmt.Die Trennung
derKohlenhydraterfolgtemittelsAnionen-AustauscEhromatographiéHPAE), derNach-
weis mittels gepulstemamperometrischddetektion(Johnsorund LaCourse ,1990; Paskach
etal., 1991; Hoffmann-Thomaet al., 2000). Eine Ubersichtiiber dasSystemund tiber die
Methoderzur Bestimmungder Kohlenhydratést in Tabelle4.6 anggeben.

Die Empfindlichleit desDetektorsnvurdezu BeginnundnachjederachtenProbeim Verlauf
einer Analysenreihemit Hilfe von Standardlésungekalibriert. Der Zusammenhangon
Kohlenhydratknzentation in derLésungundEmpfindlichleit desDetektorsvar iberweite
Konzentrationsbereie konstantsodal3eine Einpunktkalibrierungndglichwar.

Die Empfindlichleit des Detektorsstieg mit zunehmendefemperatuyrwobei die Tem-
peraturempfindlichéit substanzspezifiscivar. Parallel zu den Analysenwurde daherdie
Temperatuam Detektormit Hilfe einesPT100TemperatuSensoraufgezeichneitm Rah-
mender Auswertungwurdedie Detektorempfindlich&it anhandvon empirischermittelten
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Tabelle4.6: Zusammerdssungeur Kohlenhydrat-Analytik

Zusammenfassungur Kohlenhydrat-Analytik

Chromatographie-System:

Dionex DX500 (Dionex Corporation,Sunryvale, USA): GradientenpumpéTyp GP40), Injektor
(LC10), Vorsaule(CarboRac PA-10 Guard-Column),TrennsaulgCarboRc PA-10 Column), elek-
trochemischeDetektor(ED40) und Autosampler{AS40); Steuerungles SystemsDatenerassung
undIntegrationder Signale:Softwarepalet PeakNe#.1 unterWindows 3.11.

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
FrequenzlHz

Methode zur Analyseder lI6slichenKohlenhydrate:

Der Eluentwurde ausentmineralisiertenWassemund einerLésungmit 200mmol(NaOH)itr—! ge-
mischt;FluRratedesEluenterkonstantl ml min—!; Injektion nach15 Minuten

NaOH-KonzentratiordesEluenten:

Zeit [Minuten] NaOH-Konz.[mmolItr—1] 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

Retentionszeitennd TemperatwKorrekturiaktaren

Kohlenhydrat RetentionszeiMin.] Korrekturfaktoren°C—1]
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 Starke:

FluRrate des Eluenten konstant: 1 mimin—!; NaOH-Konzentration des Eluenten konstant;
200mmolltr—1; Injektion nach1.5 Minuten; Retentionszeitler Glucose:5.1Minuten; Temperatur
Korrekturfaktor:-1.015°C !
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TemperatwKorrekturbiktaren auf die Standard-&@mperatur25°C bezogen(sieheTabelle
4.6).

JedeProbewurde zweimal extrahiert,jeder Extrakt einmalanalysiert Wenndie Differenz
derErgebnisseinerProbegroRerals 5% war wurdenExtraktionund AnalysedieserProbe
wiederholt. Wir wiederholtendie Extraktion ebenélls, wenn die Wiederfindungsrateles
zugayebenerinternenArabinose-Standardmter95%lag.

Ansatz der Losungenfir Extraktion und Analyseder Kohlenhydrate:

« Eluent(200mmol(NaOH)itr—1): 1979.2ml entmineralisierteseitungsvasser(Milli-
pore)20min mit Helium 4.6 entgasen20.8ml einer50% NaOH-LosungJ. T. Baker,
Deventer Niederlande)zugebenwiederum20min mit Helium entgaserund unter
Helium-Atmosphéardalten.

* 1% Natriumazidlésungl g NaN; auf 100ml entmineralisierte$Vasser

« Arabinose-Losungl gltr—1): 100mg Arabinoset+ 0.5ml 1% Natriumazidldsungnit
mit entmineralisiertenwWasseruf 100ml auffillen.

 Kohlenhydrat-Lésunglgltr—'): je 100mg Arabinose,Glucose,Fructose,Saccha-
rose,Raffinoseund Stachioser 5ml 1% Natriumazidldsungnit entmineralisiertem
Wasseiauf 100ml auffillen.

« Standardldsun¢2 mgltr—1): 0.1ml Stammlésungnit entmineralisiertenWassemuf
50ml aufftllen.

4.2.4 Gaswechselmessungen

Zur MessunglesGaswechseldientedasKompakt-Minikinettensystm CMS-400und Zu-
behoérder FirmaWalz (Heinz Walz GmbH, Eichenring6, 91090Effeltrich). DasCMS-400
ist ein offenesSystemmit einemZweikanal-Diferenz-Analysair BINOS 100/4P Zur Her-
stellungder MeRluft wurde der GasmischelGMA-3 und die Kaltefalle KF-1 benutzt,mit
denenCO; und Feuchtgehaltder Luft eingestelltwerdenkdnnen.Als MelRkammerver-
wendeterwir die Blattkiivettemit angeflanschterdlimaaggrgatGK-1 undeinemHalogen-
Lichtaufsatamit Neutralgrau-Filterrzur RegulationderLichtintensitat Die Gasaustauschra-
ten und Umgelungsparametewurdenwahrendder Messungmit einemmaobilen PC Uiber
eineserielleSchnittstelleaufgezeichnet.

Ein Datensatzler MeRapparatubestehtus:
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CO, abs [ppmV] CO, -Konzentration(C,) im Gasgemisch
dC0,, dH,0 [ppMmV] DifferenzerewischenMel3-und Referenzgas
Flow [ml min~1] FluRratedesMelRgases

Tdp [°C] TaupunkttemperatutesMeRgaskihlers
Tleaf [°C] Blatttemperatur

rH [%] relative Luftfeuchtein derKuvette

Tcuv [°C] Temperatuin derKivette

Lcuv [MEm—2s71] Licht in derKiivette

Qext [MEm—2s71] Licht auBerhallderKivette(Umgelungslicht)
Text [°C] Umgelungstemperatur

Tmin [°C] TemperatuandenKihlrippenin derKivette

Die letztenzwei Werte dienender Uberwachungvon Kondensationsbedinggen in den
Schlauchemm Freienbzw. im KlvetteninnerenDie MeRRdaterwurdenauf einemportablen
PC online graphischdagestellt,um denVerlauf der Messungerverfolgenzu kénnen.Die
Datenerassungerfolgte durch ein von Johannedoffstadt (Hoffstadt, 2000) entwiclkeltes
Programm(r ecei ver ), dasalsHintergrundprozelunterLinux lauft.

MeRwertebei konstantenAustauschratemvurden zusatzlichhandschriftlichprotololliert.
Im Protolollbuchwurdenauf3erdentuftdruck, Blattflache Frischgevicht, Trockengevicht
und Kommentarezu Individuum und besondereicreignissenvermerkt.JedeMelRreiheist
durcheineeindeutigdaufendeNummergekennzeichnet.

Die Berechnungder interzellularenCO,-Konzentration der Stomataknduktanzund der
Netto-Photosyntheseebzw. RespiratiorausdengemessenebDatenfolgt im wesentlichen
derSchilderungvon Ball (1987).

Eine ausfihrlicheDarstellungder Apparaturmit Bedienungsanweisun@atenerdssung,
Auswertungund Fehleranalysgibt Hoffstadt(2000).

Melreihen zu Stomatakonduktanz und Photosynthese

Die Messungerzur Bestimmung/on StomataknduktanaindPhotosyntheseurdenanjun-

gen,ausgwachsenemBlatternausdemoberenBereichder Pflanzendurchgefihrtdie sich

wahrenddesExperimentegntwiclelt hatten.Die Windgeschwindiggit innerhalbder K-

vette wurde auf denmaximalenWert, von ~ 1.5 ms™!, eingestellt.Diese Windgeschwin-
digkeit sollte in der Regel ausreicherum den GrenzschichtwiderstandesBlattesso weit

herabzusetzemalerim Vergleichzum StomataviderstandkeineBedeutundhatte.

Die COy-Konzentrationemvurdenim VerlaufeinerMessungn derRegelin folgenderRei-
henfolgeangeboten360—700-1400-60-200-100-360 ppmYV, wobei der 360er-Vért wie-
derholtangeboterwurde, um den Tagesgangler Leitfahigkeit zu verfolgen.Wenn nicht
ausreichendeit zur Verfligungstand wurdeauf denletzten360er-\W\rt verzichtet.

Als AbschluBReinerMeRreihewurde die Kiivette abgedunklt und die Dunkel-Respiration
desBlattesgemessen.
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Wahrendder Messungetnerrschterin derKuvettefolgendeBedingungen:

Windgeschwindigéit ~15ms!

relative Luftfeuchte > 60%

Licht > 1000pEm~2s~! bzw. OuEm—2s7!

Temperatur ~ 24°C

CO,-Konzentration ~ 360—-700—-1400-360—-200—-100—-360ppmV

Beim Ablesender MeRwertefiir dasProtololl wartetenwir bis der GasaustausamachEin-

spannerdesBlattesbzw. nachAnderungder CO,-Konzentratiorca. funf Minuten konstant
war, ein Indiz daftr, dal3sich die Stomataan die wechselndel€O,-Konzentrationemnge-
pafdthatten.Je nach Reaktionsgeschwindigkeiter Stomatadauertees daherin etwa eine
halbe Stunde,oft langer bis ein MeRwertaufgenommerwerdenkonnte. Eine Mel3reihe
dauertesomitmindestensier StundenDie Dauerder MeRreiherhattesehrwahrscheinlich
keinenEinflul3 auf die Reaktionder StomataHoffstadt,2000).

Bei denMessungeran Chenopodiunalbum wartetenwir nicht ab bis sich die Stomataan
die COy-KonzentratiorangepalRhatten sodalRdieseMessungemicht zur Auswertungder
Reaktionder Stomataauf CO, verwendetverden.

Im AnschluRandie Messungenvurdendie Blatterbei 105°C getrocknetgevogenundfir
die Analyseder Stickstofgehalteaufgearbeitet.

MefRreihenzur Bestimmungder Respiration

Die Messungerzur Bestimmungder Respiratiorwurdenebenélls anjungen,ausgaach-
senerBlatterndurchgefiuhrtMit verdunlelter Kiivettewurdeder Gasaustausdhei ca. 15—
20-25-30-33C Kuvetten-EmperatugemesserBeim AblesenderMeRwerteflir dasPro-
tokoll warteteich bis nachAnderungder Temperatuder CO,-Austauschkonstantvar. Dies
dauertan derRegel 10 bis 20Minuten,sodal3eineMelRreihein etwa eine Stundedauerte.

Wahrendder Messungetnerrschterin derKuvettefolgendeBedingungen:

Windgeschwindigéit ~15ms!

relative Luftfeuchte =~ 95%bei 15°C, mit steigendeffemperatufallend
Licht ~OUEmM ?s!

Temperatur ~ 15-20-25-30-33°C

CO,-Konzentration ~ 360bzw 100ppmV

Fur die Mel3reihenzur Bestimmungder Respirationwéhlteich CO,-Konzentrationewon
ca.360bzw. 100ppmV. Die ungevohnlich geringeCO,»-Konzentratiorvon 100ppmV hat
denVorteil, da3die Hintergrundabsorptio durchCO, geringist, sodalRauchdie geringen
CO,y-Austauschrateder Respiratiomochein ausreichengroRedMelsignakmaben Test-
Messungerer Respiratiorbei verschiedene@0,-KonzentrationemviesenkeinenEinflul
derCO,-Konzentratiorauf die Respiratiomach(sieheAbbildung4.3).

78



auBere Co-Konzentration G[ppmV]

0 500 1000 1500
T T

0.015

0.01 |

kr [d7Y

0.005

0.015 [

T

kr [d7Y

0.005

o | | |
0 500 1000
interzellulare C@-Konzentration C[ppmV]

1500

Abbildung4.3: Direkter Einflu der CO»-Konzentratiorauf denRespirationséefizient k. Die Dunkelatmung
wurdeanausg@achsenemlatternvon Querusilex beiverschiedeneéuererCO,-KonzentrationeC,) ge-
messenDie Mel3reiheumfaRteeinenZeitraumvon ca. funf Stundenjn demdie Respirationangsamabnahm.
Die AbnahmederRespiratiorwurdeanhandronwiederlehrendemMessungemlerRespiratiorbeica.360ppmV
CO; korrigiert. Die korrigiertenErgebnissesindim oberenTeil der Abbildungin Abhé&ngigleit von der CO,-
Konzentratiorin der MeR-Kiette (C,) damgestellt. Wahrendder fiinf Stundengdie die MeRreihein Anspruch
nahm,ist auchdie Stomataknduktanzstark zuriickggangen Um denEinflul? der Stomataknduktanzauf die
interzellulareCO,-Konzentration{(C;) zu demonstriererhabeich denRespirationskefizientenim unterenTeil
derGraphikauf C; bezogenauchwenndie Berechnungon C; beidenBedingungerder Respirationsmessung
sehrungenadst. Die ErgebnissalerwiederholtenMessungeiei geringeraulierelCO; -Konzentratiorund bei
mittlerer CO,-Konzentratior(in etwa 360ppmV) sind durchPfeile verbunden wodurchder EinfluBder Stoma-
takonduktanzauf C; deutlichwird. Esist zu erkennendafiin dieserMeRreihewederC, nochC; einenEinflul

auf die gemessenRespiratiorhatte.Die geringenUnterschiedewischendenkorrigiertenRespirationsgeffi-
zientenliegenim Bereichder Empfindlichleit der Detektoren.

Um die Konzentratioran Kohlenhydrateiin denBlatternzu variierenfihrtenwir die Mel3-
reihenzurBestimmunglerRespiratioramEndederLichtperiodeundnacheinerausgeprag-

tenDunkelperiodedurch.Wéahrendder Dunkelperiodestanderdie Pflanzerbeica.22°Cin
separatewerdunleltenRaumen.

Die Dunkelperioderhattenfiir die verschiedeneArten folgendeDauer:

15 Stunden AcaciamelanoxylonEucalyptusdebeuzéillei, Eucalyptusniphophila
24 Stunden Alnusglutinosa Quercusrobur

48 Stunden Querusilex, Fagussylvatica Pinussylvestris Piceaabies

94 Stunden Chenopodiunalbum

Im AnschluRandie Messungemvurdendie Blatterin flissigemStickstof gefrorenund fir

die MessungdesTrockengavichtes,der Stickstofkonzentratio und der Kohlenhydratkn-
zentrationaufbereitet.
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4.3 Berechnungder untersuchtenParameter

4.3.1 Aufnahme von Stickstoff
Relative Aufnahmerate fiir Stickstoff: RARy

Die relatve Aufnahmeratader Feinwurzelnfir Stickstof wurde ausdem Stickstofgehalt
dergesamtePflanzeunddemsStickstofgehaltder Feinwurzelreu BeginnundamEndedes
ExperimentederechnetDabeiwurdevorausgesetztjalRdie Pflanzeim Verlaufder Expe-
rimentemit konstanterrelatver Wachstumsratend konstantetAllokation desStickstofes
gevachserist:

_ ((FWN,\¢ |\ GESN,—GESN, L

GESNy und FW Ny wurden aus Stickstofkonzentrationund Trockengevicht der Ver

gleichspflanzeiberechnetdie zu Beginn desExperimentegeerntetvordensind,wobeidas
arithmetischeMittel ausdendrei Pflanzenjeder Art gebildetwurde.GESN; und FW N,

wurdenausStickstofkonzentratiorund Trockengevicht derPflanzerberechnetdie amEn-
dedesExperimentegieerntetvurden.

GESNy ¢ Stickstofmengein dergesamterPflanzezu Beginn desExperimentes
GESN; ¢ Stickstofmengein dergesamterPflanzenachderZeit ¢

FWNy ¢ Stickstofmengein derFeinwurzelnzu Beginn desExperimentes
FWN; ¢ Stickstofmengein derFeinwurzelmnachder Zeit ¢

4.3.2 Allokation von Stickstoff
Allokationskoeffizientfur Stickstoff: kal

Unter der VoraussetzungjaR die Allokation von Stickstof im Verlauf desExperimentes
nacheinerkurzenAnpassungsphassi Beginn der Expositionkonstantwar, wurdeder Al-
lokationsloefizient (kal y) fur die verschiedene®rganeausderVerteilungdesStickstofes
amEndedesExperimentederechnet:

Blatt: kalN,BL = BLN; / GESN;
Sprol3: kalys, = SPN;/GESN;
Wurzel: kalyw = WN;/GESN,

Feinwurzel:  kalypy = FWN,/GESN;
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GESNy, BLN; , SPN; , WN; , FW N; wurdenausStickstofkonzentratbn und Trocken-
gewicht derOrganeamEndedesExperimentederechnet.

GESN; ¢ N-MengedergesamterPflanzeam EndedesExperimentes

BLN; g N-Mengein denBlatterneinerPflanzeam EndedesExperimentes
SPN, g N-Mengeim Sprof3einerPflanzeam EndedesExperimentes

W Ny g N-Mengein denWurzelneinerPflanzeam EndedesExperimentes
FWN; g N-Mengein denFeinwurzelneinerPflanzeam EndedesExperimentes

4.3.3 Allokation von Kohlenstoff
Allokationskoeffizient flir Kohlenstoff: kalc

Die Berechnungler Allokationslkoefiizientenfiir Kohlenstaff erfolgte analogder Berech-
nungder Allokationsloefizientenfir Stickstof:

Blatt: kalC,BL = BLCt / GESCt
SproB: ]ﬁalc,gp = SPC; / GESC;
Wurzel: kalcw = WCy/GESCy

Feinwurzel:  kalcr, = FWC;/GESC;

GESC;, BLC;,SPC; ,WC;, FW C; wurdenausKohlenstafkonzentratbn und Trocken-
gawicht derOrganeam EndedesExperimentederechnet.

GESC:; ¢ C-MengedergesamteriPflanzeam EndedesExperimentes

BLCY g C-Mengein denBlatterneinerPflanzeam EndedesExperimentes
SPC, g C-Mengeim Sprof3einerPflanzeam EndedesExperimentes

Wy g C-Mengein denWurzelneinerPflanzeam EndedesExperimentes
FWC, ¢ C-Mengein denFeinwurzelreinerPflanzeam EndedesExperimentes

4.3.4 Regulationder Stomatakonduktanz
Maximale Stomatakonduktanz: g,,qz

Als maximaleStomataknduktanavurdedie gréf3tebei folgendenBedingungermgemessene
KonduktanzangesehenvassegesattigterBoden; PAR > 1000pEm—2 s~ !; Luftfeuchte>
60%; Temperaturs 24°Cund CO,-Konzentratior00,200o0der360ppmV.

Danebenwurdentiber Nagellackabzigeie morphologischerGrundlagender maximalen
Stomataknduktanzbestimmt:Stomatadichteuf der Blattflacheund LangedesOffnungs-
spaltes.
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Reaktion der Stomataauf COs: k, o, K, c;

Um die Fragezu untersuchemb einelangfristigeExpositionderPflanzerin erhéhtentCO,

die Reaktionder Pflanzenmauf CO, beeinfluRthabeich die Melireihenjn denenverschie-
deneCOy-Konzentrationerangeboterwordenwarenmit Hilfe des Stomatamodelleson

Hoffstadtausg&vertet(Hoffstadt,2000).

Dabeibinich vondemStandardparametersatasggangendenJohannesioffstadtim Rah-
men seinerDissertationentwiclelt hat. Fir die Bedingungenm Phytotronhabeich den
Standardparametersdéicht modifiziert(sieheTabelle2.4).

In einemerstenSchrittwurdedie maximalegemessenkeitfahigkeit als g,,,., Vorgegeben,
was sinnvoll erschienda bei geringenCO,-Konzentrationerin der Kivette alle Umwelt-
bedingungerdasOffnen der StomatabegiinstigtennahezuwassegesattigtelBoden,hohe
Strahlungsstakund relative Luftfeucht iber60%. Im zweitenSchrittwurdedie Reaktion
desModells auf die interzellulareCO,-Konzentrationdurch Variation der Parametetrk, o
(maximalePumprateund K, ¢, (CO,-Sensitvitat derlonenkanalepndie Mel3egebnisse
angepalst.

Gelagentlichwurdedie maximaleStomataknduktanzschorbeiderersterCO,-Konzentration
von 360ppmV erreichtund die Stomatabffnetenim Verlauf desTagesbei dengeringeren
Konzentrationewon 100 bzw. 200ppmV nicht wiedervollstandig.Fir die Anpassungles
Modells an die Messungerhabeich diesenTagesgandkorrigiert, indemich die Stomata-
konduktanzim Modell fir die Messungerbei 100 und 200 ppmV CO, auf die maximale
Konduktanzangehobemnd die zwischenzeitlichgemesseneWerte interpolierthabe.Die
Qualitatder Anpassungerist in AnhangB dagestellt.

Am Endeder Auswertungergabsichfur jedeMelreiheein Wert fir die maximaleStoma-

takonduktanzg,,.., die maximalePumpratek, o und die CO,-Empfindlichleit der lonen-

kanaleK,, c;. Da k,o und K, ¢; in ihren Auswirkungennicht unabhangigvoneinander
sind, habeich zuséatzlichdasVerhaltnisderbeidenParameteberechnet.

4.3.5 Photosynthese

Im Rahmender Arbeit habeich den Einfluld der WachstumsCO,-Konzentrationund des
Stickstofstatusauf die Abhéngigleit der Photosyntheseon C; untersuchtAls Grundlage
dientedasPhotosynthese-Modelbn Farquharundvon Caemmere(1982).

Die Melreiheneignetensich allerdingsnicht fiir eine konventionelle Auswertunganhand
von Vemaz, ZUr Beschreibing derdurchRubP-Carboxylierungimitierten Assimilation,und
Jmaz, ZUr Beschreibbng derdurchRubP-Rgeneratiordimitiert Assimilation,dadie Anzahl
derMefRpunktennerhalbeinerMelreihezu geringwar.

Den Bereich der Assimilation, der durch RubP-Carboxylierundimitiert wird (C; <
250ppmV), habeich dahernach Farquharund von Caemmere(1982) tiber Carboxylie-
rungsefizienz (C E) und CO,-KompensationspunKf',) beschriebenUm denBereichder
AssimilationderdurchRubP-Regeneratiordimitiert wird zu beschreibemabeich die maxi-
maleAssimilationsraté€A,,.,.) bei C;-Konzentrationetiber700ppmV bestimmt.in diesem
Bereichist die Assimilationannaherndkonstant{Farquharundvon Caemmererl982).
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tir C; < 250 ppmV : A = —(CE-T,)+CE-C,
fir C; > 700 ppmV : A = A

Die Assimilation entsprichtder Differenzaus Carboxylierungund Oxygenierungmit an-
schlieRendePhotorespirationDie Assimilationist nicht direkt mefRbar da sie durch die
(mitochondriale)Respirationuberlagertwird. Der mel3bareGasaustausctvird als Netto-
Assimilationbezeichnet:

Netto-Assimilation = Assimilation— Respiration
Assimilation = Netto-Assimilatior+ Respiration

Durch Bezugvon Assimilation, Netto-Assimilationund Respirationauf eine Bezugsgrofile
(Blattflache, Trockengeavicht oder Stickstofmenge)erhaltmandie Assimilationsratg(A),
Netto-Assimilationsrat€A,,.++,) und Respirationsratam Licht (Rdr;cht)-

Carboxylierungseffizienz: CE
Die Carboxylierungséizienz entsprichim BereichgeringerinterzellulareiCO,-Konzentrationen

(C; <100bis 250ppmV) der SteigungdesZusammenhange®n Assimilationsrateind C;:

Anetto = (Anetto,O +CE- Cz)

A = (Anetto,O + CE - Cz) + RdLicht

A~ RdLicht - Anetto,O

E =
C C;

CE = Anetto,C’i - Anetto,O 1

-1 -1
C sT - ppmV T

[mol - g~

Anettoo ISt die theoretischeNetto-Assimilationsrateébei C; gleich Null. CE wurde aus
den Ergebnisserder Gaswechselmessungemockengeavicht und Stickstofkonzentratia
der Blatter berechnetDie Einheit von CE hangtdabeivon der BezugsgroReler Netto-
Assimilationsrateh

CO,-Kompensationspunktder Assimilation: ',

Als COy-KompensationspunKi™) wird die interzellulareCO,-Konzentrationbezeichnet,
an der die Kohlenstofassimilationdurch Carboxylierungdie Kohlenstoffreisetzungdurch
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Photorespiratiomnd RespirationgeradeausgleichtDer CO,-Kompensationspunkter As-
similation (T',) entsprichtder interzellularenCO,-Konzentrationpei der sich Carboxylie-
rungund Oxygenierungdmit anschlieBenddPhotorespirationyeradeausgleichen:

far A =0 gilt:

0 = (Anetto,O +CE- F*) + RdLicht

P* _ _Anettog; RdLicht [ppmV]

Maximale Assimilationsrate: A4,

Bei C; grolRer700ppmVwird eineAssimilationsrat@rreicht,die auchbeihtherenC, kaum
Ubertrofenwird: A,qz.

Amez = Anetto,maz + Rdricht [mOI : 971 : 371]

Respirationsrateim Licht: Rdp;.n:

In derRegelwurdeam Endeder Mel3reihezur Bestimmungder AssimilationeineMessung
mit abgedunkltemBlatt angeschlosseausderdie RespirationsratéRd) berechnewurde.
Die mitochondrialeRespiratiorim Licht (Rd,;.n:) betragtin etwa 50%dermitochondrialen
Respirationim Dunkeln (Peisleretal., 1981).

In denandererfallenwurdedie Respirationsratausder StickstofkonzentratiorderBlatter
abgeleitetwie sie anhandder Respirationsmessungdmestimmtwurden(sieheAbbildung
5.58).Die ErgebnisseinterschiederichzwischerPflanzendiein aktueller(a) underhéhter
(e) CO,-Konzentratiorexponiertwaren:

Rdpicnta = (—0.034+0.012- N%5%%).0.43-0.5 [mol-g~' s7!]

)

Rdpichte = (—0.003 +0.003 - N°786).0.43.0.5 [mol-g~'-s7!]

)

Der Faktor 0.43 entsprichtder UmrechnungdesRespirationstefizientenauf die Respira-
tionsrate!). Der Faktor 0.5 entsprichtdem Verhaltnisvon Dunkel-Respiratiorim Licht zu
Dunkel-Respiratiorim Dunkeln (Peisler etal., 1981).

Y Rd = (0.459(C)g(TG)"! / 86400sd™! / 12107 g umol(C)™1) - kr
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A #mol(CG,) g(TG) 1s! Assimilationsrate

Amaz  pmol(COy) g(TG) 1s7! maximaleAssimilationsratéoei C; > 700ppmV
Apetto pmMol(CG) g(TG) 1s7! Netto-Assimilationsrate

Apetton pmol(CO,) g(TG) ' 571 Netto-Assimilationsrateei C; = 0

CE  umol(CO,) g(TG) ts !t ppmVv-!  Carboxylierungsdizienz

C; ppmV interzellulareCO,-Konzentration

Rdricn: pmol(COy) st Respirationsraten Licht

r ppmV CO,-Kompensationspunkter Netto-Assimilation
| ppmV COy;-Kompensationspunkter Assimilation

4.3.6 Respiration

Die Respirationwurdeim VerlaufeinerStundebei verschiedeneiliemperaturemgemessen.
Fur die Auswertungnehmeich an, daf3sich Trockengavicht, Stickstofkonzentratio und
Konzentrationan léslichenKohlenhydraterin dieserZeit nicht oder nur geringfligigver
anderthabenDer EinfluR der Temperatusurdeisoliert, indemanhandder MeRreihendie
Temperaturabhangigk derRespiration@Q1¢) undderRespirationséefizient bei Standard-
temperatu5°C (kr) berechnetwurden.

Anhandvon MessungemlesGaswechselan Dunkeln, wennCarboxylierungund Photore-
spirationgleich Null sind,kanndie Respiratiorbestimmtwerden:

—Anpetto = Rd fur Carboxylierungund Oxygenierung= 0

Temperaturabhangigkeit der Respiration: Q¢

Aus einerMefreihewurdedie Dunkelatmungbei Standardtemperat@5°C (A4-5) unddie
Temperaturempfindlictdit der Respiration(QQ1¢) berechnetjindemfolgendeFunktionan
die Messungermeiverschiedenefiemperatureangepalivurde:

t— 25)

Rd = Rdys-Qio' 10

Respirationskoeffizient: kr

Aus der Respirationbei 25°C (As5), Trockengevicht (7'G) und Kohlenstafikonzentréion
desMeRblattes(0.45g(C) - g(T'G)~') wurde der Respirationsefiizient pro Kohlenstof
(kr) berechnet:

12 - 1078 [¢(C) pmol (C)~
TG-0.45[g(C)g(TG)~1]

kr = Rdas - ] -86400[sd"']  [d7']
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Respirationskoeffizient pro Stickstoff: kr,,

DerRespirationstefizient solltein etwa proportionazumStickstofgehaltsein,soferneine
geringeKohlenhydratknzentation die Atmungnicht limitiert. Daherwurde zusétzlichder
Respirationstefizient pro Stickstof (kr,,) berechnet:

12 1078 [g(C) pmol (C)~Y]

— -1 -1 41
kr, = Rdas TG - Neors - 86400 [sd "] [9(C) - g(N)~' - d™ ']
kr d-! Respirationstefiizient
krn d-! Respirationsefizient pro Stickstof
Rd pmol(COy) st Respirationsrate
Rdos pmol(CQ,) - st Respirationsratbei 25°C
t °C Blattemperatur
TG g Trockengeavicht
Nions g(N)- g(TG) ! Stickstofkonzentratia
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4.4 Auswertungder Ergebnisse

Im Rahmender Auswertungwurden die Ergebnisseauf die Stickstofkonzentrabn der
PflanzerbezogenDie Stickstofkonzentratiordienteals Proxi-Wert fiir daslangfristigmitt-
lere Verhaltnisvon l6slichenStickstof- zu Kohlenstafverbindungnim Verlaufder Expo-
sition (Agren,1994).

In Anlehnungan die strukturellenModelle im Kapitel ,Systemanalysetind an die Uber

sichtim Kapitel ,,StanddesWissens“geheich davon aus,dafRdie I16slichenStickstof- und
Kohlenstofverbindungn, insbesonderéhr VerhaltniszueinandeXder Stickstofstatus)re-

gulierendeEigenschafteauf verschieden®rozessém Kohlenstoff -und Stickstofhaushalt
derPflanzerbesitzenZum Zeitpunktder Experimentam Phytotronwar jedochnochnicht
bekanntzu welchenZeitpunktenund in welchenOrganenwelcheVerbindungerbestimmt
werdenmdif3ten,inbesonderavelcheldslichen Stickstofverbindungenum eine sinnvolle

Aussagezum Stickstofstatusder Pflanzezu erhalten.lch nutze daherdasVerhéltnisvon

Kohlenstoff zu Stickstof in der Biomasseals Proxi-Wert fir denStickstofstatus.

Die Auswertung der Ergebnisseerfolgte in der Regelin vier Schritten:

1. Berechnungler Zustandsgro3eand derrelevantenParameteder untersuchterro-
zesse.

2. Quantitatve BestimmunglesZusammenhangeerErgebnissenit der Stickstofkon-
zentration,getrenntfir die zwei CO,-Variantenund graphischeDarstellung.In der
Regel wird der Einflul? von Stickstof- und COy-Konzentratiorauf die untersuchten
GrdRenschonhier deutlich.

3. StatistischeAuswertung:
Berechnungler,,CO,-Response-&ktoren“(Rco,):

X,
foo, = %,
a

X, und X, sind dabeidie Ergebnisseder Messungeran der Pflanzeaus erhoh-
ter COy-Konzentration(X,) und an der korrespondiererah Pflanzeaus aktueller
COy-Konzentration X, ). Die COy-Response-#ktorenwurdenlogarithmischtrans-
formiert, da die Verteilungder CO,-Response-&ktorendurchdie Division systema-
tisch verzerrtwar. Durch die logarithmischeTransformatiorwird dieseVerzerrung
korrigiert. Auf BasisdertransformierterCO,-Response-&ktorenkonnteder Einflu
der COy-Konzentratioranhandder arithmetischerMittelwerte und anschlieRendem
Studentd-Testuberpriftwerden.Als Signifikanzrnveauwurdein derRegel einelrr-
tumswahrscheinlich&it von 5% angenommeiKaohler etal., 1996).

DerdabeigebildetearithmetischeMittelwert ausdentransformierterCO,-Response-
Faktoren(I'co,) entsprichinachRicktransformatiomlemgeometrischeMittelwert
aufnichttransformierteiSkala.

Mittelwert der CO,-Response-#&ktoren(l' ¢, ):

fco, = e = {/(Rco,)1- (Rco,)z - -- (Rcos)k
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Fur die ZustandsgréRewurdein analogeMeiseder Einflu® der Stickstof-Diingung
auf die Ergebnisséestimmt,wobeizur BerechnunglesN-Response-#ktorsdie Er-
gebnisserausDingestufeNO undN25 zugrundegelegt wurden:

Xnos
Xno

Ry =

(t £mmnn) R e

. StatistischeduswertungnachKorrekturderunterschiedlicheStickstofkonzentratie
nender CO,-Varianten:

Iy = e

Im letztenSchrittder Auswertungvurdendie Ergebnissdiir die Statistikum denEin-
fluB der unterschiedlicheistickstofkonzentratioan in der Biomassekorrigiert. Aus
allenausg@ertetenMessungemwurde nachdemMarquardt-Leenbeg Algorithmus
zur Minimierung der Abweichungsquadrateine Funktion(f(n)) fir denZusammen-
hangvon Stickstofkonzentrabn und untersuchteiGré3ean die ermitteltenDaten
angepal3tDie DatenwurdenanhanddieserFunktionauf daskorrigierte Ergebnisbei
Standard-Sticksttonzenration 30mgg(TG)~! umgerechnetX,,) (sieheauchAb-
bildung4.4):

X X — X(ngemessen) f(30mgg—1)
(nkorr) f(”gemessen)
Die Ergebnisseler Respirationsmessung&urdenzusatzlichin analogeMeiseum
verschieden&ohlenhydratknzentationen korrigiert, wobeialle Messungemufeine
Glucose-konzentratiorvon 0.5g g(N)~! bezogerwurden.

Die um die unterschiedlichestickstofkonzentratioen korrigiertenErgebnissevur-
denlberCO,-Response-&ktoren,logarithmischelransformationMittelwert undt-
Testausgwvertet.

Zusammenfassung/on Arten nach funktionalen Aspekten: Artengruppen

Fur die folgendenAspekteder Auswertungerschienessinnvoll die Arten ausdemExperi-
mentim Phytotronin drei Artengrupperzusammenzafssendie Stickstoffaufnahmerate
der stickstoffixierendenArten unterschiedsich deutlichvon der Aufnahmerateder ande-
ren Arten, Stomataleitfahigkit und Photosynthesgon Laubbdumer(inklusive Fixierern)
unterschiedichdeutlichvon denWertender NadelbdumeDie Ergebnissezon Chenopodi-
umalbumwurdenjeweils getrenntausgevertet(AusnahmeRespiration) Die Artengruppen
setzersichausfolgendenArten zusammen:

« Stickstoffixierer: AcaciamelanoxylonAcaciadealbata Alnusglutinosa

< Laubbaume: Eucalyptusdebeuzéllei, Eucalyptusniphophila Eucalyptuspauciflo-
ra, Quercusilex, Quercusrobur, Fagussylvatica

* Nadelbdume:Pinussylvestris Piceaabies Pseudotsuganenziesii

« Chenopodium album
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Abbildung 4.4: Korrektur der Ergebnisseum die verschiedenerstickstofkonzentrationenln einem ersten
Schritt (obereAbbildung) wurde eine Funktion (f(n)) andenZusammenhangon Stickstofkonzentratiorund
untersuchteGroReangepalitDie Datengrundlagéir dieseFunktionwarenalle Daten,die nachhetin die Aus-
wertungeinflossenunabhéngigon Art, CO»-KonzentratioroderDiingestufeAusgavertetwurdenalle Daten,
zu denenein Ergebnisfiir die gleiche Art und Dungestufeaberverschieden€O,-Konzentrationvorhanden
war. Mit Dy und D soll ein solchesPaargelennzeichnesein.Im zweitenSchritt wurdendie Ergebnissean-
handder Ausgleichsfunktiorf(n) auf die StickstofkonzentratiorBOmg(N)g(TG)* korrigiert (D1, und Day),
wobeidasmit der Stickstofkonzentratiorn gemessenErgebnisE,, durchdenzugehdrigerrunktionswerf(n)
dividiert wurde und mit dem Funktionswertfiir die Stickstofkonzentrationn=30mgg~" multipliziert wurde:
Ey = E,/f(n)*(30 mgg™!). Der StrahlensatbesagtdalRdabeidasVerhaltnisvon Ergebniszu Funktionswert
erhaltenbleibt. Um den stickstofkorrigierten Einfufd auf dasErgebniszu berechnerwurde der Quotientder
korrigiertenErgebniss@ebildet:Rco, (nkorr) = Eok | E1.

89



Kapitel 5

Ergebnisse

DasKapitelist in zwei Teile untegliedert: der ersteAbschnittgibt eine Ubersichtiiberden
Einflu von Stickstofangebound CO,-Konzentratiorauf relevanteZustandsgrofeim Sy-
stemStickstof- undKohlenstofhaushalderPflanzenum denZustanddesSystemsu cha-
rakterisierenlm zweitenAbschnittfolgendie Ergebnissaler ProzeRstudiemur Aufnahme
und Allokation von Stickstof, zur Regulation der Stomataknduktanz,zu Photosynthese
undRespiration.

Geagenlbegestelltwerdenin der Regel Ergebnisseaus Messungeran Pflanzendie unter
aktuellerCO,-Konzentration(im Folgendenauch,a“ bzw. ,360 ppmV* genanntund un-
ter erhohterCO,-Konzentrationim Folgenderauch,e®, fur dasPhytotron,1000ppmV*,
fur dasFACE-Experiment510 ppmV* genanntgewachsenwaren.Dargestelltwerdenzu-
nachsteweils die Ergebnissdir die einzelnerArten. AnschlieBendolgt der Vergleich auf
derBasisaller Messungenin derRegelliegendabeidie Ergebnissaller vorgestellterArten
zugrundeWennnichtalle Arten zugrunddiegen,wird diesexplizit genannt.

Im Mittelpunkt stehtdie Frage,inwieweit eine unter erhohterCO,-Konzentrationindu-
zierte Anderung des Stickstofstatus der Pflanzendie Reaktionauf eine erhdhte CO,-
Konzentratiorerklarenkann.Als Stickstofstatuswar dasVerhaltnisderléslichenStickstof-
VerbindungerzudenldslichenKohlenstof-Verbindunga definiert.Langfristigspiegeltsich
dasVerhaltnisdieserVerbindungenm Verhaltnisvon Stickstof zu Kohlenstof in derBio-
massewieder

Stickstoffkonzentration als Stellvertr eter flr den Stickstoffstatus: DasVerhaltnisvon
Stickstof zu Kohlenstof wies in in den Experimentenim Phytotronund auf der FACE-
AnlageeinesehrengeKorrelationzur Stickstofkonzentratia in der Biomasseauf, dadas
Verhaltnisvon Kohlenstof zu Trockengavicht (f [g(C) g(TG)~!]) annaherndonstantwar.

N-Konzentration = f - N-Menge
C-Menge

DieseKorrelationwurde auchdurch die unterschiedlich€CO,-Konzentratiomicht beein-

fluRt (siehe Abbildung 5.1 und Tabelle5.1). Da in der Literatur die Angabender Stick-

stofkonzentrationdasgelaufigereMal? ist, habeich bei Auswertungund Darstellungder

Ergebnissalie Stickstofkonzentratia als Stellvertreterfur denStickstofstatusgewahit.
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Abbildung5.1:Zusammenhangon StickstofkonzentratiordergesamtefPflanzerundVerhaltnisvon Stickstof
zu Kohlenstof im Trockengevicht auf derBasisaller PflanzerausdemExperimenim Phytotron.

Tabelle 5.1: Proportionalitatsiktoren zwischen N-Konzentrationund N/C-Verhéltnisin der Biomasse(f:
g(C)g(TG)™ ). Aktuelle CO,-Konzentration(f,); erhohteCO,-Konzentration(f.). Mittelwert und Standard-

abweichundur die gesamterPflanzerunddie OrganeBlatt, Sprof3, Wurzelund Feinwurzelauf der Basisaller
PflanzerausdemExperimenim Phytotron.

fa fe
Gesamt 0.468+0.0014 0.470+£0.0015
Blatt 0.48#-0.0013 0.48H-0.0015
Sprof3 0.45A-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 ZustandsgrofRen

In diesemKapitel werdendie Ergebnissezum Einfluf3 von Stickstofernéahrungozw. Stick-
stoffstatus und WachstumsCO,-Konzentrationauf folgende Zustandsgrofeim System
Stickstof- undKohlenstofhaushaltder Pflanzevorgestellt:

« Stickstofmengein denOrganenundin dergesamterPflanze

Trockengavicht derOrganeunddergesamteriPflanze

KonzentratiorfolgenderKohlenhydratém Blatt

— Glucose

— Fructose

— Saccharose
— Starle

Stickstofkonzentratiorin denOrganenundin dergesamterPflanze
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Tabelle5.2: Stickstofmengeim Erntegut (Angabein mg) ausden Experimenterim Phytotronund auf der
FACE-Anlage (Chenopodiumalbum) aus aktueller (360ppmV) und erhgéhter(1000 bzw, 510ppmV) CO»-
Konzentration Sp. Sprof3,Bl. Blatt, W. Wurzel, FW. Feinwurzel,Ges.gesamtePflanze,ty Ernte zu Beginn
desExperimentesiNO bis N25 Diingestufen.

CO,-Konzentration aktuell erhoht

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

Acaciadealbata to 98 280 51 106 536 98 280 51 106 536
NO 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 to 114 198 68 119 501 114 198 68 119 501
NO 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

Eucalyptudebeuzéllei to 60 348 47 73 530 60 348 47 73 530
NO 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
Eucalyptusiiphophila  to 81 472 55 87 697 81 472 55 87 697
NO 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
Eucalyptugpauciflom to 83 382 51 73 590 83 382 51 73 590
NO 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 to 214 389 168 37 810 214 389 168 37 810
NO 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
Querusilex 2 to 214 389 168 37 810 214 389 168 37 810
NO 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
Querusrobur to 75 4 115 15 211 75 4 115 15 211
NO 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 to 51 17 49 20 138 51 17 49 20 138
NO 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

92



Tabelle5.3: Stickstofmengeim Erntegut: Fortsetzung

CO»-Konzentration aktuell erhoht
Art Dg. Sp. Bl. W. Fw Ges. Sp. Bl W. Fw Ges.
Alnusglutinosa to 25 13 10 7 57 25 13 10 7 57
NO 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 to 16 76 7 26 126 16 76 7 26 126
NO 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 to 39 68 8 24 141 39 68 8 24 141
NO 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
Pseudotsuganenziesii to 49 129 25 32 236 49 129 25 32 236
NO 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
Chenopodiunalbum to 2.1 42 — 6.1 124 2.1 42 —— 6.1 124
NO 16 69 —— 3.0 115 28 75 —— 7.8 18.2
NO 2.6 57 — 88 17.1 1.5 77 —— 105 19.7
N1 6.6 209 —— 20.7 48.2 293 285 —— 286 86.5
N1 11.0 405 —— 171 685 221 387 —— 356 964
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 Tabelle5.2ist die Stickstofmengeim Erntegut ausdenExperimentenm Phytotronund
auf der FACE-Anlage(Chenopodiunalbum) fur die einzelnenArten anggeben.Die Mit-
telwerteder StickstofmengenmausdenverschiedeneArten sindin Abbildung5.2gegendie
Stickstofkonzentratn der Nahrlésungemnddie Stickstofkonzentratin der Pflanzerauf-
getragenln Tabelle5.11sinddie Mittelwertemit denErgebnissemer Statistikzusammen-
gestellt. Aus dem Experimentim PhytotronwurdenfolgendeArten fur die Mittelwertbil-
dungberucksichtigtAcaciamelanoxylonAcaciadealbata Eucalyptusiebeuzéillei, Euca-
lyptusniphophila Eucalyptuspauciflom, Alnusglutinosa Quercusrobur, Pinussylvestris
Piceaabiesund PseudotsugaenziesiiFagussylvaticaund Quercusilex wurdennicht be-
ricksichtigt.

Vergleich der Nahrstoffvarianten: Eine hthereKonzentratiorder Nahrlésunghatteso-
wohl im Phytotronalsauchim FACE-Experimenin beidenCO,-Konzentrationemineho-
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Abbildung 5.2: Mittelwerte der Stickstofmengein denPflanzerzum Endeder Expositionsperiodeim Abhan-
gigkeit von der Stickstofkonzentratiorder Nahrldsung(linke Graphik) undin Zusammenhangit der Stick-

stoffkonzentratiorin denPflanzen(rechteGraphik).Die Ergebnissezon Fagussylvaticaund Quercusilex gin-

gennichtin die Mittelwertbildungein. Dunkle Symbole:aktuelle CO,-Konzentrationhelle Symboleerhdhte
CO»-KonzentrationMit zunehmende8tickstofkonzentratiorin der Nahrldsungstieg die Stickstofmengeim

Gewebe.Eine erhohteCO,-Konzentratiorhatteeine hbhereStickstofmengein denPflanzenzur Folge (Aus-

nahme:NO und N1 im Phytotron).Bei gleicherStickstofkonzentratiorim Gewebeenthieltendie Pflanzenaus
erhéhterCO,-KonzentratiordeutlichmehrStickstof.

hereMengean Stickstof in denPflanzenzur Folge (Abbildung 5.2 und Tabelle5.4). Der
EinfluR steigendelStickstofdliingungauf die Stickstofmengewar in den OrganenSprof3
undBlatt starler ausgepragalsin Wurzelund Feinwurzel(r 5 in Tabelle5.4).

Vergleich der CO,-Varianten: Die Pflanzendie unter erhfhtenCO,-Konzentrationen
gawvachserwarenenthieltenim Mittel bei der Ernte mehr Stickstof als die Pflanzendie
unter aktuellerCO,-Konzentrationgewvachserwaren (Phytotron+8%; FACE +3%) (Ab-
bildung 5.2 und Tabelle 5.4). Im Phytotron-Experimentvar der Unterschiedim Sprof3
(+18%) am deutlichstenausgepragtim FACE-Experimentei Spro3(+40%) und Fein-
wurzel (+52%). Relatv gering ausgepragtvar in beidenExperimentender Unterschied
zwischendenCOy,-Varianterbei Stickstofmengeim Blatt (Phytotron+7%; FACE +18%).

EinfluB von CO,; Vergleich der Nahrstoffvarianten: Im Phytotronenthieltennur die

Pflanzenin DingestufeN5 und N25 untererhéhtemCO, im Mittel mehrStickstof alsdie

Pflanzerunter360ppmV (N5 +47%; N25 +19%), wahrenddie Pflanzerin DiingestufeNO

und N1 sogarwenigerStickstof enthielten(NO —11%; N1 —12%). Im FACE-Experiment
enthielterdie PflanzerauserhdhtenCO, in allenDiingestufemehrStickstof alsdie Pflan-

zenausaktuellerCO,-Konzentratior(Tabelle5.4).

Einflud von CO, bei korrigierter Stickstoffkonzentration: Bei einem Vergleich der
CO,-Varianten nach Korrektur der induzierten Anderung der Stickstofkonzentratia
(Fhkorr) €nthieltendie Gesamt-Pflanzendie unter erhhtemCO, gewachsenwarenim
Phytotron-Experimer?3%,im FACE-Experimen¥ 1% mehrStickstof alsdie Pflanzeraus
aktuellerCO,-Konzentration(Abbildung5.2undTabelle5.4).
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Tabelle5.4: Mittelwerteder Stickstofmengenm ErntegutausdenExperimenterim Phytotron(obereHalfte der
Tabelle,ohneFagus sylvaticaund Quercusilex) und auf der FACE-Anlage(untereHalfte der Tabelle)ausak-
tueller(360ppmV) underhdhter(1000bzw. 510ppmV) CO,-KonzentrationDaneberdie Mittelwerteder CO;
Response-&ktoren(I'co,) und die Mittelwerte der CO, Response-&ktorenfur die gesamterPflanzennach
Korrekturderdurcherhdhte<CO, induziertenUnterschiedaler Stickstofkonzentration(l', ko). k bezeichnet
die AnzahlderParallelen,Sp. Spro3,Bl. Blatt, W. Wurzel, FW. Feinwurzel Ges.gesamtd’flanze to Erntezu
Beginn desExperimentesNO bis N25 Diingestufen[ y Stickstof-Response-&ktor, M Mittelwert der CO,
Response-&ktorenausallenvier Diingestufen; bei Signifikanz(p<0.05).

Phytotron

CO, aktuell erhoht lco,

rnkorr

k Sp. BL.L. W. Fw Ges. Sp. Bl. W Fw Ges. Sp. Bl W. Fw Ges. Ges.

to 30 64 198 44 57 363 64 198 44 57 363

NO 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 1751287 220 792 56 129 1196 0.96 0.89 1.15 0.75 0.88 1.09
N5 10 3741036 83 1621655 4701491 100 201 2262 *1.52*1.55 1.29 1.25*1.47 *1.84
N2510 468 1403 144 252 2266 7031725 176 2252829 *1.32 1.22*1.23 0.91*1.19 *1.57

vy 10 *6.59*5.3774.19*3.91*5.05 *8.73*8.38"5.34*3.23%6.76
M 40 *1.18 1.07 1.12 0.91 1.08 *1.23

FACE

CO; aktuell erhoht lco,

rnkorT

k Sp. BL. W. Fw Ges. Sp. Bl. W Fw Ges. Sp. Bl. W. Fw Ges. Ges.

to 3 2 4 — 6 12 2 4 —— 6 12

NO 2 2 6 — 6 14 2 8 —— 9 19 102 122 —— 154 133 161
N1 2 9 31 —— 19 59 26 33 —— 33 92 283108 —— 1.74 156 1.91
NS 2 99 183 —— 49 331 135 225 —— 76 435 1.37 1.23 —— 153 1.31 2.06
N25 2 618 794 —— 1471560 608 961 —— 1901759 0.98 1.21 —— 1.29 1.13 1.33
v 2 303 126 —— 24 103 292 125 —— 21 93

M 8 1.40*1.18 —— *1.52*1.33 *1.71
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Tabelle5.5: Trockengevicht desErntegutes(Angabein g) ausden Experimenterim Phytotronund auf der

FACE-Anlage(Chenopodiunalbum) ausaktuellerunderhéhter(1000bzw. 510ppmV) CO,-KonzentrationSp.

denSproR3 Bl. Blatt, W. Wurzel, FW. Feinwurzel,Ges.gesamteéPflanze t, Erntezu Beginn desExperimentes,
NO bis N25 Diingestufen.

CO,-Konzentration aktuell erhoht

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

Acaciadealbata to 47 63 25 27 161 47 63 25 27 161
NO 16.1 325 3.0 7.7 594 86 172 17 8.0 355
N1 214 38.8 3.4 106 74.2 56.8 69.3 5.9 125 1445
N5 817 522 86 6.4 149.0 341 659 35 13.7 117.2
N25 28.0 419 42 7.8 820 302 443 43 6.6 854

Acaciamelanoxylon to 51 46 33 26 157 51 46 33 26 157
NO 116 225 47 32 420 37.3 381 92 7.8 924
N1 421 558 51 9.0 111.9 34.0 417 53 7.4 885

N5 46.3 455 45 3.9 100.2 714 727 7.1 53 156.6
N25 50.7 52.0 6.6 9.6 1189 120.7 1022 7.7 7.0 2375

Eucalyptudebeuzéllei to 6.0 16.1 34 3.2 286 6.0 161 34 3.2 286
NO 188 443 54 52 738 22.7 65.0 6.3 12.1 106.0
N1 36.8 63.6 4.1 10.1 1145 16.0 427 44 48 679
N5 195 368 22 39 625 41.0 81.8 51 9.7 137.6
N25 30.3 694 55 8.6 1137 281 565 38 88 973
Eucalyptusiiphophila  to 9.7 253 58 57 464 9.7 253 58 57 464
NO 146 329 42 55 572 196 525 26 52 798

N1 201 36.1 53 6.1 67.6 16.0 509 44 48 76.1
N5 281 583 35 91 99.0 31.0 68.6 6.0 8.9 1146
N25 249 585 40 98 97.2 36.6 68.2 58 95 1200

Eucalyptugpaucifloma to 90 165 40 34 329 90 165 40 34 329
NO 201 459 6.0 74 794 20.0 429 38 55 722
N1 205 481 30 55 772 306 521 54 58 940
N5 134 257 29 36 455 164 329 26 39 558
N25 252 574 47 8.7 96.0 383 772 52 6.8 1274
Quercusilex 1 to 52.0 354 428 4.6 1348 52.0 354 428 4.6 1348
NO 90.0 72.7 52.8 18.0 2335 99.1 814 76.1 175 274.1
N1 948 94.1 63.6 22.3 274.8 75.6 722 72.0 21.4 241.2
N5 71.2 704 339 8.7 184.1 759 70.2 473 5.0 1984
N25 135.3 161.1 57.0 20.7 374.1 95.7 89.4 43.7 10.4 239.2
Querusilex 2 to 52.0 354 428 4.6 1348 52.0 354 428 4.6 13438
NO 38.2 12.8 28.8 3.8 835 224 136 27.0 8.7 717
N1 65.0 52.0 29.4 115 157.9 189 2.0 143 03 355

N5 31.0 152 119 3.0 611 1157 96.5 35.0 13.2 260.4
N25 235 188 87 54 564 79.0 62.8 149 12.2 169.0

Quercusrobur to 68 01 70 08 147 68 01 70 0.8 147
NO 181 6.0 7.6 20 337 208 7.6 143 1.7 444
N1 146 4.7 154 14 36.0 121 6.7 147 24 359
N5 134 83 140 35 391 61.3 31.1 20.1 3.5 116.1
N25 40.1 274 192 74 941 66.8 27.8 32.7 10.1 137.3
Fagussylvatica to 46 03 32 12 92 46 03 32 12 92
NO 86 34 66 32 219 62 28 35 39 163
N1 17.7 139 10.2 11.0 529 32.3 10.6 22.3 105 75.7

N5 105.2 29.4 35.7 27.8 198.1 281 102 52 8.1 515
N25 451 25.0 129 9.2 922 1821 86.0 29.2 258 323.1
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Tabelle5.6: Trockengeavicht desErntegutes:Fortsetzung

CO»-Konzentration aktuell erhoht

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

Alnusglutinosa to 1.3 02 06 0.3 2.4 1.3 02 06 0.3 2.4
NO 24 26 25 16 9.1 25 26 09 17 7.7

N1 291 275 87 102 756 20.8 226 76 44 554
N5 219 216 39 42 517 48.4 418 94 6.6 106.3
N25 415 463 7.7 6.0 1015 584 470 79 7.1 1203

Pinussylvestris to 28 54 21 28 131 28 54 21 28 131
NO 6.4 148 2.7 58 2938 43 84 33 6.1 222
N1 95 284 6.2 11.1 55.2 11.0 228 3.8 53 429

N5 142 372 40 89 64.2 165 552 6.6 119 90.2
N25 170 375 77 7.6 698 21.2 50.2 104 9.0 90.8

Piceaabies to 90 71 28 27 215 90 71 28 27 215
NO 142 158 53 6.7 420 164 245 53 8.0 543
N1 22.0 181 6.5 116 58.2 29.0 206 9.9 149 745
N5 60.3 45.2 182 19.1 1428 136.5 83.4 30.7 20.6 271.2
N25 53.8 41.2 142 143 1235 107.2 859 254 13.6 232.0

Pseudotsuganenziesii to 46 53 22 13 135 46 53 22 13 135
NO 136 264 65 7.3 538 9.2 136 42 49 319
N1 151 122 54 13.1 458 114 189 38 56 396
N5 96 90 22 81 289 188 33.1 23 6.6 607
N25 99 94 25 106 323 171 282 41 7.0 565
Chenopodiumalbum  to 01 01 — 0.9 1.1 01 01 — 0.9 1.1
NO 0.1 01 —— 04 0.7 0.1 02 —— 1.1 1.5
NO 02 01 —— 13 1.6 01 02 —— 16 1.8
N1 03 04 —— 25 3.2 13 08 —— 32 5.2
N1 06 09 — 22 3.7 1.0 1.0 —— 45 6.5
N5 29 31 —— 72 131 50 51 —— 84 184
N5 29 33 —— 50 112 62 43 —— 110 215
N25 12.7 136 —— 169 431 12.8 13.0 —— 151 409
N25 148 11.7 —— 112 37.7 186 165 —— 229 58.0

5.1.2 Trockengewicht

In Tabelle5.5 ist dasTrockengeavicht desErntegutesausden Experimenterim Phytotron
undaufderFACE-Anlage(Chenopodiunalbum) fir die einzelnerArten anggeben.

Die Mittelwerte der Trockengavichte ausdenverschiedenerrten sind in Abbildung 5.3
gagen die Stickstofkonzentrationder Nahrlésungerund die Stickstofkonzentrathin der
Pflanzeraufgetragenin Tabelle5.7 sind die Mittelwerte mit denErgebnisserer Statistik
zusammengestellAus demExperimentm PhytotronwurdenfolgendeArten fur die Mit-
telwertbildungbericksichtigtAcaciamelanoxylonAcaciadealbata Eucalyptusdebeuze-
villei, Eucalyptusiphophilag Eucalyptugpauciflom, Alnusglutinosa Quercusrobur, Pinus
sylvestris Piceaabiesund PseudotsugmenziesiiFagussylvaticaund Quercusilex wurden
nicht berticksichtigt.

Vergleich der Nahrstoffvarianten: Eine h6hereDiungestufenattesovohl im Phytotron
alsauchim FACE-Experimenin beidenCO,-Konzentrationeffir alle Organeund die ge-
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Abbildung 5.3: Mittelwerte desTrockengavichtesder ausgavertetenPflanzenzum Endeder Expositionsperi-
odenin Abhangigleit von der Stickstofkonzentrationin derNahrldsunglinke Graphik)undin Zusammenhang
mit der Stickstofkonzentratiorder Pflanzen(linke Graphik).Die Ergebnissevon Fagussylvaticaund Queicus
ilex gingennicht in die Mittelwertbildungein. Dunkle Symbole:aktuelle CO,-Konzentrationhelle Symbole
erh6hteCO,-KonzentrationMit zunehmendeBtickstofkonzentratiorin der Nahrlésungstieg dasTrockenge-
wicht. Eine erh6hteCO,-Konzentratiorhatteein hthereslrockengevicht zur Folge. Die Pflanzerauserhéhter
CO»-Konzentratiorwarenbei gleicherStickstofkonzentrationim GewvebedeutlichgréRerals die Vergleichs-
pflanzen.

samtenPflanzeneinendeutlich wachstumsférderndeiffekt (Abbildung 5.3 und Tabelle
5.7),wobeidieserEffekt bei denoberirdischerOrganenBlatt und SproR3starler ausgepragt
war alsbei denunterirdischerOrganenwWurzelund Feinwurzel(Tabelle5.7:ry ).

Vergleich der CO,-Varianten: Im Mittel aller Arten erreichtendie untererhéhterCOs-
KonzentrationgevachsenenPflanzenzum Zeitpunkt der Ernte ein signifikant héheres
Trockengevicht als die PflanzenausaktuellerCO,-Konzentration(Tabelle5.7: Phytotron
+23%; FACE +50%). Im Phytotronhattedie erhéhteCO,-Konzentratiordenstarksterkin-
fluR aufdasTrockengevicht von SproundBlattern(+25% und+-29%), wahrendm FACE-
ExperimentdasTrockengeavicht der Feinwurzelnam starkstergeférdertwurde (4+25%).

EinfluB von CO,, Vergleich der Nahrstoffvarianten: Im Phytotron-Experimener
reichtendie DungevariantenN5 (+63%) und N25 (+36%) unter erhéhtemCO, signifi-
kant hohereTrockengevichte als die korrespondierendeNariantenunter aktueller COs-
KonzentrationDas Trockengeavicht der DingevariantenNO (+4%) und N1 (—2%) wurde
kaumdurchdie hthereCO,-KonzentratiorbeeinfluiTabelle5.7).

In dergeringsterDingestufevurdedasTrockengeavicht der Feinwurzel(+12%) am stark-
sten durch erh6htesCO, beeinfludt,wahrendin den beidenhohen DingestufenSprofl3
(+58% bzw +47%) und Blatt (+86% bzw +37%) am deutlichstenreagierten.Das
Trockengevicht derFeinwurzelrnwarin VarianteN25 untererhfhtentCO, geringeralsunter
normalemCQO; (—5%).

Im FACE-Experimentvar der Unterschiedzwischenden CO,-Variantenbei denmittleren
NahrstofvariantenN1 und N5 am deutlichsten+72% bzw. +64% untererhohtemCGOy),
bei NO undN25 wenigerdeutlich(+46% bzw. +22%).

EinfluB von CO, bei korrigierter Stickstoffkonzentration: Bei einemVemleich der
COy,-VariantemachKorrekturderinduziertenAnderungder Stickstofkonzentratia (o)
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Tabelle5.7: Mittelwerte desTrockengevichtesdesErntegutes(g) ausden Experimenterim Phytotron(obere
Halfte der Tabelle,ohneFagus sylvaticaund Querusilex) und auf der FACE-Anlage(untereHalfte der Ta-
belle)ausaktuellerund erhéhter(1000bzw. 510ppmV) CO,-KonzentrationDaneberdie Mittelwerteder CO,
Response-&ktoren(I'co,) und die Mittelwerte der CO, Response-&ktorenfir die gesamterPflanzennach
Korrekturderdurcherhdhtes<CO, induziertenUnterschiedaler Stickstofkonzentration(l', xo-- ). k bezeichnet
die Anzahlder Parallelen,Sp. SproR3,Bl. Blatt, W. Wurzel, FW. Feinwurzel Ges.gesamtéPflanze ty Erntezu
Beginn desExperimentesNO bis N25 Diingestufen] x Stickstof-Response-&ktor, M Mittelwert der CO,
Response-&ktorenausallenvier Dingestufen; bei Signifikanz(p<0.05).

Phytotron

CO; aktuell erhoht lco,

rnkorT

k Sp. BlL. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw Ges. Ges.

to 30 59 86 33 25204 59 86 33 25 204

NO 10 13.6 24.3 4.7 5.2 480 16.1 27.2 51 6.1 546 1.06 1.01 0.88 1.12 1.04 *1.28
N1 10 23.1 33.3 6.3 8.8 716 23.7 348 65 6.8 71.9 0.97 1.09 1.05 0.77 0.98 1.09
N5 10 30.8 339 6.4 7.0 78.2 475 56.6 9.3 9.0122.6 *1.58*1.86 1.37*1.30"1.63 *1.84
N2510 32.1 44.1 76 9.0 929 524 58.7 10.7 8.5130.4 *1.47*1.37*1.25 0.95*1.36 *1.57

v 10 *2.43*2.141.42*1.89*2.09 *3.43*2.89*2.03*1.59*2.73
M 40 *1.25*1.29 1.12 1.02*1.23 *1.42

FACE

CO, aktuell erhoht lco,

rnkorr

k Sp. Bl.L. W. Fw. Ges. Sp. Bl. W. Fw Ges. Sp. Bl. W. Fw Ges. Ges.

to 3 010 0.12—-- 0.85 107 0.1 0.12 —— 0.85 1.07

NO 2 0.13 0.14—— 0.87 114 0.10 0.22 —— 1.34 1.66 0.77 1.57 —— 154 146 161
N1 2 041 065—— 2.34 340 1.14 088 —— 383 585 2.78 1.35 —— 164 1.72 1.91
N5 2 289 318 -— 6.1012.17 5.52 474 —— 9.6819.94 1091 149 —— 159 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
v 21055 904—--— 16.1 354 157.2 66.8 —— 14.2 29.8

M 8 1.47*1.39 —— *1.52*1.50 *1.71

erreichtendie die Pflanzen,die unter erhbhtemCO, gewachsenwarenim Phytotron-
Experiment42%,im FACE-Experimenf 1% hdheresTrockengevicht als die Pflanzemaus
aktuellerCOy-Konzentratior(Abbildung5.3und Tabelle5.7).
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Abbildung 5.4: CO, Response-&ktorenfiir das Trockengevicht (I'co,,7¢) in Abhangigleit von den CO,

Response-&ktorenfur die Stickstofmenge(l'co,,~). Die PflanzenauserhdhterCO,-Konzentrationdie ge-
genuberdenPflanzenausaktuellerCO,-Konzentratiordie Stickstofmengeam deutlichstersteigernkonnten,
wiesenuntererhdhterCO,-Konzentratiorauchdie deutlichsteSteigerunglesTrockengsvichtesauf. Die Stei-
gerungdesTrockengavichteswar dabeideutlicherausgepragals der CO,-Einflul auf die Stickstofmenge da
die PflanzeruntererhéhtenCO,-KonzentrationerinegeringereStickstofkonzentrationm Gewebeaufwiesen
alsdie PflanzerunteraktuellerCO;-Konzentration.

Vergleich desEinflussesvon CO- auf Stickstoffmengeund Trockengewicht

Die Steigerungdes Trockengevichtes der Pflanzendurch erh6hte CO,-Konzentrationen
(rco.,rc) korreliertelinear mit der Steigerungler Stickstofmengeder Pflanzen(rco,, n):

rcosra = 0.043 +1.09 * [co, N

Die Proportionalitatwar durch die untererh6hterCO,-KonzentrationinduzierteVerande-
rungder Stickstofkonzentraibn parallelverschoben.

DasbedeutetdalRdie Pflanzendie in erhdhterCO,-Konzentrationgegeniberden Pflan-
zenausaktuellerCO,-Konzentratiordie Stickstofmengeam deutlichstersteigernkonnten
auchdie deutlichsteSteigerunglesTrockengavichtesaufwiesenDies wareniberwiegyend
PflanzerausdenmittlerenDlngestuferN1 undN5.

100



101



40

T T T T T T T T T T
Acacia melanoxylon 1888 SB:IR// 8 Eucalyptus debeuzevillei
30 =1 F —
o
(o))
E 20 -4 F =
=
]
10 - =1 F e —
O
) * O e
O
0 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
40 T T T T T T T T T T
Eucalyptus niphophila Quercus ilex
30 =1 F —
—
'o
(o))
E 20 -4 F =
(:9; Q
10 - =1 F g —
o e %o
°
0 L9 | | | Qa.uj@q | | |
40 T T T T T T T T T T
Quercus robur Fagus sylvatica
30 =1 F —
—
'o
()]
E 20 -4 —
S
Q) o 5
10 © 1 r % .
® §e50 (] '36
0 | s o) E 6 8 9o, L Q 8 1 8 ' 1 1
40 T T T T T T T T T T
Alnus glutinosa Pinus silvestris
30 |- -4 F =
—
'o
20l . 1L i
] ® O )
10 - o 8 @Q ® - _8. 6e® 50 i
e °C @ Ge 8.
( ] 0 ©
0 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
40 T T T T T T T T T T
Picea abies Pseudotsuga menziesii
30 |- -4 F =
— o 0
T o o}
E 20 4 0 e -
E © e
o ) [
10 - Q - —
Q 8 e é ®
0 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
0 10 20 30 40 50 600 10 20 30 40 50 60

N-Konzentration [mg EjL]

N-Konzentration [mg @1]

Abbildung 5.5: Konzentratioran Glucosein Abhangigleit von der der StickstofkonzentrationiUbersichtder
untersuchterArten. Die Konzentrationervon Glucoseund Stickstof sind auf das Trockengevicht bezogen

[mg-g(TG) 1.
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Abbildung 5.6: Konzentratioran Glucosein Abhangigleit von der Stickstofkonzentration{Ubersichtiiberdie
Experimentém Phytotron(obereGraphik)und auf der FACE-Anlage(untereGraphik).

5.1.3 Kohlenhydratk onzentration

In diesemKapitel werdendie Konzentrationemn Glucose Fructose Saccharosend Star
ke vorgestellt.Die Konzentrationean Rafinoseund Stachiosevarenbei denuntersuchten
Artenim Vemleichzu denandererKohlenhydrateisogering,dafisiekeinenEinfluRaufdie
Gesamtmengeéer Kohlenhydratehatten.Da keine Hinweiseauf spezielleRegulatorische
Wirkungenvon Raffinoseund Stachiosesorlagenhabeich auf die Darstellungder Ergeb-
nissefir Rafinoseund Stachioseverzichtet.

Grundlageder Auswertungwarendie Probendie in denExperimenterim Phytotronund
auf der FACE-Anlagean vier verschiedeneidhrzeitenim Verlauf einesTagesgenommen
wordenwaren.Die Kohlenhydratknzentréionen in denBlatternder Respirationsmessun-
genwerdenim Zusammenhanmit denErgebnisserzur Respirationvorgestellit.

Glucose

Sowohl die ErgebnisseausdemExperimentm Phytotronals auchdie Ergebnisseausdem
FACE-ExperimentasserkeinendirektenZusammenhangon Stickstofkonzentratio und
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Abbildung5.7: DasVerhaltnisGlucose-zu Stickstofgehaltbei verschiedenestickstofkonzentrationenUber
sichtiiberdie ErgebnisseusdemExperimenim Phytotron(obereGraphik)und auf der FACE-Anlage(untere
Graphik).

Glucosebknzentratio in denBlatternerkennenDieswird in denAbbildungen5.5und5.6
undauchin der statistischerAuswertungdeutlich,die in Tabelle5.8 am EndedesKapitels
auf Seitel13zusammengafitist.

Die KonzentratiormanGlucoseschwanktesovohl innerhalbderverschiedeneArtenalsauch
uberdie Artgrenzerhinweg zwischer2 und30mgg(TG)~! ohnedaRein Einflu der Stick-
stoffkonzentratiorauf die Glucoseknzentratiorzu erkennenist.

DieseStreuundiel3 sichnichtdurcheinenTagesganderGlucoseknzentratia erklarenda
bei der AuswertungkeineeinheitlicheTendenzler Glucoseknzentratioanim Verlaufdes
Tagesdeutlichwurde.

Der fehlendeZusammenhangon Stickstofkonzentrationund Glucoseknzentratio hat-
te aberzur Folge, dalR das Verhaltnisvon Glucosezu Stickstof bei abnehmendestick-
stofkonzentratioranstig. Mathematisctbetrachtetz.B. mit der Dynamik einer Funktion:
f(z) = 1/x (Abbildung5.7).

EineweitereKonsequenderUnabhangigkit von Stickstof- und Glucoseknzentratiorist,
daRdasVerhaltnisvon Stickstof zu Glucoseproportionalzum Verhaltnisvon Stickstof zu
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Abbildung5.8: DasVerhaltnisStickstof- zu Glucosgehaltbei verschiedenestickstofkonzentrationenUber
sichtiiberdie ErgebnisseusdemExperimenim Phytotron(obereGraphik)und auf der FACE-Anlage(untere
Graphik).

Trockengavicht war. Diesistin Abbildung5.8 daigestellt.

EinfluR von CO4: In denBlatternauserhdhtenCO,-Konzentrationenvar die Glucose-
konzentrationim Mittel aller Diingevariantengegentberden Blattern aus aktueller CO,-

Konzentrationm Phytotronum 2% undim FACE-Experimentim 27%erhoht(Tabelle5.8;

vergleicheauchAbbildung5.6: die meistenMelRwerteliegenin denBereicherin denendie

lineareRegressiondie an die ErgebnisseauserhohterCO,-Konzentratiorangepalitvurde
UberderAnpassun@gndie DatenausaktuellerCO,-Konzentratiorliegt).

Die Glucosebknzentratia derBlatterausdenDungestuferN1, N5 undN25 war sovohlim
Phytotronals auchim FACE-ExperimenuntererhdhtenCO,-Konzentrationemgegeniber
denBlatternausaktuellerCOy-Konzentratiorerhoht(Tabelle5.8). In DungestufeNO hin-
gegenwar die Glucosebknzentratio in BlatternauserhthtetCOy-Konzentratiorverringert.
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Abbildung 5.9: Konzentrationan Fructosein Abhangigleit von der Stickstofkonzentration:Ubersichtder
untersuchterArten. Die Konzentrationeran Fructoseund Stickstof sind auf das Trockengavicht bezogen
[mg-g(TG)™"].
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Abbildung5.10:Konzentratioran Fructoseén Abhangigleit von der StickstofkonzentrationUbersichtiiberdie
Experimentam Phytotron(obererTeil der Abbildung) und auf der FACE-Anlage(untereHalfte).

Fructose

Analog zu den Ergebnissevon Glucosewar auchfur Fructosekein direkter Zusammen
hangvon Stickstofkonzentratio und Fructoseknzentratia zu erkennen(Abbildung 5.9
und5.10,sowie Tabelle5.8). Die Fructoseknzentratio wies dabeidasgleicheNiveauauf
wie die Glucoseknzentratia (2 bis40mgg—).

Der fehlendedirekte Zusammenhangon Stickstof- und Fructoseknzentratbn hatte die
gleichenKonsequenzefiir dasVerhéaltnisvon Fructosezu Stickstof wie fur Glucosezu
Stickstof (Ergebnissanicht extra dagestellt).

UntererhdhterCO,-Konzentrationemar die Fructoseknzentrathn im Mittel aller Dinge-
stufenerhéht(wie die Glucoseknzentratia), in denBlatternausdemPhytotronum 7%, in
denBlatternausdemFACE-Experimentim 3% (Tabelle5.8).

DieserEffekt trat savohl im Phytotronals auchim FACE-Experimenin denBlatternaus
DungestufeN1, N5 (nur FACE) undN25 auf. In DiingestufeNO undN5 (Phytotron)war die
Fructoseknzentratia in BlatternauserhdhterCO,-KonzentratiorgegeniberdenBlattern
derVariantemit aktuellerCO,-Konzentratiorverringert(Tabelle5.8).
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Abbildung 5.11: Konzentratioran Saccharos@é Abhéngigleit von der Stickstofkonzentration{Ubersichtder
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Abbildung5.12: Konzentratioran Saccharosa Abhangigleit von der Stickstofkonzentration{Ubersichtiiber
die Experimentém Phytotron(obererGraphik)und auf der FACE-Anlage(untereGraphik).

Sacchaose

Die Konzentratioran Saccharosstieg mit steigendestickstofkonzentratio. DasVerhalt-
nis von Saccharoseu Stickstof blieb dahemweitgehendkonstantDiesesMusterzeigtesich
sowohl bei deneinzelnenArten (Abbildung 5.11und 5.12 untereHalfte) als auchfir das
mittlere VerhaltenderPflanzerim Phytotron(Abbildung5.12obereHalfte und Tabelle5.8).
Die SteigerunglerKonzentratioran Saccharosanit steigendeftickstofkonzentraibn war
jedochbeideneinzelnerArten deutlicherausgepragals bei der Mittelung aller Ergebnisse
ausdemPhytotron.Die maximalenWertebetrugerum 100mgg(TG) L.

Im Phytotronhattendie Blatter der DingestufeNO untererhéhterCO,-Konzentratioreine
geringereSaccharosazentréion alsdie BlatterausaktuellerCO,-Konzentratior(Tabelle
5.8), mit steigendestickstofkonzentrabn derBléatterhattedie erh6hteCO,-Konzentration
zunehmendteigernderkinfluBaufdie Konzentratioran SaccharosgegeniibeBlatternaus
aktuellerCO,-Konzentratior(Abbildung5.12, Tabelle5.8).In denBlatternausdemFACE-
Experimenthingegenwar die Saccharoselnzentrdon untererhéhterCO,-Konzentration
gagenuberden Blatter ausaktueller CO,-Konzentrationin allen Dungestuferdeutlich er-
hoht.
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Abbildung 5.13: Konzentrationan Starke in Abhangigleit von der Stickstofkonzentration:Ubersicht der
untersuchterArten. Die Konzentrationeran Starke und Stickstof sind auf das Trockengevicht bezogen

[mg-g(TG) 1.
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Abbildung 5.14: Konzentratioran Stérke in Abhangigleit von der Stickstofkonzentration{Ubersichtiiberdie
Experimentam Phytotron(obererTeil der Abbildung) und auf der FACE-Anlage(untereHalfte).

Starke

Die KonzentrationdesResere-Kohlenhydratesstarke nahmin denuntersuchterBlattern
mit steigendeiStickstofkonzentrattn ah Dies galt savohl flr die einzelnenArten (Ab-
bildung 5.13und 5.14in der unterenGraphik) als auchin der Ubersichtaller Messungen
an PflanzerausdemPhytotron(Abbildung 5.14 und Tabelle5.8). Wie bei Saccharosgvar
dieserEffekt innerhalbder einzelnenArten stérler ausgepragals Uber die Artengrenzen
hinweg. Die maximalenWertelagenbei 200mgg(TG) 1.

Die erh6htenCO,-Konzentrationerattenim Vemleich zur aktuellenCO,-Konzentration
im Mittel aller Blatter einedeutlicheSteigerungler Starlekonzentratioreur Folge. Sovohl

beidenunkorrigiertenErgebnissemlsauchbei denumdie verschiedeneBtickstofkonzen-
trationenkorrigiertenErgebnissemnvar dieseSteigerungsignifikant. Der Effekt war beiden
mittlerenDilngestufeN1 und N5 amdeutlichsterausgepragtAbbildung5.14und Tabelle
5.8).

Die erhthteCOy-Konzentratiorhattezum einenin Zusammenhanqit der Verringerung
der Stickstofkonzentratin in den Blattern einentendenziellsteigernderkinflu® auf die
Starlekonzentrationzumandererwar die Konzentratioran Starke auchnachderKorrektur
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Abbildung 5.15: Mittelwerte der Konzentrationan Kohlenhydraterin Abhéngigleit von den mittleren Stick-
stoffkonzentrationein BlatternausdenExperimentenm Phytotron(obereGraphik)undaufder FACE-Anlage
(untereGraphik).Dunkle Symbole:aktuelleCO,-Konzentrationhelle SymboleerhhteCO,-Konzentration.

derunterschiedliche®tickstofkonzentratioen erhoht.

Ubersicht tiber die Konzentration an K ohlenhydraten

In Abbildung5.15undTabelle5.8sinddie mittlerenKonzentrationeman Glucose Fructose,
Saccharosand Starle einandeigegentibegestellt.

Die Konzentrationeian Glucoseund an Fructosewarenunabhangigion der Stickstofkon-
zentrationin denBlattern(Abbildung5.15).Die Konzentrationetagensowohl fir die Expe-
rimenteim Phytotronalsauchfiir dasExperimentaufder FACE-Anlagezwischer2 mgg—!

und30mgg—!, sodaRsieim Mittel um 7 mgg—! betrugenim Phytotronwarendie Kon-
zentrationeruntererhohtemCO, um 2% bzw. 7% gegenltberden Variantenausaktueller
CO,-Konzentratiorerhdht,im FACE-Experimenum 27%bzw. 3% (Tabelle5.8).

Die Konzentratioran Saccharosaahmsowohlim Phytotronalsauchim FACE-Experiment
mit steigenderStickstofkonzentratio zu und erreichte in den Einzelmessungerca.
100mgg—!, im Mittel ca.50mgg~! (Abbildung5.15).UntererhéhterCO,-Konzentration
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Tabelle5.8: Mittelwerte der Kohlenhydratknzentrationin Blattern ausdem Phytotronund dem Experiment
auf der FACE-Anlageausaktuellerund erhdhterCO;-Konzentration(1000ppmV bzw. 510 ppmV). Daneben
die Mittelwerte der CO, Response-&ktoren(I'co,) und der CO, Response-&ktorenbei Bezugauf Blatter
mit Standardstickstofkonzentratiorvon SOmgg’1 (Fcoy,nkorr)- k bezeichnedie AnzahlderParallelenGlu.
Glucose,Fru. Fructose,Sac. SaccharoseS$t. Starle, Ges. Summeder KohlenhydratknzentrationenNO bis
N25die Diingestufenl x Stickstof Response-&ktor, M MittelwertderCO, Response-&ktorenausallenvier

Dingestufen} bei Signifikanz(p<0.05).

Phytotron

360ppmV

k Glu. Fru.

Sac. St. Ges.

1000ppmV

Glu. Fru. Sac. St. Ges.

rCOg

Glu. Fru. Sac.

St. Ges.

rCOg,nkorT

Sac. St. Ges.

NO
N1
N5
N25

31
30
28
34

6.7 6.4
6.2 4.4
8.1 6.8
5.6 4.4

Iy 31 0.840.77
M 123

32.6 67.1112.8
38.5 25.1 74.2
36.2 21.3 72.3
42.2 13.5 65.8

1.16*0.14*0.52

6.8 5.8
71 53
8.2 6.5
7.4 8.2

28.4 81.7122.7
345 48.1 94.9
36.6 41.9 93.1
49.4 23.8 88.8

1.131.13*1.73*0.21*0.65

0.88 0.93*0.82*1.27 1.08
1.13*1.28 0.90*2.10*1.26
1.02 0.85 1.00*2.62*1.40
1.08 1.25*1.22*1.92*1.35

1.02 1.07 0.98*1.92*1.27

*0.83 1.24 1.00
0.94*1.96*1.17
1.03*2.38*1.28

*1.29*1.53*1.26

1.02*1.70*1.17

FACE

360ppmV

k Glu. Fru.

Sac. St. Ges.

510ppmV

Glu. Fru. Sac. St. Ges.

rCOg

Glu. Fru. Sac. St. Ges.

rCOg,nkor'r

Sac. St. Ges.

NO
N1
N5
N25

8.8 6.0
9.2 6.9
7.0 47
7.7 6.9

oo s

v

M 19

45 63.2 82.6
7.1 93.1116.3
23.0 82.3117.1
39.8 60.9115.3

4 0.881.13*11.39 0.94*1.43

74 37 7.2 98.7117.0
9.0 6.0 9.2119.5143.8
13.9 7.2 28.8135.0184.9
9.5 7.9 451 68.6131.2

1.452.76*6.92 0.81*1.32

0.79 0.48 1.95*1.40*1.30
1.21 1.11 2.53*1.31*1.29
*2.01*1.54*1.66*1.63*1.64
*1.24*1.16*1.23 1.16*1.18

*1.27 1.03*1.77*1.36*1.35

*8.34*1.14*1.27
*3.89*1.20*1.21
*3.71%1.22*1.38
*1.54 0.95 1.04

*3.563*1.12*1.22

war sie im Phytotronin etwa unveréndertgegeniberden Blattern aus aktueller CO,-
Konzentrationjm FACE-Experimentum 77% bzw. nachKorrekturder Stickstofkonzen-
trationensogarum 253%erhoht(Tabelle5.8).

Die Konzentrationan Starle nahminsgesamimit steigenderStickstofkonzentratia ab,
auchwennsie im FACE-Experimentn denmittleren DiingestuferN1 und N5 am héch-
sten war. Das Niveau der Starlekonzentrationlag in den Einzelmessungeawischen0
und 200 mgg !, so daRsie im Phytotronim Mittel zwischen20 und 80 mgg ! lag, im
FACE-Experimentzwischen80 und 130 mgg~' (Abbildung 5.15). Unter erhéhterCO,-
Konzentratiorwarendie Starlekonzentrationeisonvohlim Phytotron(92%bzw nachStick-
stoffkorrekturum 70%) alsauchim FACE-Experimen{36% bzw. nachStickstofkorrektur
um 12%) signifikanterhéht(Tabelle5.8).

Insgesamtvar die Summeder Kohlenhydratedurch Saccharosend Starle gepragt.Unter

erhdhtenCO,-Konzentrationerwar die Summesownohl im Phytotronals auchim FACE-

Experimentsignifikanterh6ht(27% bzw 35%), auchnachKorrektur der unter erhéhtem
CO, verringerterstickstofkonzentratn (17%bzw. 22%) (Tabelle5.8).
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Tabelle5.9: Stickstofkonzentrationim Erntegut (Angabein mg(N)g(TG) ') ausden Experimenterim Phy-
totron und auf der FACE-Anlageausaktuellerund erhéhter(1000 bzw. 510ppmV) CO,-Konzentration.Sp.
SproR3,BI. Blatt, W. Wurzel, FW. Feinwurzel,Ges.gesamtd’flanzet, Erntezu Beginn desExperimentesNO
bis N25 Diingestufen.

CO»-Konzentration aktuell erhoht
Art Sp. Bl W. Fw Ges. Sp. Bl.  W. Fw Ges.
Acaciadealbata to 209 445 20.7 40.0 33.2 20.9 445 20.7 40.0 33.2

NO 115 469 146 26.2 32.9 11.3 314 122 21.1 233
N1 124 46.4 121 246 31.9 99 409 99 217 258
N5 12.0 50.6 186 31.4 26.7 12.7 525 16.4 30.6 37.3
N25 16.3 524 21.7 23.8 358 147 525 244 276 358

Acaciamelanoxylon to 225 429 20.7 46.1 32.0 225 429 20.7 46.1 32.0
NO 16.3 416 9.7 295 30.1 99 354 9.1 295 220
N1 15.0 47.8 15.1 39.3 33.3 18.4 40.0 16.9 35.0 29.9
N5 225 49.6 236 382 355 17.1 43.6 20.9 40.0 304
N25 20.3 50.2 214 416 352 18.8 429 23.1 41.3 30.0

Eucalyptusdebeuzéllei to 10.1 21.7 14.0 23.2 185 10.1 21.7 14.0 23.2 185
NO 43 138 53 109 105 48 95 45 80 80
N1 6.2 16.7 3.3 134 126 71 140 6.8 128 11.8
N5 8.2 21.8 123 16.7 16.9 9.2 20.7 81 134 16.3
N25 105 23.3 13.0 21.7 193 116 24.3 15.0 16.8 19.6
Eucalyptusiiphophila  to 8.4 187 9.6 155 15.0 84 187 9.6 155 15.0
NO 4.7 140 104 15.2 115 46 104 55 109 8.8
N1 6.1 14.8 10.2 134 11.7 6.1 138 7.6 10.2 11.6
N5 7.7 21.0 10.0 19.6 16.7 7.6 181 87 16.0 14.6
N25 106 21.6 15.0 16.5 18.0 100 216 14.6 183 175
Eucalyptuspaucifloma to 9.3 232 128 21.9 18.0 9.3 232 128 21.9 18.0
NO 3.7 100 45 120 8.2 35 64 84 117 6.1
N1 6.6 17.7 6.8 16.7 14.2 59 130 59 126 10.3
N5 7.8 214 104 158 16.3 9.2 17.8 15.7 141 149
N25 10.0 25.0 19.6 16.6 20.0 11.3 228 16.3 18.6 18.9
Quercusilex 1 to 41 110 39 82 6.0 41 110 39 82 6.0
NO 40 103 52 135 7.0 35 86 56 132 6.2
N1 6.9 125 6.7 139 93 44 95 54 111 6.8
N5 75 152 6.9 116 105 57 114 6.1 123 8.0
N25 8.8 16.6 10.3 14.7 12.7 86 142 8.4 154 11.0
Quercusilex 2 to 41 110 39 82 6.0 41 110 39 82 6.0
NO 28 86 33 97 42 26 70 21 49 35
N1 44 121 53 94 75 45 107 49 134 51
N5 75 110 6.7 145 8.6 9.0 152 7.4 133 113
N25 115 16.2 143 29.7 15.2 9.9 146 99 207 124
Quercusrobur to 11.1 546 16.5 18.7 14.3 11.1 546 16.5 18.7 14.3
NO 43 129 51 88 6.3 35 111 7.0 126 6.3
N1 54 199 45 118 7.2 6.7 238 9.6 248 123
N5 95 320 128 20.0 16.4 8.1 260 95 230 136
N25 142 358 28.1 33.7 24.9 85 28.7 19.1 235 16.2
Fagussylvatica to 11.3 49.3 15.7 175 15.0 11.3 49.3 15.7 175 15.0
NO 28 97 29 91 48 32 133 2.0 9.0 6.0
N1 9.4 209 11.3 18.0 14.6 82 164 7.7 18.6 10.6

N5 10.8 25.2 14.0 23.7 153 9.1 220 9.1 220 137
N25 149 294 180 335 211 16.2 25.0 15.2 23.4 19.0
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Tabelle5.10: Stickstofkonzentratioim Erntegut (Fortsetzung)

CO»-Konzentration aktuell erhodht
Art Sp. Bl W. Fw. Ges. Sp. Bl W. Fw. Ges.
Alnusglutinosa to 19.0 619 189 246 236 19.0 619 189 246 23.6
NO 9.7 13.3 128 134 122 114 127 142 128 125
N1 81 245 99 194 158 9.2 246 9.0 215 164
N5 9.9 345 18.0 30.8 225 12.2 324 164 26.8 21.4
N25 18.3 43.1 229 389 31.2 175 348 235 40.0 26.0
Pinussylvestris to 56 142 38 95 97 56 142 38 95 97
NO 25 55 19 79 50 20 35 23 6.8 3.9
N1 57 125 56 148 11.0 56 9.7 51 146 8.9
N5 6.2 148 4.1 150 123 78 148 7.9 186 135
N25 79 154 9.9 189 133 8.2 17.4 109 26.3 154
Piceaabies to 44 96 32 92 6.6 44 96 32 92 6.6
NO 19 33 22 82 35 22 30 19 80 34
N1 85 204 6.4 189 140 83 179 46 173 123
N5 12.2 255 95 27.0 18.0 6.8 17.7 7.7 227 115
N25 146 269 120 38.0 21.1 12.3 26.0 11.0 33.0 18.4
Pseudotsuganenziesii to 10.6 244 114 241 175 10.6 244 114 241 175
NO 20 47 31 84 43 21 39 26 147 4.9
N1 6.1 17.0 7.3 176 124 38 69 118 147 7.6
N5 7.7 18,5 152 15.0 137 70 93 120 158 94
N25 10.8 26.1 10.5 25.3 20.0 6.6 14.1 11.1 184 121
Chenopodiunalbum  to 208 350 —— 6.8 111 208 350 —— 6.8 11.1
NO 16.1 460 —— 7.0 169 200 315 ——- 7.0 121
NO 15.4 440 —— 6.7 10.6 21.7 385 —— 6.7 10.7
N1 245 497 —— 84 152 231 366 —— 9.1 16.6
N1 19.6 460 —— 7.7 18.7 21.7 395 —— 7.9 14.8
N5 33.0 56.0 —— 7.7 245 26.2 457 —— 7.6 231
N5 355 593 —— 85 303 228 492 —— 8.0 205
N25 455 627 —— 9.9 36.9 365 658 —— 95 358
N25 448 63.0 —— 11.2 404 410 651 —— 105 358

5.1.4 Stickstoffkonzentration

In Tabelle5.9ist die Stickstofkonzentrationm Erntegut ausdenExperimentenm Phyto-
tron undaufder FACE-Anlage(Chenopodiuralbum) fiir die einzelnenArten anggeben.

Die Mittelwerte der Stickstofkonzentratioen ausdenverschiedenerten sindin Abbil-

dung5.16 gegendie Stickstofkonzentratio der Nahrlésungeraufgetragerundin Tabelle
5.11 mit denErgebnisserder StatistikzusammengestellAus dem Experimentim Phyto-
tron wurdenfolgendeArten fur die MittelwertbildungbericksichtigtAcaciamelanoxylon

Acaciadealbata Eucalyptusdebeuzéillei, Eucalyptusniphophila Eucalyptuspaucifiom,
Alnusglutinosa Quercusrobur, Pinus sylvestris Piceaabiesund Pseudotsuganenziesii
Fagussylvaticaund Quercusilex wurdennicht beriicksichtigt.
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Abbildung 5.16: Mittelwerte der Stickstofkonzentrationemer gesamterPflanzeam Endeder Expositionspe-
riodenin Abhé&ngigleit von der Stickstofkonzentrationder Nahrlésung.Die Ergebnissevon Fagus sylvatica
und Querusilex gingennicht in die Mittelwertbildungein. Mit zunehmendestickstofkonzentrationn der
Nahrlésungstieg die Stickstofkonzentrationim Gewebe .Eine erh6hteCO,-Konzentratiorhatteeinegeringere
Stickstofkonzentratioim Gewvebezur Folge.

Vergleich der Nahrstoffvarianten:  Eine h6hereDiungestufehatteim Mittel einehdhere
Stickstofkonzentratbn pro Trockengavicht der Pflanzernzur Folge (Abbildung 5.16). Die
Stickstofkonzentratnen der Gesamtpflanzevarenin denVariantenN25 mehralsdoppelt
so hochwie die Stickstofkonzentrabnen der VariantenNO (Tabelle5.11:ry >2). Dieser
Effekt tratin allenOrganenin ahnlicherGréR3enordnunguf (Tabelle5.11).

Vergleich der CO,-Varianten: Die Stickstofkonzentratbnen der Gesamtpflanzevaren
untererhdhtentCO, sowvohlim Phytotronalsauchim FACE-Experimentm Mittel um 12%
geringeralsin denVemleichspflanzeiiTabelle5.11 M fur Ges.= 0.88).

DieserEffekt war fastausschlieB3lictauf denUnterschiedder Stickstofkonzentratioen im
Blatt zurtickzufiihren(Phytotron—17%; FACE —15%). Die anderenOrganewiesennur
geringeUnterschiedewischendenCO,-Variantenauf.

EinfluB von CO, bei Berlcksichtigung der Nahrstoffvarianten: Die mittlere Stick-
stoffkonzentratiorim Blatt wurdein DiingestuféNO amdeutlichsterdurchdie erh6hteCO,-
Konzentratiorverringert(Phytotron—23%; FACE —22%). DieserEinflulR liel3 mit zuneh-
mendeDungestufenach(N25: Phytotron—11%; FACE +4%).

Die Stickstofkonzentratbnen derandererOrganewurdenin allen Diingestuferrelativ un-
einheitlichdurcherhéhte<CO, beeinflul3twobeigroReSchwankungerauftraten(z.B. FACE
SprofRNO +32%; N5 —28%).
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Tabelle5.11: Mittelwerte der Stickstofkonzentrationim Erntegut (mg(N)g(TG) !) ausdenExperimenterim
Phytotron(obereHélfte der Tabelle,ohneFagussylvaticaund Quercusilex) und auf der FACE-Anlage(untere
Halfte der Tabelle)ausaktuellerunderhdhterCO,-KonzentrationDaneberdie Mittelwerteder CO, Response-
Faktoren(I'co,). k bezeichnedie Anzahl der Parallelen,Sp. SproR3,Bl. Blatt, W. Wurzel, FW. Feinwurzel,
Ges.gesamtd’flanzety Erntezu Beginn desExperimentesiNO bis N25 Diingestufenl - Stickstof-Response-
Faktor, M Mittelwert der CO, Response-&ktorenausallenvier Diingestufen; bei Signifikanz(p<0.05).

Phytotron

CO; aktuell erhoht lco,

k Sp. Bl W. Fw Ges. Sp. Bl.L. W. Fw Ges. Sp. Bl W. Fw. Ges.

to 30 122 316 132 233 189 122 31.6 13.2 23.3 189

NO 10 6.1 16.6 7.0 14.0 125 55 127 6.8 13.6 9.9 0.9570.770.990.98 *0.85
N1 10 8.0 23.8 8.1 19.0 16.4 8.1 205 8.7 185 14.7 0.9870.821.100.97 0.91
N5 10 104 29.0 13.4 23.0 195 9.8 253 12.3 22.1 183 0.97*0.840.940.96 0.90
N25 10 13.3 32.0 17.4 275 239 119 285 16.9 26.4 21.0 0.89 0.890.980.96 *0.88

v 10 *2.71*2.51*2.94*2.07*2.41 *2.547*2.90*2.93*2.03 *2.48
M 40 0.94 *0.83 1.00 0.97 *0.88

FACE

CO, aktuell erhoht lco,

k Sp. Bl W. Fw Ges. Sp. Bl. W. Fw Ges. Sp. Bl. W. Fw. Ges.

to 3 208 3%.0 —- 6.8 111 208 350 —— 6.8 11.1

NO 2 157 450 ——- 6.8 125 208 350 —— 6.8 114 1.32 0.78 —— 1.00 0.91
N1 2 220 478 —— 80 173 224 380 —— 85 156 1.02 0.79 —— 1.06 0.90
NS 2 342 576 —— 81 272 245 474 —— 78 21.8 0.72 0.82 —— 0.96 0.80
N25 2 451 628 —— 105 386 38.7 654 —— 100 356 0.86 1.04 —— 0.95 0.92
v 2 285 138 —— 154 309 185 185 —— 147 3.13

M 8 0.95*0.85 —— 0.99 *0.88
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Abbildung 5.17: SpezifischeBlattflaiche(SLA) der Laubblatteran denenGaswechselmessungear Bestim-
mungderStomataknduktanzind Photosynthesdurchgefiinrtvurden Ubersichtiiberdie verschiedeneArten.
Aktuelle CO;-Konzentratior(360) dunkle Symbole;erhhteCO,-Konzentrationeri1000)helle Symbole.
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Abbildung 5.18: SpezifischeBlattflache(SL.A) der Laubblatteran denenGaswechselmessungear Bestim-
mung der Stomataknduktanzund Photosynthesdurchgefiihrtwurdenin Abhangigleit von ihrer Stickstof-
konzentrationpro Trockengevicht. Ubersichtauf der Basis aller MessungenAktuelle CO,-Konzentration
(360ppmV) dunkle Symboleund durchgezogen@usgleichskure; erhohteCO,-Konzentrationerf1000) helle
SymboleundgestrichelteAusgleichskure.

SpezifischeBlattflache (SLA)

Der Gasaustausather Blatter mit derUmwelt unddie Strahlungdie die Blatterempfangen
sindnichtandasTrockengevicht der Blatter, sonderrandie Blattflachegehunden.Da Sto-
matalonduktanzund PhotosynthesausdiesemGrund haufig auf die Blattflachebezogen
werden,ist essinnvoll auchdie Stickstofkonzentratin der Blatter auf die Blattflachezu
beziehenDer Zusammenhangon Trockengevicht und Blattflacheist Gberdie spezifische
Blattflache(S L A) gegeben.

Trockengevicht, Blattflacheund Stickstofkonzentratio wurdenan den Laubblatternbe-
stimmt, an denendie Gaswechselmessungeuar Bestimmungder Stomataknduktanzund
derPhotosynthesdurchgefuhrivurden.Die Abbildungen5.17und5.18stellendie spezifi-
scheBlattflachendieserBlatterin Bezugzur Stickstofkonzentratio dar

Die einzelnerArtenin Abbildung5.17wiesernzumeistineZunahmederspezifischemlatt-
flachemit steigendeStickstofkonzentraton der Blatter auf. AcaciamelanoxylonQueicus
robur und FagussylvaticalieRenkeinesystematischebnterschiedaler spezifischerBlatt-
flachebeiverschiedenestickstofkonzentratnen erkennen.

In Abbildung5.18ist zu erkennendafidie mittlere spezifischélattflacheliberdie Artgren-
zenhinweg mit steigendeiStickstofkonzentratio der Blatter zugenommerhat: die Gera-
den,die andie Ergebnisseangepaliwvurdenweiseneinepositive Steigungauf. Ein Einflufd
der CO,-Konzentrationauf den Zusammenhangon Stickstofkonzentrationund SLA ist
nichtzu erkennen.

Die statistischeAuswertungauf der Basisder CO, Response-#ktorenergab einensigni-
fikantenEinflul® der COy-Konzentratiorauf SLA, wenndie unterschiedlicherstickstof-

konzentrationerder CO,-Variantennicht berticksichtigtwurden (Tabelle 5.12 auf Seite
120:SL A). Wennmanaberdie verschiedeneBtickstofkonzentratbnen beriicksichtigund
die spezifischeBlattflacheauf die gleiche Stickstofkonzentrabn bezieht(Tabelle 5.12:
SL Ao ), WarderUnterschiedewischendenCO,-Variantengeringund nicht signifikant.
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Tabelle5.12: Mittelwerte der Stickstofkonzentrationerund der spezifischerBlattflacheder Blatter, an denen
die Gaswechselmessungeuar Bestimmungder Stomataknduktanzund der Photosynthesdurchgefihrtwvur-
denausaktueller (360ppmV) und erhéhter(1000 ppmV) CO,-KonzentrationDanebendie Mittelwerte der
CO,; Response-&ktoren(l'co,). k bezeichnetdie Anzahl der Parallelen, Ny Stickstofkonzentrationpro
Trockengevicht (mg(N)g(TG) ™), Narpar Stickstofkonzentratiorpro Blattflache(g(N)cm~2), SLA spe-
zifische Blattflache (cm? g(TG) ™), SLAkor» SpezifischeBlattflachenachKorrektur der unterschiedlichen
Stickstofkonzentrationent, Ernte zu Beginn desExperimentesNO bis N25 Dingestufen M Mittelwert der
CO, Response-&ktorenausallenvier Dingestufen; bei Signifikanz(p<0.05).

Stickstofkonzentratiorund spezifischélattflache

CO, aktuell erhoht lco,
5 g R g g s
5 K 5 E 5 K
e 3 3 3 e 0 3 3 e 3 I 3
k =4 Z w0 = Z w0 = = n w0
NO 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
M 32 *0.87 0.97 *0.90 0.95

Stickstoffkonzentration pro Trockengewicht(Nyg) und pro Blattflache (Nargar)

Vergleich der Nahrstoffvarianten: Sowohl die Stickstofkonzentratbn pro Trockenge-
wicht undFlachealsauchdie spezifischalattflachenahmemit steigendeblingestufezu:
die Blatterenthieltermit steigendetickstofversogunghohereKonzentrationean Stick-
stoff undwurdendiinnerbzw. wenigerdicht (sieheTabelle5.12).

Vergleich der COy-Varianten: Die Stickstofkonzentratia pro Trockengevicht unddie
spezifischeBlattflachewarenin BlatternauserhdhterCO,-Konzentratiorsignifikantgerin-
geralsin BlatternaktuellerCO,-Konzentratior{Tabelle5.12).Dasichdie Stickstofkonzen-
trationpro Trockengevicht unddie spezifischdlattflachezwischenrdenCO,-Varianterum
etwa dasgleicherelative MaR unterschiederiStickstofkonzentratio —13%, SLA —10%)
war die Stickstofkonzentratin pro Blattflichein beiden CO,-Variantenin etwa gleich
(r002 = 0.97).
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Tabelle5.13: EinfluR der Kohlenhydrateauf die Stickstofkonzentrationpro Trockengavicht am Beispiel der
BlatterausdenRespirationsmessungén PhytotronIm linken Teil derTabellesinddie Stickstofkonzentratio-
nenbezogerauf dasgesamtéelrockengeavicht daigestellt(KH-unkorrigiert), im rechtenTeil die Stickstofkon-
zentrationerbezogerauf dasTrockengavicht ohnel6slicheKohlenhydrateind Stérle (KH-korrigiert). Wachs-
tum unteraktueller(Nra,360) underhéhterCO,-Konzentratio( Nz, 1000). Daneberdie Mittelwerteder CO,
Response-&ktoren(l'co, ). k bezeichnetlie AnzahlderParallelenNO bis N25 DungestufenM Mittelwertder
CO, Response-&ktorenausallenvier Diingestufen; bei Signifikanz(p<0.05).

Nrg: VerdinnunglurchKohlenhydrate

KH-unkorrigiert KH-korrigiert
o S o S
2 = 2 =
o V) 3 V) o 3
& & Q & & S
k Z = ~ = = O
NO 7 9.50 8.32 *0.82 10.84 9.62 *0.83
N1 8 18.25 1554 *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
M 41 *0.80 *0.83

Einflu’ der Kohlenhydrate auf die Stickstoffkonzentration (Ny¢)

UntererhdhtemCO, kanneinehdhereKonzentratioranlslichenKohlenhydratemnd Star
ke zu einerVerdinnungler Stickstofkonzentratiorbeitragenlch habedaheran denBlat-
ternderRespirationsmessungeenEinfluR derKohlenhydrateuf die Stickstofkonzentra-
tion pro Trockengavicht bestimmt.Hierzu habeich zum einendie Stickstofkonzentratia
auf dasTrockengeavicht bezogen(KH-unkorrigiert) und zum anderenauf das Trockenge-
wicht nachAbzugderléslichenKohlenhydrataind Starke (KH-korrigiert). Die Ergebnisse
sindin Tabelle5.13damgestellt.

Auchin dieserBlatternnahmdie Stickstofkonzentratiorpro Trockengevicht mit steigender
Dungestufezu. Dartiberhinausvar der UnterschiedwischendenCO,-Variantenwiederum
sehrdeutlich(r¢o, = 0.80).

DurchdenAbzugderldslichenKohlenhydrateindder Starke vom Trockengevicht stieg die
Stickstofkonzentratbn um ein bis drei Prozentan, wasauf eineKonzentratioranloslichen
Kohlenhydratemnd Stérle zwischen5% und 15% schlieRerafit.

Der Unterschiedder Stickstofkonzentrationzwischenden CO,-Variantenverringertesich
durchdenAbzugderKohlenhydratewasaufhohereKohlenhydratknzentréionenderVari-
antenuntererhfhterCO,-Konzentratiorschlieeralt. Allerdings erklartedie unterschied-
liche KonzentratioranldslichenKohlenhydratemnd Starke denUnterschiedler Stickstof-
konzentratiorewischendenCO,-Variantemur zu einemgeringenfeil (rco, = 0.83gegen-
uber0.80).
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5.2 Ergebnissader Prozel3studien

Nachdemin Kapitel 5.1 die Ergebnissezum Einflu von CO, und Stickstofdiingungauf
einige ZustandsgroéRemorgestelltwordensind, sollenin diesemKapitel die KenngréRen
wichtigerProzesse&or demHintergrundderdurchdie Expositionsbedingugen veranderten
ZustandsgrolRenntersuchtverden:

Stickstofaufnahme

— relative Aufnahmerateler Feinwurzelrfur Stickstof: RARy

Allokation von Stickstof

— Allokationsloefizientenflr Stickstof: kaln

Allokation von Kohlenstof

— Allokationsloefiizientenflir Kohlenstof: kal-

Stomata-knduktanz

— maximaleStomataknduktanzg,, maz
— Regulationderrelativen Offnungsweitek, o und K, ¢,

Photosynthese

— Carboxylierungs-Hizienz: CE
— maximaleAssimilationsrateA, oz
— COy-Kompensationspunkt.,,

Respiration

— Respirationstiefiizient bei Standardtemperatukr
— Qqo-WertdesRespirationstiefiizientan: Q1
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Abbildung 5.19: Relative Stickstof-Aufnahmerate(RARy [mg(N)g(FWN)~! d=1]) als Funktion der Stick-
stoffkonzentratiorin der Nahrlésung Damgestelltsind die Ergebnissealer einzelnenArten ausdemExperiment
im Phytotron.
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Abbildung 5.20: Relative Stickstof-Aufnahmerate(lRARx [mg(N)g(FWN)~' d~!]) als Funktionder Stick-
stoffkonzentratiorin der Nahrlésung Dargestelltsind die Ergebnissezon Chenopodiunmalbum ausdemExpe-
rimentaufderFACE-Anlage.

5.2.1 Aufnahme von Stickstoff
Relative Aufnahmerate der Feinwurzeln fur Stickstoff (RARy)

Phytotron: Fastalle im PhytotronexponiertenjungenBaume(Abbildung 5.19) wiesen
im Bereichder DlngestuferNO bis N5 mit hohererStickstofkonzentrationn der Diinge-
l6sungeinedeutlicheSteigerunglerrelativen Aufnahmeraterauf. Eine weitereSteigerung
derStickstofkonzentratin in derDiingelésunguf25 mmol Stickstof proLiter hattein den

meistenFallenkeine weitereZunahmeder relativen Aufnahmeratezur Folge. Die relative

AufnahmeratelerBaumeim Phytotronwar alsobeieinerKonzentratiorderNahrlésungum

5 mmol(N)Itr ! in etwa gesattigt.

FACE: Chenopodiunalbumim Freiland-ExperimeraufderFACE-Anlagewiesbis Dln-
gestufeN25 eine deutlich Steigerungder relatven Aufnahmeratamit steigendenAngebot
auf (Abbildung 5.20). ZwischenDingestufaN5 und N25 kanneineleichte Sattigungdie-
seTendenaermutetwerden.ln DiingestufeN25 erreichteChenopodiunalbumin etwa die
doppelterelative Aufnahmerateyerglichenmit denhéchsterAufnahmeratenlerBaumeaus
demExperimentm Phytotron(manbeachtalie unterschiedlich&kalierungder Ordinaten
in Abbildung5.19und5.20).
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Abbildung5.21: Relative Stickstof-Aufnahmerateals Funktionder Stickstofkonzentratiorin der Nahrldsung.
Die obereGraphikzeigt die Ergebnissdir die LaubbaumeEucalyptuspaucifloia, Eucalyptusdebeuzéillei,
Eucalyptusiiphophila Quercusrobur), die unterefir die Stickstoffixierer (Acaciadealbata Acaciamelanoxy-
lon, Alnusglutinosg.

Stickstoffaufnahme: Vergleich der Artengruppen

In denAbbildungen5.21und5.22sind die relatven AufnahmeratererverschiedeneAr-
tengruppenundvon Chenopodiunalbum daigestellt.

Die Stickstof-Aufnahmeraterwarenbei allen Artengrupperim Phytotronin der N5 Vari-
antein etwa gesattigt.Chenopodiurmalbum wies in der N25 Variantenoch eine deutliche
Steigerungder relativen Stickstofaufnahmerateyegeniberder VarianteN5 auf (man be-
achtedie verschieden&kalierungder ArtengrupperausdemPhytotronund Chenopodium
album).

Die Fixierer, Arten,diein derLagewarenmit Hilfe von symbiontischemakterienStickstof
ausder Luft zu fixieren (AcaciamelanoxylonAcaciadealbataund Alnusglutinosg zeich-
netensichdurchmehrerdJnterschiedgegenibedenandererArtenaus.Zumeinenwiesen
sie bei Wachstumin stickstoffreier DiingeldsungNO) deutlichpositive Aufnahmeratemmuf
und hattenin DiingestufeN1 hohererelatve Aufnahmeraterals die UbrigenArten. In Zu-
sammenhangit einerdeutlicherAusbildungvon Wurzelknélichergeradebei Pflanzeraus
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Abbildung5.22: Relative Stickstof-Aufnahmerateals Funktionder Stickstofkonzentratiorin der Nahrldsung.
Die obereGraphikzeigtdie Ergebnissédlr die Nadelbaumé¢Pinussylvestris Piceaabies Pseudotsugaenzie-
sii), die untereGraphikfir Chenopodiunalbum

DungestufaNO und N1 deutetdiesauf einenhohenAnteil von fixiertem Stickstof amins-
gesamiaufgenommenestickstof hin. Zum andererwar die maximaleAufnahmeratedie
die Stickstoffixierer in denDuingestuferN5 und N25 erreichtendeutlichhéheralsbei den
andererBaumenm Phytotron.

Die Pflanzenim Phytotron wiesen in DungestufeNO und N1 unter erhéhter COs-
Konzentratiorz.T. héhere,z.T. aberauchgeringereStickstof-Aufnahmeraterauf als die
Pflanzenunter aktueller CO,-Konzentration.In den DiingestuferN5 und N25 hingegen
konntenalle drei Artengruppenaus dem Phytotrondie Stickstof-Aufnahmeratenunter
erhdhterCO,-Konzentratiorgegeniiberden Stickstofaufnahmerate unter aktueller CO,-
Konzentratiordeutlichsteigern(sieheauchTabelle5.14).

Chenopodiunalbum hingegen wies in den DiingestuferNO und N1 unter erhéhterCO,-

Konzentrationeine Steigerungder Stickstof-Aufnahmeratergegeniberden Pflanzenaus
aktuellerCOy-Konzentratiorauf. In DlngestufaN5 war kein Unterschiedzu erkennen,in

DungestufeN25 war die relative Stickstof-Aufnahmerateder Pflanzeruntererh6htemCO,

sogaretwas geringerals die der Pflanzenunter aktueller COy-Konzentration(sieheauch
Tabelle5.14).
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Tabelle5.14: Mittelwertederrelativen Aufnahmerateler Feinwurzelnfiir Stickstof von Pflanzerausaktueller
underhohterCO,-Konzentratior(1000bzw. 510 ppmV) ausdemPhytotronunddenExperimenimit Chenopo-
diumalbumauf der FACE-Anlage .Daneberdie Mittelwerteder CO, Response-&ktoren(I'co,). k bezeichnet
die Anzahl der Parallelen,NO bis N25 DungestufenM Mittelwert der CO, Response-&ktorenausallenvier
Diingestufen; bei Signifikanz(p<0.05).

Relative Aufnahmeratdiir Stickstof: RARy [mg(V) - gFWN)~! . d™1]

CO, aktuell erhoht lco,
(0] (0] (O]
£ E £ E o £

=] c = =] c = =) c e

— .g © o S . .g © o S — .g © o S

3] a5 =2 = o2 [} a Ee! = o2 ) a8 =2 =R

= <] = = <] = = o =

) o % g ] 5] o % g ] ] o % =4 ]

X T ® ZZ < X z S £ < = T 8 £ <

k (TR a =2 o (@] (TR - pd o (@] (TR A o (@]

NO 10 76.9 113 19 281 9.1 522 143 -51 200 256 0.59 1.920.25 0.732.82
N1 10 170.4 52.349.6 86.9 123.2 206.5 50.9 41.0 94.6 150.8 1.19 1.210.67 1.011.22
N5 10 268.5 79.078.9135.8 466.9 318.8173.1106.8196.9 467.6 1.11*1.891.54*1.511.00
N25 10 304.6163.286.3182.61074.5 350.5182.6138.1219.61011.7 1.26 1.151.57*1.290.94

M 40 0.99 1.510.80 1.101.34

Zusammenfassung

Die relative StickstofaufnahmeratéerFeinwurzelnwurdenfiir folgendeArten untersucht:
Eucalyptugpaucifloia, Eucalyptusiebeuzéillei, Eucalyptusiphophila Queicusrobur (Ar-
tengruppe:Laubbdume) Acacia dealbata Acacia melanoxylon Alnus glutinosa (Arten-
gruppe:Stickstoffixierer), Pinussylvestris Piceaabies Pseudotsugaenziesi{Artengrup-
pe: NadelbdumepusdemPhytotronund Chenopodiunalbum ausdemExperimentin der
FACE-Anlage In Tabelle5.14und5.15sinddie Ergebnissdiir die Artengrupperund Che-
nopodiumalbumnochmalszusammengefit.

In denStickstofvariantenNO, N1 undN5 (kein, geringesgutesStickstofangebotkstieg die
Stickstofaufnahmerat@ro Feinwurzelstickstéfmit demStickstofangebodeutlichan. Ei-
ne weitere Steigerungder Konzentratiorder Diingeldsungauf 25 mmol(N)Itr— bewirkte
bei denjungenBaumeausdem Experimentim Phytotronnur einerelatv geringeweitere
Steigerungder relativen AufnahmeratenChenopodiurmalbumim Freiland-Experimenauf
der FACE-Anlagekonntedie relatve Aufnahmeratenoch deutlich steigernund wies bei
DungestufdN25im Vergleich mit derhdchsterrelatven AufnahmeratelerBaumeim Phy-
totron (Alnusglutinosa Abbildung5.19)in etwa die doppelterelative Aufnahmerateuf.

Die Fixiererwiesen,m Gegensatzu denanderemrtengruppenauchin der Stickstofva-

riante NO deutlich positive Stickstofaufnahmeratemuf. Diese Aufnahmewar sehrwahr

scheinlichauf die Fixierungvon Luftstickstof zurtickzufihrendie Feinwurzelnder Fixie-

rer warenbei der Ernte mit Wurzelknélichenbesetzt Die Wurzelknéllichenwarenbei den
Pflanzendie bei geringemsStickstofangebot(NO und N1) wuchsenwesentlichdeutlicher
ausgepragtls bei hohemStickstofangebot. Aufgrund der wenigenStichprobenund der
groBenStreuungder Werte lassendie Ergebnissekeine Aussageriiber einenEinflu® der
CO,-Konzentratiorauf die Fixierungzu.

Unter erhéhten CO,-Konzentrationenwiesen die Pflanzenim Phytotron- und FACE-
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Abbildung5.23:Mittelwerteder Relative StickstofaufnahmeratéRARy [mg(N) g(FWN)~! d~1]) ausdenEx-
perimenterim Phytotronund auf der FACE-Anlagein Abhangigleit von der Stickstofkonzentratiorder Nahr
I6sung.

Tabelle5.15: Koeffizientenzur Berechnungler relatven Aufnahmerateder Feinwurzelnin Abhéngigleit von
der Stickstofkonzentratiorin der Nahrlésung Angegebensind die Mittelwerte der jeweiligen Artengruppen.
RAR .. maximaleAufnahmeratémg(N)g(FWN)~! d™1); K. rar Michaelis-Konstantederrelativen Auf-
nahmeratémgltr=).

RARma:c Km,RAR
COy aktuell erhoht aktuell erhoht
Fixierer 314 363 0.81 0.75
Laubbaume 176 233 3.41 2.88
Nadelbaume 90 153 0.73 2.46
Chenopodiunalbum 1666 1454 13.8 11.1

Experimentgegeniiberden Pflanzenaus aktueller CO,-Konzentrationinsgesamierhohte
relative Aufnahmerateffiiir Stickstof auf (Tabelle5.14Phytotron+10%; FACE +34%).

Die Pflanzenausdem Phytotronwiesenin DingestufeNO und N1 unter erhohterCO,-

Konzentratiorz.T. hdhere,z.T. aberauchgeringereStickstof-Aufnahmeraterauf als die

PflanzerausaktuellerCOy-Konzentrationln DiingestufeN5 und N25 wiesendie Pflanzen
auserhohterCO,-Konzentratiorgegeniberden PflanzenausaktuellerCO,-Konzentration
signifikanterhohteAufnahmeraterauf (N5 +51%; N5 +29%, vergleicheauchAbbildung
5.23).

Die relative Aufnahmerateszon Chenopodiurmalbumim Experimentauf der FACE-Anlage
war untererhthterCOy-Konzentratiorin denDlngestuferNO und N1 gegeniiberdenVa-
riantenaus360 ppmV erhdht(NO +82%; N1 +22%), in N5 urverandertundin N25 leicht
verringert(NO —6%; sieheTabelle5.14und Abbildung5.23).
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Abbildung 5.24: Allokationskoefizientenvon Stickstof fur Blatt und Feinwurzelals Funktionder Stickstof-
konzentratiorder GesamtpflanzeDargestelltsind die Ergebnisseler Arten ausdemPhytotron.
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Abbildung 5.25: Allokationskoefizientenvon Stickstof fur Blatt und Feinwurzelals Funktionder Stickstof-
konzentratiorder Gesamtpflanzebargestelltsind die Ergebnisseyon ChenopodiunalbumausdemExperiment
aufderFACE-Anlage.

5.2.2 Allokation von Stickstoff
Allokation von Stickstoff in Blatt und Feinwurzel

Die Allokationsloeflizientenfur dasBlatt wareninnerhalbder einzelnenArten bei mittle-
ren bis hohenStickstofkonzentratbnen der Gesamtpflanzeelatv konstant.Bei geringen
Stickstofkonzentratbnen nahmersie zu. ZwischendenverschiedeneArten unterschieden
sichdie Allokationsloefiizientenfir dasBlatt; siebetrugerewischen0.3bei Quercusrobur
und Pinussylvestrisund 0.8 bei Acaciadealbata Eucalyptusdebeuzéllei und Eucalyptus
paucifloma (sieheAbbildung5.24).

DasNiveauder Allokationsloefizientenfir Stickstof in Feinwurzelnlag beidenBaumen
ausdemPhytotroninsgesamteutlichunterdemderAllokationsloefizienten in Blatter: bei
denmeistenPflanzerunter0.2. Mit zunehmendestickstofkonzentratiorder Gesamtpflan-
zennahmendie Allokationsloefizientender Feinwurzelnbei denmeistenArten ah

Bei Chenopodiunalbumlagendie Allokationsloefizientenfir die Blatterbei0.5.Auchhier
nahmendie Allokationsloefizientenbei geringerStickstofkonzentratbn der Gesamtpflan-
zeah Die Allokationsloefiizienten fir die Feinwurzelrwarenzwischendenverschiedenen
Stickstofkonzentratnen sehrunterschiedlich0.10—0.50) mit einer deutlichenZunahme
beigeringenStickstofkonzentratiaen.

Die erhohteCO,-Konzentrationebeeinflu3ten ersterLinie die Stickstofkonzentraton der
PflanzengeringereStickstofkonzentratinen bei hohererCO,-KonzentrationMit derver
anderterstickstofkonzentratio wardannauchdasAllokationsmustefiir Stickstof in Blatt
undFeinwurzelnverandertEin dariibethinausgehendeéginflu derCO,-Konzentratiorwar
aufderBasisdereinzelnenArten nicht zu erkennen.
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Abbildung 5.26: Allokationsloeffizientenvon Stickstof fur SproRund Wurzelals Funktionder Stickstofkon-
zentrationder Gesamtpflanzedamestelltsind die Ergebnissaler Arten ausdemPhytotron.
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Abbildung5.27: Allokationsloefiizientenvon Stickstof fur denSproRals Funktionder Stickstofkonzentration
derGesamtpflanzédamestelltsinddie Ergebnisse&on ChenopodiunalbumausdemExperimentufder FACE-
Anlage.

Allokation von Stickstoff in Sprof3 und Wurzel

Die jungenBaumeausdem Phytotron(Abbildung 5.26) wiesenAllokationsloefizienten
fur denSproRRzwischen0.1 und0.35auf. InnerhalbeinerArt warendie Allokationsloefi-
zientenbei verschiedenetickstofkonzentratioen der Gesamtpflanzen der Regel wenig
verandert.

Die Koefizientenfir die Allokation von Stickstof in WurzelnwarenbeidenBaumenmnoch
geringerausgepragals die Allokation in den Sprof3:sie lagenflr die meistenArten bei
0.05-0.10nhur Quercusrobur wies Werte bis zu 0.35 auf. Die Allokationslkoefizientenin
WurzelnwareninnerhalbdereinzelnenArten relativ konstantdie verschiedenetickstof-
konzentrationemattenkeinenerkennbarertinfluf3.

Bei Chenopodiuralbum warendie Koefiizientenfir die Allokation von Stickstof in den
SproR3im Gegensatzzu den Ergebnisserder Baumeausdem Phytotronsehrvariabelund
nahmemit abnehmendestickstofkonzentratia in derGesamtpflanzdeutlichab:von ca.
0.4 auf 0.05 (Abbildung 5.27). Die Wurzelnvon Chenopodiunalbum wurdeninsgesamt
dem Organ ,Feinwurzel“ zugerechnetda der allergro3te Teil der Wurzel dinn war und
einenDurchmessekleiner2 mm aufwiesen.

Wenn man die geringere Stickstofkonzentratio unter erhohtemCO, und die damit
einhegehendenVerschiebing der Allokation berucksichtigt,hatten die erhéhtenCO,-
Konzentrationerauf der Basisder einzelnenArten keinenerkennbarertinflul? auf die Al-
lokationsloeffizienten.
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Abbildung 5.28: Mittelwerte der Allokationskoefizienten von Stickstof fur die Artengruppenals Funkti-
on der Stickstofkonzentrationder GesamtpflanzeBlatt und Feinwurzeln.Dunkle Symbole:aktuelle CO,-
Konzentrationhelle Symbole:erh6hteCO,-Konzentration(1000ppmV bzw. 510ppmV).

Vergleich der Artengruppen

In Abbildung5.28und5.29werdendie Allokationsloefizienten flir die Artengruppereu-
sammengeii3t,indemfur jedeArtengruppedie Mittelwerteberechnetvurden.Die verschie-
denenCO,-Konzentrationersind durch die Farbe der Symbolegelennzeichnetaktuelle
COy-Konzentrationdunkle Symbole;erhéhteCO,-Konzentrationhelle Symbole.

Bei Betrachtungder Artenguppersind zunachstie verschiedenei$tickstofkonzentratie

nenzu beachtendie fur die Artengrupperermitteltwurden:Laub-undNadelbdumaeviesen
uberwiggendgeringeKonzentrationemuf (5-20mgg~!), Fixierer héhere(20-30mgg—1),

wahrenddie Stickstofkonzentratioen von Chenopodiunmalbum sehrvariabelwaren (10—
40mgg~1). Demenstprechendnterschiedesich die AllokationsmusterzwischendenAr-

tengrupperzum Teil schonaufgrundder verschiedenerstickstofkonzentratioen, hinzu
kommenbei gleicherStickstofkonzentratiorJnterschiedewischendenArtengruppen.

Die Abhéangigleit der Allokationsloefiizientenfur Blatter von der Stickstofkonzentrréion
schienbei allen BaumenausdemPhytotronein ahnlichesMusteraufzuweisendie Alloka-
tionskoefiizientenstiegenvon 0.3bei5mgg ! auf0.7 bei35mgg . Chenopodiunalbum
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Abbildung 5.29: Mittelwerte der Allokationskoefizienten von Stickstof fur die Artengruppenals Funkti-
on der Stickstofkonzentrationder GesamtpflanzeBlatt und Feinwurzeln.Dunkle Symbole:aktuelle CO,-
Konzentrationhelle Symbole:erh6hteCO,-Konzentration(1000ppmV bzw. 510ppmV).

wies bei gleichenStickstofkonzentratioen geringereAllokationsloefizienten fir Blatter
aufalsdie Baume wobeiauchhier die Allokation mit steigendeKonzentratioreunahm.

Die Allokationsloefizientenfur Feinwurzelnunterschiedesich zwischenden Artengrup-
pendeutlichundwieseninnerhalbder Artengrupperzum Teil einestarle Abhangigleit von
der Stickstofkonzentratia auf. Die Laubbaumewiesenauchbei geringenStickstofkon-
zentrationergeringeAllokationsloeffizientenfir Feinwurzelnauf, die dariiberhinaukaum
durchdie Stickstofkonzentrathn beeinflul3tschienenNadelbdumaviesenbei ahnlichge-
ringen Stickstofkonzentrabnen deutlichhdhereAllokationsloefizientenfur Feinwurzeln
auf, die zumindesfir die Variantenin erhohtemCO, mit abnehmendeBtickstofkonzen-
tration stark zunahmenDie Fixierer wiesenbei hohenStickstofkonzentrabnen geringe
Allokationsloefizienten fiir die Feinwurzelnauf, die mit abnehmendeKonzentrationan
Stickstof zunahmenDendeutlichsterzusammenhangon Stickstofkonzentratio und Al-
lokationsloefiizienten wies Chenopodiunmalbum auf, wobei zu beachterist, daRWurzeln
und Feinwurzelngemeinsanals Feinwurzelnausgeertet wurden. Bei hohenStickstof-
konzentrationemvarendie Allokationsloeffizientenfir Feinwurzelrdhnlichgeringwie bei
den Fixierern,wahrendsie bei geringenStickstofkonzentratinen auf 0.5 anstigen, was
weitaushdherwar alsbei denandererArtengruppen.
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Abbildung5.30:Allokationsloefizientenvon Stickstof fir Blatt undFeinwurzein Abhangigleit vonderStick-
stofkonzentratiordergesamte®flanze Ubersichtauf derBasisaller Daten(auRefFagussylvaticaundQuercus
robur).

Die Allokationsloefiizientenfiir denSprof3zeigtenbei denBaumenausdemPhytotronge-
ringe Unterschiedewischenden Artengrupperund eine geringeZunahmemit steigender
Stickstofkonzentratn. Deutlich variablerwarendaggendie Allokationsloefizienten fur
denSprofbei Chenopodiunalbum sienahmemmit steigende6tickstofkonzentratio deut-
lichvon0.1auf0.4zu.

Die Allokationsloefizientenfiir die Wurzelnwarenbeidendrei ArtengrupperausdemPhy-
totron ahnlichgering,zwischen0.05und 0.15,wobei Nadelbauméei gleichenStickstof-
konzentrationenm Schnitt geringereAllokationsloefiizienten fir die Wurzeln aufwiesen
alsLaubbaumeDie FixiererinvestierterdengeringsterAnteil an Stickstof in die Wurzeln.
EineleichteZunahmeder Allokationsloefizientenmit abnehmendeS$tickstofkonzentrati
ondeutetesichan.

Einflul3 von Diingung und CO,-Konzentration auf der Basisaller Messungen

Zur BeurteilungdesEinflussesvon Stickstofdiingungund CO,-Konzentratiorder Atmo-
sphéareauf die Allokationslkoefiizientenfur Stickstof sindin Abbildung5.30und5.31alle
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Abbildung 5.31: Allokationsloefizientenvon Stickstof fiir SproBund Wurzelin Abhangiglkeit von der Stick-
stofkonzentratiordergesamte®flanze Ubersichtauf derBasisaller Daten(auRefFagussylvaticaundQuercus
robur).

Messungerzusammengafit. In Tabelle5.16 sind Mittelwerte und Response-&ktorenzu-
sammengeiiit.

Die Ubersichterzeigeneinenklaren Zusammenhander Allokationskoefizienten mit der
Stickstofkonzentrathn der Pflanzenmit zunehmendeS$tickstofkonzentrabn nahmenrdie
Allokationsloefiizienten fur Blatt undSprof3zu, wahrenddie Allokation in WurzelundFein-
wurzel abnahm Hinter der Streuungverbegen sich dabeidie Unterschiedewischenden
Arten, die Variationinnerhalbeiner Art und Messfehlemei der BestimmungdesTrocken-
gewichtesundder Stickstofkonzentratn.

Ein EinfluRderC0,-KonzentratioraufdenZusammenhangon Stickstofkonzentratio und
Allokationsloefiizienten ist vor demHintergrundderStreuungausdenAbbildungemichtzu
entnehmendie Ausgleichsgeradekreuzensich entwedelim Bereichder MeRBwerte(Blatt,
Wurzel, Feinwurzel)odersie sindgeringparallelverschoberfSprof).

Die statistischéuswertungergibtinsbesondertir die stickstofkorrigierten CO, Response-
Faktorenein differenzierteresild: die Allokation in Blatt und Wurzelwurde kaumdurch
die COy-KonzentratiorbeeinfluRt.Die Allokation in den Spro3war unter erhéhterCO,-
Konzentratiorsignifikanterhéht.Die Allokation in die FeinwurzelrwaruntererhohteiCO,-
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Tabelle 5.16: Mittelwerte der Allokationsloefizienten fiir Stickstof aus aktueller und erhdhter CO»-
Konzentration(1000 bzw 510ppmV). Daneberdie Mittelwerte der CO, Response-&ktoren(I'co,) und die
Mittelwerteder CO, Response-&ktorennachKorrekturderdurcherhdhtesCO, induziertenUnterschiedeler
Stickstofkonzentrationl' co,nkorr). k bezeichnetie Anzahl der Parallelen,Sp. Srof3,Bl. Blatt, W. Wurzel,
FW. Feinwurzel to VerteilungdesStickstofes zu Beginn desExperimentesNO bis N25 die Diingestufen
Stickstof Response-&ktor, M Mittelwertder CO, Response-&ktorenausallenvier Diingestufen; bei Signi-
fikanz (p<0.05).

CO, aktuell erhoht rCO2 rCOanorr

k Sp. BL W. Fw. Sp. BL W. Fw Sp. BL W. Fw Sp. BL. W Fw

to 11 0.180.540.120.16 0.18 0.540.12 0.16

NO 11 0.150.570.090.20 0.16 0.520.09 0.25 1.120.880.97 *1.24 1.140.900.85 *1.10
N1 11 0.170.590.070.18 0.19 0.580.08 0.16 1.081.011.30 0.85 1.091.031.18 0.78
N5 11 0.200.610.070.13 0.22 0.630.05 0.11 1.041.060.88 0.85 1.051.080.87 0.84
N25 11 0.210.600.070.14 0.23 0.610.07 0.10 1.111.021.03*0.77 *1.131.06 0.88 *0.66

v 11 *1.311.060.830.77 *1.29 *1.24 0.88 *0.48
M 44 1.090.991.04 0.91 *1.101.010.94*0.83

Konzentrationsignifikant verringert,insbesonderén DiingestufeN25. In DiingestufeNO
war die Allokation in FeinwurzelnuntererhdhterCO,-Konzentratiorerhoht.

Zusammenfassung

DerZusammenhangon Stickstofkonzentratiorund Stickstofallokationwurdeanhandder
Allokationsloefizienten fir folgendeArten untersuchtEucalyptuspauciflom, Eucalyptus
debeuzéllei, Eucalyptusniphophila Quercus robur (Artengruppe:Laubbaume)Acacia
dealbata AcaciamelanoxylonAlnusglutinosa(Artengruppe Stickstoffixierer), Pinussyl-
vestris Piceaabies Pseudotsugaenziesi{ArtengruppeNadelbaumexusdemPhytotron
und ChenopodiunalbumausdemExperimenin der FACE-Anlage.

Mit steigendefStickstofkonzentratia war einedeutlicheVerschieling der Allokation von
denunterirdischer®OrganenWurzelund Feinwurzelzu denoberirdischerOrganerBlatt und
Sprof3zu beobachten.

NebendemZusammenhangit der Stickstofkonzentratiorzeigtendie Allokationsmuster
deutliche Unterschiedezwischenden verschiedenemrtengruppenund einzelnenArten.
Dieswurdeam deutlichsterfir die Allokationsloefizientenin die Feinwurzeln Wéhrend
Chenopodiunalbum bei hohenStickstofkonzentrathnen 10%, bei geringenStickstofkon-
zentrationeraberbis zu bis zu 50% des Stickstofes in Feinwurzeln(inkl. Wurzeln)inve-
stierte,wiesendie Laubbaumenicht mehrals 18%in denFeinwurzeln(28%inkl. Wurzel)
aufundzeigtenkaumeine Reaktionauf die Stickstofkonzentratia.

NachKorrekturderdurcherhhteCO,-KonzentrationemduziertenJnterschiedeler Stick-
stoffkonzentratioen zwischenden CO,-Variantenwarendie Allokationskoefizienten fir
SproRRundBlatt erhdht,die Allokationsloefizienten fur Wurzelund Feinwurzelverringert.
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Tabelle 5.17: Mittelwerte der Allokationskoefiizienten fur Kohlenstof aus aktueller und erhéhter COs-

Konzentratior(1000bzw 510ppmV). Daneberdie Mittelwerteder CO, Response-&ktoren(l'co,). k bezeich-
netdie AnzahlderParallelen,Sp.SroR3,Bl. Blatt, W. Wurzel, FW. Feinwurzel ty VerteilungdesKohlenstofes
zu Beginn desExperimentesNO bis N25 die Dingestufenl y Stickstof-Response-&ktor, M Mittelwert der
CO, Response-#&ktorenausallenvier Diingestufen; bei Signifikanz(p<0.05).

CO, aktuell erhoht lco,

k Sp. BL W. Fw. Sp. Bl W Fw Sp. Bl W. Fw

to 11 0.28 0.45 0.15 0.11 0.28 045 0.15 0.11

NO 11 0.28 0.44 0.11 0.18 0.27 0.42 0.10 0.20 0.95 0.98 0.84 *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 *1.08 1.00 0.91 *0.73

rv 11 *1.27 1.11 0.68 0.85 *1.44 *1.13 0.74 *0.57
M 44 1.01 1.04 091 0.85

5.2.3 Allokation von Kohlenstoff

In Tabelle5.17sinddie MittelwerteundResponse-#ktorenderAllokationsloefizienten fur
Kohlenstof anggeben.Auf eine Darstellungder Einzel-Egebnisseverzichteich, da sich
die Allokationsloefiizientenfiir Kohlenstof von denAllokationsloefizienten fir Stickstof
im Niveauunterschiedenwasin denunterschiedlicherstickstofkonzentrabnen der Or-
ganezum Ausdruckkommt, aberannaherndlie gleichenReaktionauf Diingungund CO,-
Konzentratiorder Atmosphareaufwiesen.

Die Blatter warendas Organ mit der héchstenStickstofkonzentratia, dementsprechend
warendie Allokationsloefiizientenfur Blattstickstof wesentlichgroReralsdie Allokations-
koeflizientenfur Blattkohlenstof (kaln, g 0.52-0.61gegentberkalc p; 0.41-0.47).Der
SprofRwiesdie geringsteStickstofkonzentratio auf, sodafdie Allokationslkoefizienten fur
SproBstickstdfkleinerwarenalsdie Allokationskoefizientenflr Sprof3lohlenstof (kal . sp
0.15-0.21gegenubetkalc s, 0.27-0.37)Die Allokationsloefiizientenfir WurzelundFein-
wuzelunterschiedesichzwischenStickstof und Kohlenstof wenig.

Die Stickstofdiingunghatte auf die Allokationsloefizienten von Kohlenstof anndhernd
denselbenEffekt wie auf die Allokationskoefiizienten fir Stickstof (ausgedriicktals
Response-#&ktor ry): mit steigendeDingestufenar eine deutlicheVerschiebing der Al-
lokation von denunterirdischerOrganenWurzel und Feinwurzelzu denoberirdischerOr-
ganenBlatt und Sprof3zu beobachten.

Der Einflul3 der erhohtenCO,-Konzentratiorauf die Allokationshkoefizientenfiir Kohlen-
stoff entsprachn etwa demEinflu3 von CO, auf die Allokationsloeffizientenfir Stickstof
nachKorrekturder unterschiedlicheistickstofkonzentraton der CO,-Varianten:die Allo-
kationsloefiizientenin Sprof3und Blatt warenim Mittel aller Diingestuferlieicht erhdht,
die Allokationsloefizientenin Wurzelund Feinwurzelleicht verringert.In DiingestufeNO
warendie Allokationsloefiizienten flir Feinwurzelnunter erhéhtenCO,-Konzentrationen
gagenlberdenPflanzerausaktuellerCO,-Konzentratiorsignifikanterhoht.
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Abbildung5.32:MaximaleStomataknduktanZir Wasserdampgro Blattflache(g.,maz, AL EAF), @Ufgetragen
gegendie StickstofkonzentratiorderBlatter, andenendie Messungemurchgefuhrtvurden.

5.2.4 Regulationder Stomatakonduktanz

DasKapitel zum Einfluf3 von Stickstofdiingungund CO, auf die Regulationder Stomata-
konduktanzst in drei Bereichegeteilt: zuerstwird der Einflul3 auf die maximaleStomata-
konduktanzvorgestellt(g.,,mqz), danachder Einflu auf die im Modell relevantenParame-
ter: maximalePumpratg(k, o) und CO,-Empfindlichleit der Leckkonduktanzk,, ¢,. Die

Mittelwerte der Ergebnissedie Ergebnisseder Statistik und Beispieleflr die Auswirkun-

gender beobachtetenderungerder Parameteisind am EndedesKapitelsauf Seite 150

zusammengefit.
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Abbildung5.33:MaximaleStomataknduktanZlr Wasserdamppbro Blattflache(g.,maez, AL 4 F), @Ufgetragen
gegendie Stickstofkonzentratiorder Blatter, andenerdie Messungemlurchgefiihrivurden.Ubersichtiiberdie
Messungeran Laubbaumen.

Maximale Stomatakonduktanz pro Blattflache: gy, maez, ALEAF

Die maximale Stomataknduktanzwurde aus Gaswechselmessungabgeleitet. Daneben
wurden die morphologischerGrundlagender maximalenStomataknduktanzgemessen:
Stomatadichteauf der Blattflacheund Lange des OffnungsspaltesDie Ergebnissedieser

Untersuchungeermabenzwar Unterschiedewischendenverschiedenewrten, sieliel3en

aberauf Grundeinergro3enStreuungder MeRwerteinnerhalbder einzelnenArten weder

einenEinfluld der Stickstofkonzentratio nochder CO,-Konzentratiorerkennen.lch habe

daherauf eineseparat®arstellungdieserErgebnisseverzichtet.

In Abbildung5.32ist die maximaleausdenGaswechselmessungemmittelteStomatakn-
duktanzfir Wasserdamppbro Blattflache&(g,, maz, a1 E4AF) 96gendie Stickstofkonzentratio

derBlatteraufgetragerandenerdie Messungemurchgefiihrivurden.Abbildung5.33fal3t
die MelRreihenzusammenDie Messungeran Nadelbdumerkonntennicht in Bezugzur
Blattflicheausgwvertetwerdendadie Blattflachender Nadelnnicht bestimmtwurden.

Die Ergebnisseader einzelnenArten in Abbildung 5.32 zeigen,daRdie maximaleStoma-
takonduktanzmit steigendeiStickstofkonzentrabn in den Blattern zunahm wobei diese
Tendenavon einerstarlen Streuungder Datentiberlagertvar.

Im Mittel Gberdie untersuchtefPflanzenarteminweg (Abbildung 5.33)wiesendie Blatter
bei steigenderstickstofkonzentratioeneinehéheremaximalelLeitfahigkeit auf. DieseZu-
nahmewar nicht proportionalzum Zuwachsder Stickstofkonzentrabn, sondernwies bei
hoherStickstofkonzentratio eineTendenzzur Sattigungauf.

Ohne Korrektur des Einflussesder Stickstofkonzentratio wiesenbeide CO,-Varianten
gleichemaximale Stomataknduktanzerpro Blattflacheauf (Tabelle5.18 auf Seite 150).
NacheinerKorrekturder unterschiedlicherstickstofkonzentratio wiesendie Blatter aus
1000ppmV CO, einesignifikantgroReremaximalelLeitféahigkeit aufalsdie Blatteraus360
ppmV, wasdenEindruckbestatigtdenAbbildung5.33vermittelt.
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Abbildung 5.34: Maximale StomataknduktanZiir Wasserdampgro Trockengavicht (g, maz,7c). Ubersicht
Uberdie einzelnemrten. VerglichenwerdenMessungeran PflanzerausverschiedeneO.-Konzentrationen.
360ppmV: dunkleSymbole;1000ppmV: helle Symbole.
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Abbildung 5.35: Maximale StomataknduktanZiir Wasserdampgro Trockengavicht (g, maz,7c). Ubersicht
Uberdie Messungeran Laub-undNadelbdumen.

Maximale Stomatakonduktanz pro Trockengewicht: g, yaz,7G

In Abbildung 5.34 ist zu erkennen,dalR die meistenArten der Laubaume(inkl. Fixierer)
mit steigendelStickstofkonzentrabn steigendanaximale Stomataknduktanzeraufwie-
sen.Die Nadelbaumaviesenbei allen Stickstofkonzentratbnen ahnliche,im Verhaltniszu
denLaubbaumemgeringeStomataknduktanzerauf.

In derUbersichtaller Arten (Abbildung5.34)nahmdie stomataré eitfahigkeit derLaubb&u-
meim Mittel proportionalmit der Stickstofkonzentratia der Blatter zu. Die Punktavolke
der Datengabeltsichbei Stickstofkonzentratioen tiber30 mgg*. Die hohenKonduktan-
zenstammervon MessungemnAcaciadealbata dieim Gegensatzu denandererBaumen
feineFiederblattehatte.Die Nadelbaumerreichtemur geringemaximaleLeitfahigkeiten,
wobeikein EinfluR der Stickstofkonzentratio zu erkennenwar.

Die maximale Stomataknduktanzpro Trockengevicht war bei Wachstumunter erhéh-
ter CO»-KonzentratiorgegenubeiraktuellerCO,-Konzentratiorsignifikantverringert,wenn
mandie induzierteAnderungder Stickstofkonzentrabn auRerAcht laRt. Nach Korrektur
derunterschiedliche®tickstofkonzentratioen war der EinfluR der CO,-Konzentratiorauf
die maximaleStomataknduktanzyeringund nicht signifikant(Tabelle5.18).
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Abbildung 5.36: Maximale Pumprate(k.,o) in Abhangigleit von der Stickstofkonzentratiorder Batter Uber
sichtliberdie einzelnerArten.

144



T T T T T
360 ppmV @
2000 Ko0,360= 1794 +11.1N
x 1000 ppmV O
Laubb&ume Ko.0,1000= 2108 +pf_8 [N
3000 [~ T
o
S
E
o 2000 T
xD
1000 [~ T
0 1 1 1 1 1
0 10 20 30 40 50 60
T T T T T
360 ppmV @
4000 1000 ppmvV  © |
Nadelbaume
3000 [~ T
T'm
E M
o 20001 @ O ®@0 O y
S oce ] o
N [
«©
1000 |~ ° T
0 | | | | |
0 10 20 30 40 50 60

N-Konzentration [mg @1]

Abbildung 5.37: Maximale Pumprate(k,,0) in Abhangigleit von der Stickstofkonzentrationder Batter Die
Ergebnisseaus Messungeran Laubbdumerim Phytotronsind in der oberenGraphik daigestellt, untendie
Ergebniss@usMessungeran Nadelbaumen.

Maximale Pumprate

Die Ergebnissdur die maximalenPumprater(k, o) ausder AnpassunglesModellsandie
Messungersind in Abbildung 5.36 und 5.37 wiedegegeben.In der oberenGraphik der
Abbildung5.37die Ergebnissdur die Laubbaumein derunterenfir die Nadelbdume.

Die Darstellungder Ergebnisseir die einzelnenArten in Abbildung 5.36 zeigt, dal3die
ermitteltenmaximalenPumratennnerhalbder einzelnenArten so stark streutendafsich
kein Zusammenhangon Stickstofkonzentratbn und Pumprateerkennenlafit.

In der Zusammerdssungaller Arten in Abbildung 5.37 zeigt sich die weite Streuungder
Daten,wobeidie maximalePumpratdur alle Messungerewischen1000und 3000 mol/s
lag undkein UnterschiedeiverschiedeneBtickstofkonzentratbnen zu erkennenwar. Ein
Einflul der CO,-Konzentratiorder Expositionist wederin der Abbildung5.37,nochnach
derstatistischeuswertungn Tabelle5.18zu erkennen.
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Abbildung 5.39: CO,-Empfindlichleit der Leckkonduktanz(K,,,c;) in Abhéngigleit von der Stickstofkon-
zentrationder Batter Die ErgebnisseusMessungeran Laubbaumenm Phytotronsindin deroberenGraphik
damgestellt,untendie ErgebnisseausMessungermnNadelbaumen.

CO,-Empfindlichk eit der Leckkonduktanz: K, ¢,

In Abbildung5.38ist die CO,-Empfindlichleit derLeckkonduktanZn Abh&ngiglkit vonder
Stickstofkonzentratn fur die einzelnenArten dagestellt.Die typischenWertefur K, ¢,
unterscheidesichzwischendeneinzelnenArten. Innerhalbder einzelnenArten ist jedoch
wederein EinfluR derStickstofkonzentratia, nochderCO,-Konzentratiorder Atmosphére
zuerkennen.

In der Ubersichtaller Arten in Abbildung 5.39wies K, ¢; im Mittel mit steigendeStick-
stofkonzentratiorim Blatt geringeréNVerteauf. DieseTendenzrat sovohl beiLaubbdumen
alsauchbeiNadelbdumemuf.

Die LaubbdaumeauserhdhterCO,-Konzentrationwiesenbei gleicher Stickstofkonzentra-
tion geringereCOy-Empfindlichleit der Leckkonduktanzauf als die Pflanzenaus aktuel-
ler CO,-KonzentrationDie statistischéAuswertungder CO, Response-&ktorenin Tabelle
5.18 bestatigenden Eindruck aus Abbildung 5.39: die Tendenzdie Stomatabei steigen-
der KonzentratiorderinterzellularenCO,-Konzentratiorzu schlieRenvar bei Blatternaus
erhdhterCO,-Konzentrationwenigerstark ausgepragals bei Blattern ausaktueller CO,-

Konzentrationwobeider Effekt auf Grundder Streuungnicht signifikantwar.
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Abbildung 5.40: Verhaltnisvon Pumpratek, o) zu CO.-Empfindlichleit der Leckkonduktanz K, ¢;) in Ab-
hangigleit von der Stickstofkonzentratiorder Batter Ubersichtiiberdie einzelnenArten.
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Abbildung5.41: Verhaltnisvon Pumpratek, o) zu CO.-Empfindlichleit der Leckkonduktanz K, ¢;) in Ab-
hangigleit von der Stickstofkonzentratiorder Batter

Verhaltnis von Pumprate zu CO,-Empfindlichk eit der Leckkonduktanz

Dadie Parametefir Pumprateind Leckkonduktanzm Modell antagonistisclvirken,habe
ich dasVerhaltnisder beidenzueinandeberechnetDie WertedesQuotientervon £, o zu

K, c; unterschiedersich zwischenden Arten (Abbildung 5.40). Innerhalbder einzelnen
Arten ist wederein Einfluld der Stickstofkonzentrabn noch der COy-Konzentrationder

Atmospharezu erkennen.

In der Zusammerdssungler Messunger{Abbildung5.41) stieg dasVerhaltnisvon &, o zu
K¢, mit steigendeiStickstofkonzentrationm Gewebe.Die Streuungfiel geringeraus
als bei getrennterBetrachtungoeider ParameterDies galt sowvohl fiir die Messungeran
Laubb&umeralsauchfir die anNadelbdumen.

Der Vemgleich der CO,-Variantenin Abbildung 5.41 zeigt, dal’ Laubbaumeaus erhéhter
CO,-KonzentratiorbeigleicherStickstofkonzentratio eindeutlichgroRered/erhaltnisvon
ko0 ZU Ky, ¢; aufwiesenals die BaumeausaktuellerCO,-KonzentrationFiir Nadelbaume
ist kein einheitlicherEinflul der CO,-Konzentratioreu erkennendasichdie Ausgleichsge-
radenwiederumim Zentrumder Datenpunkteschneiden.

Die CO, Response-&ktorenfur alle Arten in Tabelle5.18 bestatigerden Eindruck, daf?
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Tabelle 5.18: Mittelwerte fir Parameterdes Stomatamodells¥on Pflanzenaus aktueller und erhdhterCO,-
Konzentration(1000 ppmV), danebendie Mittelwerte der CO, Response-&ktoren (Fco,). In der oberen
Halfte der Tabelle unkorrigierte Ergebnisse,in der unterenHalfte die um die durch erh6htesCO, indu-
zierten Unterschiededer Stickstofkonzentrationkorrigierten Ergebnissek bezeichnetdie Anzahl der Par-
allelen, guw,maz,ALEar MaximaleStomataknduktanzpro Blattfliche(molm=2 s71), gu maz,7¢ Maximale
Stomataknduktantpro Trockengavicht (mmolg="s™'), k.0 maximale Pumprate(mols™'), K, c, COs-
Empfindlichleit der LeckkonduktanzppmV), NO bis N25 die DiingestufenM Mittelwertder CO, Response-
Faktorenausallenvier Duingestufen; bei Signifikanz(p<0.05).

aktuell erhoht fco,

&, &, &,

S Q S Q S O <

< K g < & g < & g

8 8 - M 8 8 - g 8 8 - M

S 3 O < [ [ D g [ S O <

E & o § 3 E £ o § 3 £ £ 2 £ <=
ES S <& K S & & X <& S & £ x <

unkorrigiert

NO 9 0.152.0319444784.89 0.151.5918004026.17 1.00 0.76 0.940.78 1.22
N1 9 0.243.5320443437.95 0.304.1520563248.11 1.06 0.99 1.000.92 1.09
N5 10 0.263.8221704056.46 0.253.4223103827.66 0.97 0.89 1.070.91 1.18
N25 8 0.273.9421873517.17 0.233.4521503566.82 0.79 0.74 1.001.06 0.94

M 36 0.90 *0.841.010.91 1.11

korrigiert

NO 9 0.272.8220133666.07 0.372.3818782857.86 *1.37 0.85 0.950.73 1.29
N1 9 0.324.2920922849.16 0.364.7921072629.34 1.11 1.00 1.000.92 1.09
N5 10 0.27 3.77 2182385 6.63 0.303.6523463408.50 1.12 0.98 1.08 0.85 1.25
N25 8 0.263.842194358 7.32 0.253.3221723287.13 0.90 0.81 1.011.00 0.99

M 36 1.12 0.91 1.010.87 *1.16

dasVerhaltnisvon k, o zu K, ¢; bei Pflanzendie untererhohtemCO, gewachserwaren
groRemwar alsbeidenVemleichspflanzerNachKorrekturderunterschiedlichetickstof-

konzentrationerder COy-Variantenwar der EinfluR der erhdhtenCO,-Konzentrationauf
dasVerhaltnisvon k, o zu K, ¢, signifikant.

Zusammenfassungund Beispiele

DerlangfristigeEinfluRverschiedene€0,-Konzentrationeauf die maximaleStomatakn-
duktanzunddie Reaktionder Stomataknduktanzauf die interzellulareCO,-Konzentration
(C;) wurde an folgendenArten untersucht:Acacia melanoxylon Acacia dealbata Alnus
glutinosa Eucalyptusdebeuzéllei, Eucalyptusniphophila Quercusilex, Queicus robur,
Fagussylvatica Pinussylvestrisund Piceaabies

Die maximale Stomataknduktanzpro Blattflache (9., maez,arEAr) NAhmMim Mittel der
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Abbildung 5.42: SimulationdesEinfluResvon Wachstumin erhdhterCO,-Konzentratiorauf die Stomatakn-
duktanzfir WasserdampdmBeispielverschiedenefArten. DasStomatamodelvurdeanMessungemnAcacia
melanoxylonFagus sylvaticaund Quercusilex ausaktuellerCO,-Konzentratiorangepal3tim AnschluRwur-
dendie Wertefir die maximaleStomataknduktanzund dasVerhéaltnisvon k. o zu K, ¢; entsprechender
mittlerenCO, Response-&ktorenausTabelle5.18 verandertHierbei habeich die nicht-stickstofkorrigierten
Werteangenommerdadie Pflanzerbei Wachstunin erh6htenCO, undansonstegleichenUmweltbedingun-
gengeringereStickstofkonzentrationermufwiesen Die geringeremaximaleStomataknduktanzdesModells
fur die 1000 ppmV Pflanzenwird durch die geringereSensitvitat der StomatagegeniiberC; mit steigender
CO»-Konzentrationvollstandigausgeglichen.

Laubbaumanmit zunehmendeS$tickstofkonzentrabn der Blatter zu, mit leicht sattigender
Tendenz.Da die spezifischeBlattflacheebensomit zunehmende6tickstofkonzentratiao
zunahmwar die maximaleLeitfahigkeit pro Trockengevicht (g maz,7G) Proportionalzur
Stickstofkonzentratbn der Blatter

Die erhohteCO,-Konzentratiorhatte keinensignifikantenEinflud auf g, ez, aLEar: IM

direktenVemgleichwar g,, maz, aLEAF In denBlatternauserhohtenCO, gegeniibedenVa-

riantenausaktuellerCO,-Konzentratioreicht verringert,nachKorrekturderunterschiedli-
chenStickstofkonzentratioan leicht erhéht.

Die maximaleStomataknduktanzoro Trockengevicht (g, maz,7G) War beiBlatternauser-
hdhterCO,-KonzentratiorsignifikantverringertgegeniiberdenBlatternausaktuellerCO,-
KonzentrationDieserEinflull der CO,-Konzentratiorwar zu einemgrof3enTeil durchden
EinfluBaufdie Stickstofkonzentratin verursachtNachKorrekturderverschiedeneBtick-
stoffkonzentratioen der CO,-Varianterwar der Unterschied/on g, maz,7c geringer

Die maximalePumprateder lonenpumpertk, o) wieswedereinenZusammenhangit der
Stickstofkonzentratn der Blatter auf, nochwar ein UnterschiedzwischendenArten oder
ein Einflud derCO,-Konzentratiorder Expositionzu erkennen.

Die CO,-Empfindlichleit der Leckkonduktanzder lonenkanalg(K,, ¢;) zeigte zwischen
deneinzelnenArten deutlicheUnterschiedeDie Nadelbaumeawiesenbei gleichenStick-
stoffkonzentratioen geringereWerteflr K, ¢, aufalsdie Laubbaumelnnerhalbder ein-
zelnenArten war keine Zusammenhangon Stickstofkonzentratia und K, ¢, festzustel-
len. In der Zusammerdssungaller MessungemahmK,, ¢, sovohl bei denLaubbaumen
alsauchbei denNadelbdumemit steigendefStickstofkonzentratioreu. Die Pflanzeraus
erhdhtelCO,-Konzentratiorwiesenbei gleichenStickstofkonzentratnen geringeréNerte
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Abbildung 5.43: SimulationdesEinfluResvon Wachstumin erhdhterCO,-Konzentratiorauf die Stomatakn-

duktanzfur WasserdampgbeiverschiedenerBodenvasserpotentiaDasStomatamodelivurdeaneineMessung
anFagussylvaticaangepalibeiaktuellerCO,-KonzentratiogevachsenDiingestuféN5, angenommeneéa/as-

serpotentiaD.1 MPa). Im AnschluRwurdendie Wertefiir die maximaleStomataknduktanzaind dasVerhaltnis
von koo zu K, c; entsprechendermittierenCO, Response-&ktorenausTabelle 5.18veréndertHierbeiha-

beich die nicht-stickstofkorrigiertenWerteangenommerdadie Pflanzerbei Wachstunin erhéhtemCO, und

ansonstemgleichenUmweltbedingungegeringereStickstofkonzentrationermufwiesen Danachhabeich den

Parametefir dasBodenvasserpotentiguf 0.0, —0.25,—0.5 und —1,0 MPa gesetztDie geringeremaximale
StomataknduktanzdesModells fir die 1000ppmV Pflanzewird durchdie geringereSensitvitat der Stomata
gegenliber(C;) mit steigendeCO;-Konzentrationvollstandigausgeglichen.

far K, ¢, auf, allerdingswar der Unterschiechicht signifikant.Der Unterschiedvar tiber
wiegendaufdie LaubbaumeuriickzufiihrenBei denNadelbaumemvarkein durchgéngiger
UnterschiedewischendenCO,-Varianterzu erkennen.

Das Verhaltnis von maximaler Pumpratezu COy-Empfindlichleit der Leckkonduktanz
nahm mit zunehmendestickstofkonzentratio der Blatter zu. Die Streuungder Daten
war im Vemgleich zu denseparatiusg@ertetenParameterrgeringer Der Einflud der CO,-

Konzentratiorblieb erhalten:die BaumeauserhdhterCO,-Konzentrationrwiesenein ho-

heresVerhaltnisvon &,y zu K, ¢, auf als die Baumeausaktueller CO,-Konzentration.
NachderKorrekturderunterschiedlicheistickstofkonzentratiaen war dieserEinflu der
erhdhtenWachstums-C@Konzentratiorder Atmospharesignifikant.Der Unterschiedvar
wiederumiberwiggendauf die Laubbaumezuriickzufthren.

In Abbildung 5.42 und 5.43 sind die Auswirkungendes Einflussesder erhéhtenCO,-

KonzentratiorwahrenddesWachstumsauf die maximaleStomataknduktanzund die Re-
aktionderStomatagegeniibederinterzellularenCO,-Konzentratioranhand/on Beispielen
dagestellt.

Das Modell wurde an Messungerangepalitdie an Pflanzendurchgefiihriwordenwaren,
die unteraktuellerCO,-Konzentratiorgevachsersind. AnschlieBendvurdendie Parameter
maximaleStomataknduktanz maximalePumprateund CO,-Sensitvitat der Leckkonduk-
tanzentsprechendemmittlerenEinfluRdererhéhterCO,-KonzentratiorverandertHierbei
habeich die nicht um die Stickstofkonzentrathin korrigiertenCO,-Responsé-aktorenzu-
grundegelgyt: Reduktionder maximalenStomataknduktanzpro Blattflacheum 10%, An-
helung desVerhaltnisseson k, o zu K, ¢; um 11%, wobeiich nur die Wertevon K, ¢,
veranderhabe.
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In Abbildung 5.42ist dasErgebnisam Beispielvon drei Messungeran drei Blatternvon
drei verschiedenem\rten dagestellt. In Abbildung 5.43 habeich den Parameterfir das
Wasserpotentidin Bodenvariiert.

Bei geringenKonzentrationevon C, bestimmtdie maximaleStomataknduktanzdie be-
rechneteStomataknduktanzdasichdie Stomatam Modell unterdiesenBedingungema-
ximal 6ffnen,mit Ausnahmeader Simulationmit Wasserpotential 1.0MPa.Daherweistdas
Modell bei geringemC; fur PflanzenauserhthterCO,-KonzentratiorgeringereStomata-
konduktanzerauf alsflir PflanzerausaktuellerCO,-Konzentration.

Sobald sich die Stomatain Reaktion auf C; schliessenkompensiertdie geringere
CO,-Sensitvitat der Leckkonduktanzder lonenkanaleder Pflanzenaus erhéhter CO,-
Konzentratiorihre geringeranaximaleStomataknduktanzBeihohenCO,-Konzentrationen
kommteszu einerUberlompensationso daRdie Stomataknduktanzder Pflanzendie in
erhohtemCO, gewachsenwarenin sehrhohenCO,-Konzentrationeretwas grof3erist als
die Stomataknduktanzder PflanzermusaktuellerCOy-Konzentration.

153



T T T T T T
Acacia melanoxylon 360 ppmV Acacia dealbata

2 1000 ppmV

oe
1
T
1

15+ =4t -

CErg
0]
®

°
O

05 4 F e
o
0 | | | | | | | | | |

T T T T T
Alnus glutinosa Eucalyptus debeuzevillei

15+ 4 F e

CEre
°

[ 3
® o
05| e 4 L O(@ 0® i

0 0 | | | | | | | | |

T T T T T
Eucalyptus niphophila Quercus ilex

15+ 4 F e

05 oe O@‘. T @@. _

0 | | | | | OI.. | | | |

CEre

T T T T
Quercus robur Fagus sylvatica

CEre
°

0 D] 1 1 1 1 De- 1 1 1 1

T T T T T T
Pinus sylvestris Picea abies 360 ppmV @
2 4 1000 ppmV O 4

15k =4+ -

CErg

05 - F .
o
Ry oS
olc® 1 1 1 1 1 le | 1 1 1 1
T 0 10 20 30 40 50 60

N-Konzentration [mg _gl]

T T T
Chenopodium album

360 ppmV @
510 Fpmv | (0]

0 | |
0 10 20 30 40 50 60

N-Konzentration [mg _gl]

Abbildung5.44:Carboxylierungséizienzbezogerauf Trockengavicht (C Erg: nmolg™! s~ ppmVv~1) in Ab-
hangigleit von der Stickstofkonzentratiorim Blatt. UbersichtiiberverschiedeneArten.
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Abbildung5.45:Carboxylierungséizienzbezogerauf Trockengevicht (C Er¢) in Abhéngigleit vonderStick-
stofkonzentratiorim Blatt. Ubersichtiiberalle Messungen.

5.2.5 Photosynthese

Die Darstellungder Ergebnisseum Einflu von Stickstofdiingungund CO, aufdie Photo-
synthesealiedertsichin vier Teile: zuerstwerdendie Ergebnissezur Carboxylierungséitzi-
enz(CFE) dagestellt,in Anschlul’die Ergebnisseur maximalenAssimilationsraté A,,,q),
die Ergebnisseum CO,-Kompensationspunkt', ), abschlielBendblgt eineZusammerds-
sungund Synthesealer Ergebnisse.

Carboxylierungseffizienzpro Trockengewicht: C Epg

In Abbildung5.44ist die Carboxylierungséizienz pro Trockengevicht (C Er¢) in Abhén-
gigkeit von der Stickstofkonzentratia fur die einzelnenArten dagestellt.Bei denmeisten
Artennahmdie Carboxylierungséizienz mit steigende6tickstofkonzentratio zu.Die Na-
delbdumehattenim Vemleich zu denLaubbdumerdeutlichgeringereCarboxylierungsdif
zienzen.Ein EinfluR der COy-KonzentratiorwahrenddesWachstumsuf denZusammen-
hangvon Stickstofkonzentratio und Carboxylierungsézienz ist nur fir Alnusglutinosa
zu erkennenAlnusglutinosaPflanzenauserhhterCO,-Konzentratiorwiesenbei gleicher
Stickstofkonzentratn einegeringereCarboxylierungséizienz aufals Pflanzerausaktuel-
ler COy-Konzentration.

In Abbildung 5.45ist der Zusammenhangon Carboxylierungséfienz und Stickstofkon-
zentrationfUr alle MessungerausdenExperimentenm Phytotronund FACE-Systendar
gestellt.C Erg war im Mittel Gberdie verschiedenePflanzenartemind Expositionsbedin-
gungenhinweg proportionalzur Stickstofkonzentrathn der Blatter Ein Einflul3 der CO,-
KonzentratiowahrendderAnzuchtaufdieseProportionalitata3tsichvor demHintergrund
der Streuungnicht erkennendadie angepaliteKurvenfastidentischsind.

DieserengeZusammenhangon Stickstofkonzentraton und Carboxylierungséfienz hat
zur Folge,dal3Blatter, die untererhdhterCO,-Konzentratiorgevachserwarenunddadurch
geringereStickstofkonzentratnen hatteneinedeutlichgeringereCarboxylierungséizienz

aufwiesenals Blatter, die unter aktuellerCO,-Konzentrationgevachsenemarenund da-
her hdhereStickstofkonzentratio hatten(Tabelle5.19). DieserUnterschiedvurde durch
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Abbildung 5.46: Carboxylierungséizienz bezogerauf Trockengavicht (CEr¢) als Funktionder Stickstof-
konzentratiorim Blatt. Dargestelltsinddie Ergebnissédur die ArtengrupperLaubbdumeund Fixierer.

eine Korrekturder Stickstofkonzentratinen weitgehendaufgehobenes ergab sich nahe-
zu kein Unterschiedder Carboxylierungséizienz zwischenden CO,-Varianten soferndie
unterschiedlichetickstofkonzentratbnen berticksichtigivurden.

Carboxylierungseffizienzpro Trockengewicht: Artengruppen

In Abbildung 5.46 und 5.47ist der Zusammenhangon Stickstofkonzentratio und Carb-
oxylierungseizienz pro Trockengevicht (C' Er¢) fur die Artengrupperder nicht fixieren-
denLaubbaumederFixierer, derNadelbaumeindfir Chenopodiunalbum dagestellt.

Ein groRerTeil derStreuungdie denZusammenhangon Stickstofkonzentratin undCarb-
oxylierungsedizienz bei der gemeinsameuswertungaller Arten Uberlagertefiel durch
die Trennungin die vier Artengruppenweg. Die Nadelbdume.B. wiesenbei vergleichba-
ren Stickstofkonzentratnen deutlich geringereCarboxylierungséienz auf als die drei
andererArtengruppen.

Die Abhéangiglkit der Carboxylierungséizienz vom Stickstofgehalt innerhalbeiner Ar-
tengruppewar nicht proportional, sondern erreichte bei steigenderStickstofkonzen-
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Abbildung 5.47: Carboxylierungséifzienz bezogerauf Trockengavicht (CEr¢) als Funktionder Stickstof-
konzentrationim Blatt. Dargestelltsind die Ergebnisseur die ArtengruppeNadelbdumeaind Chenopodium
album

tration eine Sattigung. Die maximale Carboxylierungséizienz lag fur die Laubbéau-
me und Fixierer bei 1.5nmolg ! s ! ppmV!, fiir die Nadelbdumedeutlich niedriger
(0.5nmolg~! s7! ppmV~1) undfiir Chenopodiunalbumhéher(1.8nmolg=—! s~ ppmVv1).

Fur die ArtengruppenNadelbaumel.aubbaumeund Chenopodiumalbum liel3 sich kein
Einflud der COy-Konzentrationwahrendder Anzuchtauf die Abhangigleit der Carboxy-
lierungsefizienz von der Stickstofkonzentratio erkennen.Die Fixierer allerdings wie-
sen,wenn sie in erhdhterCO,-Konzentrationgevachsenwaren, bei gleicher Stickstof-
konzentratioreine geringereCarboxylierungsétienz auf als PflanzenausaktuellerCO,-
Konzentration.
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Abbildung5.49: Carboxylierungséizienz bezogerauf Stickstof (C'En) als Funktionder Stickstofkonzentra-
tion im Blatt: Ubersichtiiberalle Messungen.

Carboxylierungseffizienzpro Stickstoff: C Ex

In Abbildung5.48ist derZusammenhangon Stickstofkonzentratia undCarboxylierungs
effizienz pro Stickstof (CEy) fur die einzelnenArten daigestellt.Bei denmeistenArten
war die Carboxylierungséizienz bei denverschiedenestickstofkonzentratbnen in etwa
konstant,wobei die Carboxylierungséizienz bei den geringstenund den héchstenStick-
stoffkonzentratioenvielfachetwasgeringemwar alsbei mittlerenStickstofkonzentratbnen.
Die Nadelbaumeviesenim Vemleich zu denLaubbaumereine etwas geringereCarboxy-
lierungsefizienz auf.

Auf der Basis aller Messungen(Abbildung 5.49) zeigt sich, dalR C Ey bei Stickstof-
konzentrationeriiber 15 mgg~!' annéherndkonstantwar, mit einem mittleren Wert um
30nmolg~! s~ ppmV—L. Allerdings streuerdie Werterelaty stark,daMessungeranver-
schiedensteArtenzugrunddiegen.Bei geringerStickstofkonzentratn im Blattwar CE
in vielen Fallenwesentlichgeringer Ein Einflu der COy-Konzentratiorder Anzuchtlafit
sichnichterkennendie angepalRteKurvensindfastidentisch.
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Abbildung5.50: Carboxylierungséizienz bezogerauf Stickstof (C E'n) als Funktionder Stickstofkonzentra-
tion im Blatt: Ergebnissaler ArtengrupperLaubbdumeind Stickstofixierer.

Carboxylierungseffizienzpro Stickstoff: Artengruppen

In Abbildung 5.50und 5.51ist der Zusammenhangon Stickstofkonzentratia und Carb-
oxylierungseizienz pro Stickstof (C' E ) fur die Artengrupperdernichtfixierenden_aub-
baumegderFixierer, derNadelbaumeindfur Chenopodiunalbum daigestellt.

Betrachtetman die verschiedene\rtengruppenso zeigt sich, dalR C E innerhalbeiner
Artengruppebei mittlerenStickstofkonzentratioen amgréf3terwar unddemgeenuberso-
wohl bei sehrgeringenals auchbei sehrhohenStickstofkonzentratinen abfiel. DieserEf-
fekt wurdein der Gesamtiibersichdller Arten in Abbildung 5.49 auf der vorhegehenden
Seiteverdeckttragtaberzur Streuungder Ergebnisséei.

AulBerdembestatigter die Beobachtunggalsichdie Carboxylierungséizienz bezogerauf
dasTrockengevicht innerhalbeiner Artengruppenicht proportionalzur Stickstofkonzen-
trationverhielt,sonderrbei hohenStickstofkonzentrabnenin eine Sattigungibeging.
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Abbildung5.51: Carboxylierungséizienz bezogerauf Stickstof (C En) als Funktionder Stickstofkonzentra-
tion im Blatt: Ergebnissaler ArtengruppeNadelbdumeind Chenopodiunalbum

In denGraphilen zu denArtengrupperhabeich auf die Anpassungon Kurvenverzichtet.
Ein EinfluR der CO»-Konzentratiorder Expositionauf denZusammenhangon Stickstof-
konzentratiorund C E'yy ist nicht zu erkennen,mit Ausnahmewiederumder Fixierer Fir
die Fixiererdeutetsichan,daBC Ey beidenPflanzendie untererhéhtemCO, gevachsen
sind, bei gleicher Stickstofkonzentratio geringerwar als bei den Pflanzenaus aktueller
CO,-Konzentration.
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Abbildung 5.52: Maximale Assimilationsratero Trockengavicht (Ama..: tmolg™! s~!) in Abhangigleit von
der StickstofkonzentratiorderBlatter(mgg™). Ubersichtiiberdie Ergebnisseler Arten.
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Abbildung 5.53: Maximale Assimilationsrate(A..,) als Funktion der Stickstofkonzentrationder Blatter
(mgg™!). Ubersichtiiberalle Messungen.

Maximale Assimilationsrate: A4

In Abbildung5.52ist fur die einzelnerArten die maximaleAssimilationsratgro Trocken-
gewicht (A,,q2) in Abhangigleit von der Stickstofkonzentrationrdaigestellt.Bei denmei-
stenArten nahmdie maximaleAssimilationsratamit steigendeftickstofkonzentratbn zu.
Wie bei der Carboxylierungsdizienz scheintauchbei der maximalenAssimilationsraten-
nerhalbder einzelnenArten bzw Artengruppenkeine durchgehendéroportionalitatzur
Stickstofkonzentratn zu bestehenEs deutetsich ein Sattigungbei hohenStickstofkon-
zentrationeran. Die Nadelbaumaviesenim Vergleich zu denLaubbaumeneutlichgerin-
geremaximaleAssimilationsraterauf.

Abbildung5.53stellt denZusammenhangon maximalerAssimilationsrataind Stickstof-
konzentrationfir alle Messungerausden Experimenterim Phytotronund FACE-System
dar Siezeigt,dalRA,,., im Mittel Gberalle verschiedenePflanzenartemnd Expositions-
bedingungerhinweg proportionalzur Stickstofkonzentratio der Blatter war. Ein Einflufd
auf dieseProportionalitddurchdie CO,-Konzentratiorwahrendder Anzuchtlaftsich vor
demHintegrundder Streuungiichterkennendadie angepaliteKurvenfastidentischsind.

DieserengeZusammenhangon Stickstofkonzentratio und maximalerAssimilationsra-
te hat zur Folge, dal3 Blatter, die unter erhéhterCO,-Konzentrationgevachsensind und
dadurcheine geringereStickstofkonzentraibn hatten,signifikantgeringeremaximaleAs-
similationsrateraufwiesenals Blatter, die unteraktuellerCO,-Konzentratiorgevachsenen
warenunddaherhohereStickstofkonzentratioen hatten(Tabelle5.19).

Der Unterschiedder maximalenAssimilationsraterewischenden CO,-Variantenwurde
durch eine Korrektur der Stickstofkonzentratioan weitgehendaufgehobenesresultierte
nahezukein Unterschiedder maximalenAssimilationsratezwischenden CO,-Varianten,
soferndie unterschiedlichetickstofkonzentratioen berticksichtigiverden.
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Abbildung 5.54: CO,-Kompensationspunkder Assimilation (T'.) als Funktion der Stickstofkonzentration:
Ubersichtiiberdie Arten.
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Abbildung 5.55: CO,-Kompensationspunkder Assimilation (I'x) als Funktion der Stickstofkonzentration:
Ubersichtiiberalle Messungen.

CO3-Kompensationspunktder Assimilation: T,

In Abbildung5.54ist derZusammenhangon Stickstofkonzentratio und CO,-Kompensa-
tionspunktder Assimilation(T',) fur die einzelnerArten daigestellt.Bei denmeistenArten
nahmI', mit zunehmendestickstofkonzentrabn ah

In der Zusammerdssungaller Messungenm Phytotronund FACE-Experiment(Abbil-
dung 5.55) scheintein gewisser Zusammenhangon Stickstofkonzentrationund CO,-
Kompensationspunku bestehenbeigeringenStickstofkonzentrabnen betrugl, im Mit-
tel 75 ppmV undging aufca.10 ppmV bei hohenStickstofkonzentratbnen zurlick.

Ein EinfluBdurchdie CO,-KonzentratiowahrendderAnzuchtaufdenZusammenhangon
Stickstofkonzentrathn im Blatt und dem CO,-Kompensationspunkt, wird wederin der
Ubersicht(Abbildung5.55) nochbei der Betrachtungler einzelnenArten (Abbildung 5.54
deutlich.Auch die Mittelwerteund CO, Response-&ktorenin Tabelle5.19 zeigenkeinen
EinfluR der COy-KonzentratioraufL,,.
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Tabelle5.19: Mittelwerte fiir die maximaleAssimilationsrate(A.q.: umolg™! s™1), die Carboxylierungsef-
fizienz pro Trockengevicht (C Ere: nmolg(TG)™! s ppmV~1) und den CO,-Kompensationspunkter As-
similation (I'x: ppmV) ausaktuellerund erhohterCO,-Konzentration(1000ppmV). Daneberdie Mittelwerte
derCO, Response-&ktoren(I'co,) und die Mittelwerte der um die durcherhdhteCO,-Konzentrationeimdu-
ziertengeringererstickstofkonzentrationetkorrigiertenErgebnissé€l co,,»korr). k bezeichnetie Anzahlder
Parallelen NO bis N25 die DiingestufenM MittelwertderCO, Response-&ktorenausallenvier Dingestufen,
* bei Signifikanz(p<0.05).

CO aktuell erhoht fco, Fcos nkorr

k Amaz CETG F* Amaz CETG F* Amam CETG F* Amaz CETG F*

NO 10 0.26 045 570 0.15 0.27 914 *0.41 *0.51 1.28 0.68 0.71 1.16
N1 14 0.23 058 475 0.27 048 49.7 *0.86 *0.80 1.03 0.94 0.87 1.01
N5 13 041 0.77 411 035 0.61 427 *0.85 *0.79 1.00 *1.16 1.02 0.74
N25 14 041 0.76 426 0.33 0.58 458 *0.76 *0.73 1.06 *0.88 *0.86 1.17

M 51 *0.72 *0.71 1.09 0.93 0.87 1.00

Zusammenfassung

Im Kapitel Photosyntheseiurdeder Einflul3 von Stickstofkonzentratia im Blatt und COs-
Konzentratiorder Atmosphéareauf die Carboxylierungséizienz (C F), die maximaleAssi-
milationsrate(A,,,.,) und denCOy-Kompensationspunkter Assmimlation(Gamma,) an
folgendenArten untersuchtEucalyptusdebeuzéillei, Eucalyptusniphophila Quercusro-
bur, Querusilex, Fagussylvatica Acaciadealbata AcaciamelanoxylonAlnusglutinosa
Pinussylvestris Piceaabiesund Chenopodiunalbum

Die Carboxylierungsé&ienz pro Trockengevicht (C Erg) war im Mittel aller Arten pro-

portional zur Stickstofkonzentrationder Blatter Innerhalbder verschiedenei\rtengrup-

penund Arten wies die Zunahmeder Carboxylierungséizienz bei hohenStickstofkon-

zentrationereine Sattigunggscharakistik auf. Folglich entspractder Zusammenhangon

Stickstofkonzentrathtn und Carboxylierungséizienz bezogerauf Stickstof (C En) beider

Betrachtungler Artengrupperund Arten einerMaximumsfunktionhoheCarboxylierungs-
effizienz pro Stickstof bei fir die Art/Artengruppetypischenmittleren Stickstofkonzen-
trationen;geringeCarboxylierungsdizienz pro Stickstof bei relativ geringenbzw. hohen
Stickstofkonzentratnen.

Die Carboxylierungséizienz pro Trockengeavicht (C' ET¢g) war bei denBlattern,die unter
erh6htenCO,-Konzentrationemgevachsenwvaren,signifikantgeringerals bei Blattern, die
unter aktuellerCO,-Konzentratiorgevachserwaren.Wennman jedochdie Unterschiede
der Stickstofkonzentratn berlicksichtigoderdie Carboxylierungséizienz pro Stickstof
berechneteeigtesich kein deutlicherUnterschiedzwischenPflanzerausaktuellerund er-
hohterCO,-KonzentrationWwennmanalsodie durcherhohteCO,-Konzentratiorverursach-
tenUnterschiedéerStickstofkonzentratia nichtbericksichtigtergabdie Auswertungder
GaswechselmessungéiischlicherweiseinensignifikantenCO,-Effekt auf die Carboxy-
lierungsefizienz, deraberzumallergrof3tenTeil durchdie Unterschiedaler Stickstofkon-
zentrationerzwischendenCOy-Variantenverursachtvurde.

DiesesErgebnisbestatigtesichinnerhalbdereinzelnemrten/ArtengruppenNur Alnusglu-
tinosawiesbeiPflanzendie untererhohtetCO,-Konzentratiorexponiertwarenbeigleicher
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Tabelle 5.20: Abhangiglkeit der ParameterC Era, Ama: Und T'x von der Stickstofkonzentration(Nkonz:
mgg~!). Die Abhéngigleitenwurdenfiir jedederbeidenCO,-Varianteniiberdie Artgrenzerhinweg ermittelt.
Angagebensind Steigungund Achsenabschnifiiir denlinearenZusammenhangit asymptotischeStandard-
abweichung.

Abhangigleit deruntersuchtefParameteron der Stickstofkonzentratia

Parametersatfiir PflanzerausaktuellerCO,-Konzentration:

CEr¢ = (—0.07 & 0.05) + (0.031 & 0.002) - Nxon Abbildung5.45
Amags = (—0.08 + 0.04) + (0.017 £ 0.001) - Ngon» Abbildung5.53
T. = (74.7 £ 5.3) — (1.21 £ 0.21) - Ngon, Abbildung5.55
Parametersatfiir PflanzerauserhdhterCO,-Konzentration:

CErq = (—0.06 £+ 0.05) + (0.028 £ 0.002) - Nxonz Abbildung5.45
Aox = (—0.04 £ 0.03) + (0.015 £ 0.001) - Ngonz Abbildung5.53
T, = (74.4 4+ 5.7) — (1.26 £ 0.23) - Ngon- Abbildung5.55

Stickstofkonzentratn einegeringereCarboxylierungséfienz aufalsdie Vergleichspflan-
zen.Dieswirkte sichauf die ArtengruppederFixiereraus.

Die maximaleAssimilationsratg A,,,.) pro Trockengevicht war im Mittel aller Messun-
genproportionalzur Stickstofkonzentratio derBlatter InnerhalbdereinzelnerArten wies
der Zusammenhangon Stickstofkonzentrathn und A,,., bei hohenStickstofkonzentra-
tioneneineSattigungauf. Die BlatterauserhdhtenCO,-Konzentrationewiesensignifikant
geringeranaximaleAssimilationsratermuf alsdie BlatterausaktuellerCO,-Konzentration,
wennmandie untershiedlicherstickstofkonzentratioen nicht beriicksichtigteDieserEf-
fekt konntezum groBenTeil Uberdie durcherhéhteCO,-Konzentrationennduziertenge-
ringerenStickstofkonzentratioen erklartwerden.

Der COy-Kompensationspunkag im Mittel aller Messungemund auchinnerhalbder mei-
stenArtenfur Blattermit hohererstickstofkonzentratioen beigeringerenWerten.Ein Un-
terschiedzwischendenCO,-Konzentrationemvar nichtzu erkennen.

Synthese

Um den Einflul3 der unter erhéhter COy-Konzentrationinduzierten Verringerung der
Stickstofkonzentrabn und den darlber hinausgehenderkinflul der erhéhten COs-

Konzentrationerauf die Assimilationsratezu verdeutlicherhabeich anhandder Parame-
terCErg, Amas UndT', A-C;-Kurvengebildetund die Assimilationsraterbei Wachstums
CO,-Konzentratiorbestimmt:

A = —(CE-T)+CE.C; fir C, < 250 ppmV :
A = Anmaz fir C; > 700 ppmV :
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Abbildung5.56: VergleichdesEinflussedderuntererhdhterCO,-KonzentratiorverringerterStickstofkonzen-
trationundderUnterschiedeler Parametersatzelie an Pflanzerausaktuellerund erhéhterCO;-Konzentration
bestimmtwurden,aufdie A-C;-Kurven.Die A-C;-KurvenwurdennachdemModell zur Abhéngigleit derPho-
tosynthesevon C; bei Lichtsattigungberechne{sieheSeite 29). Die Parametemwurdenanhandder Wertein
Tabelle5.20 bestimmt,wobei eine Stickstofkonzentrationder VarianteausaktuellerCO;-Konzentratiorvon
30mgg~' angenommenvurde, die in der Varianteaus erhdhterCO,-Konzentrationum 15% verringetwar
(25.5mgg™1). Fur die verringerteStickstofkonzentratiorsind die Kurven nachdemParametersatfiir aktuelle
underhdhteCO,-KonzentratioreingetragenGekennzeichnesinddie CO,-Konzentrationefiir C;, die sichaus
denum 20% verringerteriWachstums-C@Konzentrationeergebenund die zugehdrigerAssimilationsraten.

Fur die ParametelC Erq, Amq: UNdT, wurdenausdenErgebnisserder Gaswechselmes-
sungenhre Abhangiglkeit von der Stickstofkonzentraton der Blatter bestimmt.Die Ergeb-
nissesindin Tabelle5.20 zusammengafit. Zwischenden CO,-Variantenunterschiedsich
die Abhangigleit derParameteron der Stickstofkonzentratio wenig,maximalim Bereich
ihrer Standardabweichungefls Grenzall fir die Untersuchungyill ich trotzdemzweiun-
terschiedlicheParametersatzéir Pflanzenausaktuellerund erh6hterCO,-Konzentration
annehmen.

AnhanddieserParametersatzkabeich fiir beispielhafteStickstofkonzentratbnen anhand
desModells A-C;-Kurvengebildet(Abbildung5.56)unddie Assimilationsratemei Wachs-
tumsCO,-Konzentratiorbestimmt(Tabelle5.21).

Dabeihabeich fur PflanzenausaktuellerCO,-Konzentratioreine Stickstofkonzentratio

von 30mgg ! zugrundegelegt. Unter erhohterCO,-Konzentratiornwar die Stickstofkon-

zentrationder Blatter um 15% reduziert(Tabelle5.11). Dementsprechenldabeich anhand
derParametersatzeie Assimilationsrateriiir PflanzerauserhthterCO,-Konzentratiorflir

eine Stickstofkonzentratin von 25.5mgg~! berechnetDiese A-C;-Kurven habeich mit

der A-C;-Kurve vemglichen, die mit dem Parametersatzon Pflanzenaus aktueller CO,-

Konzentratiorund einerStickstofkonzentrabn von 25.5mgg~! gebildetwurde.

AuBerdemhabeich flur beispielhafteStickstofkonzentratioen die Assimilationsraterbei
Wachstums-C@Konzentrationbestimmt(Tabelle 5.21). Hierbei habeich angenommen,
dal3die interzellulareCO,-Konzentration(C;) 80% der aul3erenCO,-Konzentration(C,)
betragerhat(Morison,1987).

Die Abbildungder A-C;-Kurven (5.56) zeigt, daRdie Abhangigleit der Assimilationsraten
von C; starkdurchdie geringereStickstofkonzentratia derPflanzerbeeinfluRtwurde.Der
zusétzlichéJnterschiedzwischendenCOs,-Varianterwar demgeeniibemgering.
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Tabelle5.21: Beispielefiir Assimilationsraterbei Wachstums-C@-KonzentrationDie Assimilationsraterfir
LichtsattigungwurdenausdenGleichungerin Tabelle5.20uberdasModell auf Seite29 berechnetlch nehme
fur diesesBeispielan,dalRC; 80%von C, betrugundlegedie in denExperimenterermitteltemittlere Reduk-
tion der Stickstofkonzentrationrum 15% zugrunde.Arg Assimilationsratebezogenauf das Trockengavicht
(umolg(TG)~ ! s71), Ax Assimilationsratdezogerauf Stickstof (umolg(N)~! s™1), A Unterschiedn Bezug
zuC, = 360ppmV.

Beispieleflr Assimilationsratedei Wachstums-C@Konzentration

C, C; N-Konz. Parametersatz At Auapg An Ay
360 288 30.0 aktuell 0.21 7.0

510 408 255 erhéht 0.24 +14% 94  +35%
1000 800 255 erhoht 035 +66% 13.7 +96%
510 408 255 aktuell 025  +19% 100  +42%
1000 800 255 aktuell 036 +71% 14.0 +100%
510 408 30.0 aktuell 030 +42% 100 +42%
1000 800 30.0 aktuell 0.42 +100% 140 +100%

Als ErgebnisdieserAuswertungoetrugdie Assimilationsratgro Trockengavicht (A7) bei
Wachstumunter aktueller CO,-Konzentration0.21umolg(TG) ' s ! (Tabelle5.20). Un-
ter erh6hterCO,-Konzentratiorwar sie trotz geringererStickstofkonzentratiomgegentber
den Pflanzenausaktueller COy-Konzentratiorum 14% (C, = 510ppmV) bzw. 66% (C,,
= 1000ppmV) erh6ht.DiesesErgebnisgilt fir Lichtsattigungsbedgungen. Bei geringerer
Strahlungsinddie Unterschiede&ler AssimilationsraterzwischerdenCO,-Konzentrationen
geringer

Legt manfur die Berechnungder Assimilationsratedie geringereStickstofkonzentratia
und den Parametersatfiir Pflanzenausaktueller CO,-Konzentratiorzugrunde,so erhalt
maneine Steigerungder Assimilationsratebei C, von 510ppmV um 19% bzw. bei einem
C, von1000ppmVum 71%.Berechnemanjedochdie AssimilationsratdeierhohtetCO,-
Konzentratiorauf der Basiseiner Stickstofkonzentratia von 30.0mgg—! und dem Para-
metersatAir Pflanzenausaktueller CO,-Konzentrationso erhélt man Steigerungerder
Assimilationsratervon 40%bei510ppmV und 100%bei 1000ppmV.

Die Assimilationsratepro Stickstof (Ax: umolg(N)~!s™!), auch Stickstof-Nutzungs-
Effizienz der Photosynthes¢ NU E 4) genannt,nahmmit steigenderCO,-Konzentration
deutlichzu. Anhandder Parameteauf Basisder PflanzerausaktuellerCO,-Konzentration
berechneman etwas hohereWertefur die NU E 4 bei 510 bzw.1000ppmV, wobei dieser
UnterschiedauschliefRlichrauf der Annahmeberuht,daf’sich die Parametersatzenterschei-
den,wasaufderBasisder StatistiknichtderFall ist.

Hohere COy-Konzentrationersteigertendie Stickstof-Nutzungs-Efizienz der Photosyn-
these bei Lichtsattigung deutlich. Ein Einflu des Wachstumsunter erhéhter CO,-
Konzentratiorauf diesenZusammenhangar nicht zu erkennen.
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Abbildung 5.57: Respirationsieffizient pro Kohlenstof (kr: d—!) ausMessungemler Dunkelatmungan aus-
gewachsenemlattern nachLichtperiodeund nachDunkelperiode Damestelltin Bezugzur Konzentratioran
Stickstof (mg(N)g(TG)™'). Uberblickiiberdie einzelnerArten.
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Abbildung 5.58: Respirationskefizient pro Kohlenstof (kr: d™') ausMessungerder Dunkelatmungan aus-
gewachseneBlatternnachLichtperiode(obereAbbildung) und nachDunkelperiode(untereAbbildung). Dar-
gestelltin Bezugzur Konzentratioran Stickstof (mg(N)g(TG)™!). Uberblickiiberalle Messungen.

5.2.6 Respiration

DasKapitel zur Respiratiorgliedertsichin drei Teile. Zunachswird derEinfluR von Stick-
stoffdiingungund CO, auf den Respirationstiefizienten pro Trockengavicht (kr) unter
sucht,anschlieendie Abhangigleit desRespirationséefizienten pro Stickstof (kr,)von
derKonzentratioranldslichenKohlenhydratemnd abschlieBendie Temperaturabhangig-
keit derRespirationQ1p).

Respirationskoeffizient pro Kohlenstoff: kr

In der Ubersichtdereinzelnemrtenin Abbildung5.57wird deutlich,daRdie Respirations-
koefiizientenausMessungemachder Lichtperiodemit steigendeiStickstofkonzentratio
der Blatter anstigen. Nach der Dunkelperiodelagendie Werte fir kr mehr (Chenopodi-
um album) oderweniger(z.B. Eucalyptusdebeuzéillei) unterdenenausMessungemach
derLichtperiode.ln demAusmalderReduktionspigyelt sichdie Dauerder Dunkelperiode
wider (Eucalyptusdebeuzéllei 15StundenChenopodiunalbum 94 Stunden).
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Abbildung 5.59: Konzentratioran Glucose Fructose Saccharosero Stickstof undihre SummeausBlattern,
an denendie Dunkelatmungbestimmtwurde. Dargestelltin Abhangigleit von der Stickstofkonzentratiorder
Blatter Die MessungemachLichtperiode(helle Symbole;gestricheltAnpassungyind den Messungemach
Dunkelperiode{dunkle Symbole;durchgezogen@npassungiegeniubegestellt.

Im Mittel aller Messungemachder Lichtperiodewarendie Respirationstefizienten in
etwa proportionalzur Stickstofkonzentratio der Blatter (Abbildung 5.58 obereGraphik).
NachderDunkelperiodehingegenwar kr in vielen Fallenbei gleicherStickstofkonzentra
tion geringerals nachder Lichtperiodeundim Mittel nicht proportionalzur Stickstofkon-
zentration(untereGraphikin Abbildung5.58).

Nebendem UnterschiedzwischenMessungemach Licht- und Dunkelperiodezeigt sich
in Abbildung 5.58 ein Unterschiedder Respirationséefizienten von Blatternausdenver
schiedene€O,-VariantenBlatter auserhohtenCOy-Konzentrationemviesenam Endeder
Lichtperiodebei gleicherStickstofkonzentratia im Mittel héhereRespirationséefizien-
ten auf als Blatter aus aktueller COy-Konzentration Der statistischeVergleich der CO,-
Varianterzeigt,daldieserEffekt signifikantwar (Tabelle5.22 auf Seite180).

Nach der Lichtperiodewarendie Respirationssiefiizienten alsoin etwa proportionalzur
Stickstofkonzentrathn derBlatter wobeidie BlatterauserhhterCO,-Konzentrationesi-
gnifikanthdhereWerteaufwieseralsdie BlatterausaktuellerCO,-KonzentrationDaneben
warendie Respirationstiefiizienten nachder Dunkelperiodedeutlichverringertgegentber
derLichtperiode wobeiauchdie Proportionalitatron Stickstofkonzentratio und Respira-
tionsloefizientenverlorenging. Sind dieseUnterschiedalurchverschieden&onzentratio-
nenanléslichenKohlenhydraterzu erklaren?

WennderUnterschiedlerRespiratiomachLicht- und Dunkelperideaufverschieden&oh-
lenhydratgehalteuriickgefiihriverdensoll, stelltsichdie Frage pb die Dunkelperiodewirk-
lich einenEinflu auf die die Konzentrationewler Kohlenhydratéhatte.Die Ergebnissaler
Kohlenhydratanalysefiir Glucose,Fructoseund Saccharossind in Abbildung 5.59 dar
gestellt.Die Konzentrationeran loslichenKohlenhydraterwarenam Endeder Dunkelpe-
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Abbildung 5.60: Respirationskefizient pro Stickstof (kr,: g(C)g(N)~! d~!) ausMessungerder Dunkelre-
spiration an ausg@achsenerBlattern mit unterschiedlicherGlucose-tonzentrationer(g(Glu.)g(N)™'). Die
Glucose-tonzentrationemvurdendurcheineLichtperiodebzw eine Dunkelperiodeim Vorfeld der Messungen
variiert.

riode geringerals nachder Lichtperiode.Dies galt sovohl fiur Glucoseund Fructoseals
auchfur Saccharoseynd damit fir die Summeder drei KohlenhydrateDieserEffekt war
in Blatternmit hoherStickstofkonzentratio deutlicherausgepragéls in Blattern mit ge-
ringer Stickstofkonzentratio. Insgesambestétigtsich die Vermutung,dal3die geringeren

Respirationsgefizienten nachder Dunkelperiodemit einer Absenkungder Kohlenhydrate
einhegingen.

Respirationskoeffizient pro Stickstoff: kry,

Um diesenZusammenhangesserzu versteherhabeich die Respirationstiefiizinten pro
Stickstof berechnetkr,) undin Bezugzur KonzentratioranldslichenKohlenhydratemge-
setzt.Das Ergebnisist in Abbildung 5.60 dagestellt, wobei Glucoseals Beispiel fir die
Kohlenhydratggevahltwurde.Essindalle MessungemhneBerucksichtigunglerverschie-
denenCO,-Variantendagestellt.

Uber weite Bereichehatte die Glucoseknzentratia nur einengeringenEinflui auf den
Respirationskefizienten pro Stickstof. Bei geringerKonzentrationeanGlucosegehtkr,,

allerdingsdeutlichzuriick. Auffallig ist die Lucke zwischendenganzgeringenWertenvon
kr, und dennéchsthdherelVerten.DiesegeringenWertevon kr,, sind dasErgebnisder
Messungem@nChenopodiunalbum wobeidie Pflanzeriangerim Dunkeln gestandehatten
alsdie PflanzerausdemExperimentm Phytotron.

DasErgebnisbestétigtdie Annahme:die Respirationstiefiizienten warenproportionalzur
Stickstofkonzentratn, esseidenndie RespiratiorwurdedurcheinegeringeKonzentration
anKohlenhydrateegrenzt.Die Streuungder Ergebnissavar dabeijedochausgesprochen
grof3.
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Abbildung5.61:Respirationskefizient pro Stickstof (kr,.: g(C)g(N)~* d~') ausMessungenler Dunkelrespi-
rationanausgwachsenemlatternbezogerauf die Glucosebnzentration(g(Glu.)g(N)~1). Die Kohlenhydrat-
KonzentrationemvurdendurcheineLichtperiodebzw. Dunkelperiodeim Vorfeld derMessungewariiert.
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Abbildung5.62:Respirationstefizient pro Stickstof (kr,: g(C)g(N)~! d~!) ausMessungemlerDunkelrespi-
ration an ausgevachsenerBlatternbezogerauf die Glucosebnzentrationg(Glu.)g(N)~!; obereAbbildung),
bzw die SummeausGlucose Fructoseund Saccharose-#hzentrtation(untereAbbildung). Die Kohlenhydrat-
KonzentrationemvurdendurcheineLichtperiodebzw. Dunkelperiodeim Vorfeld derMessungewariiert.

Respirationskoeffizient pro Stickstoff kr,,: Einflu der CO,-Konzentration

In Abbildung 5.62 sind die Respirationstiefizienten pro Stickstof (kr,) von Pflanzen
ausden verschiedenerCO,-Konzentrationerdagestellt. Es zeigt sich, dal3 die Pflanzen
die, untererhéhtemCQO, gewachserwaren,bei gleicherKonzentratioran Kohlenhydraten
im Mittel hohereRespirationséefizienten aufwiesenals die PflanzenausaktuellerCOs-
KonzentrationDer Unterschiedwurde mit zunehmdeiKonzentrationan Kohlenhydraten
immer deutlicher Diesemgabsichsowvohl bei einemBezugvon kr,, auf Glucose(obereAb-
bildung)alsauchaufdie SummeausGlucose Fructosaund Saccharos@untereAbbildung).

Der statistisché/emleich uberdie CO, Response-&ktorenzeigte,dalRdieserEffekt signi-
fikant war: Blatter auserhohterCO,-KonzentrationwiesenhdhereRespirationstefizien-
ten pro Stickstof auf als Blatter ausaktueller CO;-Konzentration(Tabelle5.23).In den
Blattern,die in erhohterCO,-Konzentratiorgewachserwaren,war die Konzentrationder
KohlenhydrateGlucose,Fructoseund Saccarosédherals in Blattern ausaktuellerCO,-
Konzentration(Tabelle5.22).Die CO, Response-&ktorenwarenaberauchnachKorrektur
der unterschiedlichefKohlenhydratknzentrabnen signifikantgrofRerals eins. Der Effekt
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Abbildung5.63:Respirationstefizient pro Stickstof (kr,: g(C)g(N)~! d~!) ausMessungemlerDunkelrespi-
ration an ausgevachseneBlatternbezogerauf die Glucosebnzentration(g(Glu.)g(N)~1). Gegeniibegestellt
werdendie NahrstofangebotgobereAbbildung: hohesNahrstofangebot;untereAbbildung: geringesNahr
stoffangebot.

war allerdingswenigerdeutlichalsohneBerticksichtigunglerunterschiedlicheKohlenhy-
dratlonzentratioan.

Die Unterschiedeler Respirationsiefizienten pro Stickstof zwischendenCO,-Varianten
lieBensichalsonur zum Teil durchdie verschiedeneKonzentrationemn Kohlenhydraten
erklaren.lm Folgendemmdchteich untersuchemb dieserEffekt bei verschiedene®unge-
stufenodernachderLicht- bzw. Dunkelperiodeverschiedestarkausgepragivar.

kr,: EinfluR von CO5-Konzentration und Diingevariante

In Abbildung5.63sind Respirationssefizientenkr,, ausdenverschiedeneWariantenmit
verschiedenemlahrstofangebotgetrenntdaigestellt,wobei die Variantenmit reichlichem
Angebot(N5 und N25, obereGraphik) den Variantenmit geringemAngebot(NO und N1,
untereGraphik)gegenibegestelltwerden Die KonzentratioranKohlenhydratermvurdeda-
beiim Verhéaltniszur Stickstofkonzentrattn berechnetDahersind die Kohlenhydratkn-
zentrationerpro Stickstof in denhohemDuingestufer{obereGraphik) durchwe geringer
alsin denVariantenmit geringemStickstofangebot{untereGraphik).
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Abbildung 5.64: Respirationskefiizient pro Stickstof (kr,: g(C)g(N)~ ! d™! ) ausMessungemler Dunkelre-
spirationanausgaachsenemlatternbezogerauf die Glucoseknzentratior(g(Glu.)g(N)~1). Messungemach
Lichtperiode(obereAbbildung), MessungemachDunkelperiode(untereAbbildung).

In beidenGraphilen wird deutlich,da3kr,, im Mittel bei den Pflanzenaus 1000 ppmV
deutlichhéherwar alsbei denPflanzerausaktuellerCO,-KonzentrationGanzahnlichver
halt sich der Zusammenhangei einemBezugvon kr,, auf Fructose Saccharoseder die
SummederldslichenKohlenhydratedaherverzichteich hier auf die Darstellung.

kr,: Einflul von CO5-Konzentration nach Licht- bzw. Dunkelperiode

Die Abbildung 5.64 zeigt, daf3 sich der Effekt der héherenCO,-Konzentrationwéahrend
der Expositionauf kr,, savohl in den Messungemachder Lichtperiodeals auchin den
MessungemachDunkelperiodereeigte.
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Abbildung5.65: Temperaturabhanggigh derRespirationf)1o-WerteausdenTemperaturreiheder Respirati-
onsmessungenufgetragemegendie Stickstofkonzentratiorder Blatter. Ubersichtiiberdie einzelnerArten.
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Abbildung5.66: Temperaturabhdnggigk derRespirationQ1o WerteausdenTemperaturreihederRespirati-
onsmessungeaufgetragemegendie Stickstofkonzentratiorder Blatter Ubersichtiiberalle Messungen.

Temperaturabhéngigkeit der Respiration

Mit einer Streuungder Q1o-Werte zwischenl.6 bis 2.9 (bei drei Ausreil3ern)liegen die

Q10-Werteim Mittel um 2.2. Ein Einflu3 der Konzentratioran Stickstof im Blatt oderder

CO,-Konzentratiorder Expositionist nicht zu erkennen.Dies wurde durchdie statistische
Auswertungbestatigi(Tabelle5.23).

179



Tabelle5.22: Mittelwerte der Konzentrationan Glucose,Fructose,SaccharoseStarke und Summeder Koh-
lenhydrate(Ges.)in den Blattern der Respirationsmessungean Blattern aus aktueller und erhéhterCO,-
Konzentration(1000 ppmV). Daneberdie Mittelwerte der CO, Response-&ktoren(lco,). k bezeichnetie
Anzahlder Parallelen,NO bis N25 die Diingestufen M Mittelwert der CO, Response-&ktorenausallenvier
Diingestufen; bei Signifikanz(p<0.05).

CO, aktuell erhdht lco,

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

NO 7 0.320.250.501.252.31 0.410.350.692.303.74 2.201.85 2.51*6.55*2.99
N1 8 0.380.271.711.704.05 0.230.161.082.323.78 0.941.16 1.41*4.94 1.79
N5 12 0.260.220.750.631.85 0.270.210.671.212.36 1.211.05 0.92 1.24 1.15
N25 14 0.160.121.250.512.03 0.160.141.601.153.05 1.001.21*1.34*2.65*1.45

M 41 1.191.24 1.35*2.80*1.69

Zusammenfassung

Der EinfluR von Stickstofversogungund CO,-KonzentratiorwahrenddesWachstumsuf
die Dunkelatmungwurdean BlatternfolgenderArten untersuchtAcaciamelanoxylonAl-
nusglutinosa Eucalyptusdebeuzéillei, Eucalyptusniphophila Quercusilex, Quercusro-
bur, Fagussylvatica Pinussylvestris Piceaabiesund Chenopodiunalbum

Am EndederLichtperiodewiesendie Blatterrelatv hoheKohlenhydratknzentrabnen auf
und die Respirationstefizienten pro Kohlenstof warenim Mittel proportionalzur Stick-
stofkonzentratiorder Blatter NacheinerverlangerterDunkelperiodewarendie Respirati-
onsloefiizientenunddie Konzentratioran Kohlenhydratemleutlichgeringerund die Respi-
rationsloefiizientenverlorendie Proportionalitatzur Stickstofkonzentraton.

Die Respirationsefizienten pro Stickstof warenbeiausreichendeKohlenhydratknzen-
trationenim Blatt in etwa konstantBei sehrgeringenKohlenhydratknzentationen hinge-
genwarendie Respirationstiefiizienten pro Stickstof deutlichverringert.

DasWachstumuntererhdhterCO,-Konzentratiorverandertadie Respirationstefizienten
pro Kohlenstof (kr) nicht, erhhteaberdie Respirationskefizienten pro Stickstof (kr;,)
deutlich.Der EinfluR der Wachstums-C@Konzentratiorauf die Respirationstieffizienten
pro Stickstof konntenur zu einemgeringemTeil durchdie erhéhterKohlenhydratknzen-
trationenerklartwerden.DieserEffekt trat sovohl in denBlatternaushohenalsauchnied-
rigen Dlngestuferauf, gleichfalls bei MessungemachLicht und Dunkelphase.

Die Ergebnissaleutendaraufhin, daf3bei ausreichenddfohlenhydratknzentréion einen-
ger Zusammenhangon Dunkelatmungund StickstofgehaltbestehtUnter erhéhterCO,-
Konzentratiorwar die Respiratiorpro Stickstof gesteigertDieskonntenur zu einemgerin-
genTeil durchdie erhdhterKonzentrationemn Kohlenhydratererklartwerden.Aufgrund
dergeringerersStickstofkonzentratio in BlatternauserhéhterCO,-Konzentratiorwar die
Respiratiorpro Trockengeavicht durchdie erhéhtenCO,-Konzentrationemicht verandert.

Die Temperaturabhéngigk der Respiratiorwarim Mittel aller Arten undauchfir die ein-
zelnenArten beidenverschiedeneBtickstofkonzentratioenim Blatt konstantEin Einfluld
derCO,-Konzentrationunterderdie Pflanzergewvachsersind, ist nicht zu erkennen.
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Tabelle5.23: Mittelwerte der Respiratinskefizientenpro Kohlenstof (kr: d*), derRespirationsaefizienten
pro Stickstof (kr,: g(C)g(N)~' d™'), der kohlenhydratkrrigierten Respirationskefizienten pro Stickstof
(krnk) und der Temperaturabhangigk der Respiration(Q10) ausMessungeran Blattern ausaktuellerund
erhdhterCO,-KonzentrationDanebendie Mittelwerte der CO, Response-&ktoren(l'co,). k bezeichnetie
Anzahlder Parallelen,NO bis N25 die Diingestufen M Mittelwert der CO, Response-&ktorenausallenvier
Diingestufen; bei Signifikanz(p<0.05).

nachLichtperiode

CO aktuell erhoht fco,

k Q1o kr  kr, Q1o kr  kr, Q10 kr kry,
NO 4 231 221 0.58 2.28 2.18 0.63 099 099 1.03
N1 4 2.02 242 042 194 259 0.73 097 1.11 *1.66
N5 7 224 3.42 0.49 223 353 0.60 1.00 109 1.18
N25 7 2.05 3.01 044 1.97 3.16 0.50 096 096 1.13
M 22 098 1.03 *1.21

GesamtnachLicht undDunkelperiode

CO aktuell erhoht fco,

k QIO krn krnk QIO an krnk QIO an krnk
NO 7 235 053 0.55 223 0.66 0.59 095 123 1.07
N1 8 2.13 035 0.36 2.08 0.58 0.57 0.98 *1.59 *1.52
N5 12 229 0.43 047 233 049 0.50 1.02 115 1.09
N25 14 226 0.33 0.38 212 040 0.45 095 *1.18 1.16
M 41 098 *1.25 *1.18
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Kapitel 6

Diskussion

In der Arbeit habeich am Beispielvon Stickstof die Bedeutungler Mineralstofe fir den
CO,-Dingeefiekt untersuchtDasuntersuchtesystemwar der Stickstof- und Kohlenstof
haushalderPflanzenlm strukturellenModell zu Beginn der Arbeit habeich angenommen,
dafdieloslichenundsomitin derPflanzemobilenVerbindungemvichtigeregulierendeGro-
Benim Stickstof- undKohlenstofhaushalderPflanzersind,wasfir einzelneProzessend
Verbindungemachgwiesenist.

Regulatorischwirksamist hierbeisonvohl die Mengebzw. KonzentratiordieserVerbindun-
genalsauchdasVerhaltnisder Konzentrationerzueinandeam Ort der Regulation.Insge-
samtspiegelt die Konzentratioran I8slichenStickstof- und Kohlenstadfverbindungerden
Stickstofstatusder Pflanzenwider.

Im RahmerdesExperimenkonnteich denZustanddesStickstof- undKohlenstofhaushal-
tesnur zu zwei Zeitpunktenbestimmenzu Beginn der Expositionanhandder Vergleichs-
pflanzerundamEndederExpositionbeiderErntederPflanzenFir die Phaseler Expositi-
ongeheich davon aus,dal3der StickstofstatusnacheinerkurzenkEinstellungsphaseonstant
war. ZwischendenVariantensollte der Stickstofstatusdurchdie verschiedene®tickstof-
konzentrationern der der Nahrlésungund CO,-Konzentrationemer Atmosphérevariiert
werden.

Voraussetzungjir einenim VerlaufderExpositionsbedingugen konstanterstickstofstatus
sindkonstantddmweltbedingungerinsbesonderkonstantestickstof- undKohlenstaofver
fugbarleit undeinekonstantevegetative Wachstumsphasger Pflanzen.

Als Folge deskonstantenStickstofstatussollten die Pflanzenim Verlauf der Exposition
mit konstanterrelatven Ratenwachsenkonstanterelative AufnahmeratenAssimilations-
raten,Allokationsraterfir Stickstof und Kohlenstof undkonstanteRespirationsraterber
StickstofstatuswahrendderExpositionsollte sichamEndeder Expositionin der Stickstof-
konzentratiorundin derBiomasseaderPflanzemiederschlagen.

Unter diesemBlickwinkel werdeich zunachstlie Expositionsbedinguran besprechenm
AnschluBwerdendie Ergebnissezu den untersuchterZustandsgréRennd Prozessenm
einzelnerdiskutiert.Im AnschluRwerdeich die BedeutunglerErgebnissdiir dasPflanzen-
wachstunmunddenCO,-Dlingeefekt ansprechen.
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6.1 Expositionsbedingungen

Stickstoffverfigbarkeit

Eine konstanteStickstofverfiigbarleit ist geggebenwenndie Konzentrationvon Stickstof
an der Oberflacheder Wurzelharchenm Verlauf der Zeit konstantist. Da die Konzentra-
tion an der Wurzelhaaroberflachdurch die Konzentrationin der Nahrlésung,durch die
Stickstofaufnahmeder Feinwurzelnund durchden AusgleichdesKonzentrationsgradien
tendurchMassenfluflnd Diffusion bestimmtwird, bieteteinekonstanteKonzentratioran
Stickstof in der Nahrlésungallerdingsnur einebegrenzteKontrolle Gberdie Stickstofver
fugbarleit (HellgrenundIngestad1996).

Um die Konzentratioran der Oberflacheder Feinwurzelnund der Wurzelharcherso weit
wie mdglich konstantzu halten,habenwir die Pflanzentaglich mit Nahrlésungin hohem
UberschufyegossensodaR,verbrauchteNahrldsungm BereichderWurzelharchemurch
frischeNahrlésungersetztwerdensollte.

Kohlenstoffwerfligbarkeit

Voraussetzundir eine konstanteVerfligbarleit von Kohlenstof warenkonstanteBoden-
feuchte, Temperatumund Strahlung.Die Bodenfeuchtevar durch dastagliche Gie3enim
VerlaufderExperimentestdndigim BereichderWassersattigungemperatuund Strahlung
konntenin denKlimakammernim Phytotroneingestellwerdenwobeidie Strahlungaller-
dingsinnerhalbder Kammernmit zunehmenderibstandvon denLampenstarkabnahm.
Im ExperimentaufderFACE-AnlagekonntenTemperatuund Strahlungm VerlaufderEx-
positionnicht gerayelt werden warenabereinigermaf3ekonstantda lberwiggendheiteres
bis sonnigesNetterherrschtgsieheAbbildung4.2).

Entwicklungsphaseder Pflanzen

Nebendenkonstantetdmweltbedingungerst die gleichbleibend@®ntogenetischEntwick-
lungsstufeder Pflanzeneine Voraussetzundlr Wachstummit konstanterrelatven Raten
(Agren,1994).Sowohl die Baumeals auchChenopodiunalbumwarenim Verlaufder Ex-
positionals Jungpflanzein rein vegetativer PhasesinzustufenAllerdings steigtder Anteil
desSprossesindergesamterBiomassanmit steigendeGréReder Pflanzenin derRegel an,
sodaRnichtauszuschlielReist, dalRdie Experimenteoneinerkontinuierlicheriveranderung
derAllokation Uberlagerivaren.

Der Umweltfaktor Raum

Am EndederExpositionwiesendie Pflanzerausdenverschiedenebiingestuferund CO,-
Konzentrationersehrverschieden&roéRenauf: mit héhererDingestufeund héhererCO,-
Konzentratiorwurdendie PflanzerdeutlichgréReralsdie PflanzerausgeringerDiingestufe
undaktuellerCOy-KonzentrationDurchdiesedeutlichenEffekte bekommtder Umweltfak-
tor ,Raum* eineBedeutungsavohl im oberirdischeralsauchim unterirdischerBereich.

Im oberirdischerBereichbeeinflu3tadie unterschiedlich€&réRederPflanzerdie Strahlung
pro Blattflache die denPflanzerfir die Photosyntheseur Verfligungstand.DieserEinfluf
hattezwei Aspekte:zumeinendie Einstrahlungundzumandererdie Selbstbeschatturdger
Pflanzen.
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Der Einflul3 desWachstumsauf die Einstrahlungst flr dasExperimentim Phytotronund
FACE-Experimenterschiederzu bewerten.Im Phytotronwar die rAumlicheVerteilungder
StrahlungsehrheterogennaheandenLampenca.500pEmM—2 s~! in derauRererEcke der
Tischeca.50puEm—2s~! (Lichtsattigungder Netto-Photosynthes&00-100QUEm—2s1,

Lichtkompensationspikt der Netto-Photosynthesea. 10uEm—2s~! Larcher(1994)).Im

Phytotronwarendie oberenBereicheder Pflanzenmit zunehmendeGréRenaheran den
Lampenund empfingendadurcheine deutlichhéhereStrahlungals die entferntererPflan-
zen(teile).DieserUnterschiedwirkte sich vor allem auf die unterschiedliche®ingeari-

antenaus, da dieseinnerhalbder jeweiligen Kammerauf gleicher Hohe standen:in den
héhereDungevarianterwurdendie PflanzergréRerund erhieltenim Phytotroneinehdhere
StrahlungalsniedrigeDingevariantenmit kleinerenPflanzenIm FACE-Experimenspielte
dieserEinfluR keineRolle, dadie Einstrahlung@umlichhomogerverteilt war.

Daneberbeceinflulitedas Wachstumdie Selbstbeschattunder Pflanzen:gréRerePflanzen
beschattetesich selberstarler als kleinere Pflanzen:auRereBlatter erhielteneine hohe,
innereBléatter eine geringeStrahlungpro Blattflache.Der Anteil innererBlatter nahmmit

zunehmendeGroReder Pflanzerzu.

Im unterirdischerBereichbegrenztedasVolumender Tépfe denverfiigbarenVurzelraum.
Der verfugbareWurzelraumhat zwei Aspekte:zum einendie Nahrstofverfligbarleit und
zumandererNachbarschaftsiekte, die die Allokation beeinflussen.

In denExperimentenm Phytotronund auf der FACE-Anlagewurdendie Nahrstofe durch
taglichesGieRenmit Nahrlésungzur Verfiigunggestellt.Die Konzentratiorder Nahrstofe
anderWurzelhaaroberflachsurdedurchdie perlolierendeNéhrlésungaglicherneuertso
daRRdasbgyrenztedasVolumender TopfewahrscheinlickkeinenEinflu auf die Nahrstof-
verflgbarleit hatte.

Nachbarschaftsfefkte konnendie Allokation von Stickstof undKohlenstoff in Wurzelnund
Feinwurzelnaberdurchauamit zunehmendePflanzengrél3enehrund mehrbeeintrachtigt
haben(Tabelle5.16und5.17).

Pflanzemmit hdherelStickstofkonzentrabn im GewebewarenimmerauchgréferalsPflan-
zenmit geringererStickstofkonzentratio. Der begrenzteWurzelraumwiirde alsodie mit
steigende6tickstofkonzentratio derPflanzerbeobachtet®erlagerunglerAllokation von
denunterirdischerzu denoberirdischerOrganenverstarien.

Pflanzenin erhohterCO,-Konzentrationwarenim Mittel gro3erals Pflanzenausaktuel-
ler COy-KonzentrationVor allem in denDiingestuferN5 und N25 scheintder begrenzte
Wurzelraumdie Allokation von Stickstof und Kohlenstoff in Wurzelnund Feinwurzelun-
ter erh6hterCO,-Konzentratiorstéarler beeintrachtigzu habenals in den Variantenunter
aktuellerCOy-Konzentration.
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6.2 Zustandsgrolen

6.2.1 Stickstoffmenge

Die Dungungbestimmtein denExperimentenm Phytotronund auf der FACE-Anlagedie
Mengean Stickstof, die die Pflanzeram Endeder Expositionaufgenommeinatten:Pflan-
zenin héherenDungestufemahmendurchwe mehr Stickstof auf als Pflanzenin niedri-
gererDlUngestufeDie CO,-KonzentratiormodifiziertediesenEinflul? der Dingung,wobei
Pflanzenin erhdhterCO,-Konzentratiorim Mittel mehr Stickstof aufnahmerals Pflanzen
in aktuellerCOy-Konzentration.

Im Phytotronwar der Einflul3 von CO, auf die Stickstofmengeder Pflanzenin denDln-
gestufenN5 und N25 deutlichausgeprag{+47% und +19%), wahrenddie Variantenmit
geringemStickstofangebot(NO und N1) nach Wachstumin erh6htemCO, sogaretwas
wenigerStickstof enthieltenals die PflanzemausnormalerCO,-Konzentration-12% und
-11%). Conrgy (1992) beobachtetén einemExperimentmit Eucalyptusgrandis eine ge-
ringereAufnahmevon Stickstof untererhohtemCQO, bei geringemStickstofangebotbei
héherentickstofangebotwvar die AufnahmeuntererhéhtenCO, gesteigert.

Im FACE-Experimentviesenalle Dingestufereine Steigerungler Stickstofaufnahmeun-
tererh6htenCO, auf, amstéarksterausgepragn DingestufeN1 (+56%).

In der Literatur sind wenig direkte Angabenzum Einflu der CO,-Konzentrationauf die
Stickstofmengein denPflanzereufinden.In derRegel werdenTrockengevicht und Stick-
stoffkonzentratioranggeben.Um einenUberblick zu gebenhabeich daherausdenAnga-
benin 15 Artikeln die Stickstofmengeberechnetinddie Ergebnissén Tabelle6.1und6.2
zusammengeaft. Die SammlungenthaltErgebnisseausExperimenteran Baumen Krau-
ternund Grasernwobeiunterschiedewird zwischenKultur in N&hrldsungundin Boden.
Eineausfuhrlicherdarstellungbefindetsichim AnhangC in denTabellenC.1bis C.6.

Die Literaturtbersichbestétigtfiir Cs-Pflanzendie Forderungder Stickstofaufnahmebei
WachstunmuntererhohterCO,-KonzentrationDie C4-Pflanze die auchkeineodernur eine
sehrbegrenzta=drderunglerPhotosynthesentererhohteiCO,-Konzentratiorerfahrt,wies
keine Steigerungler Stickstofmengeauf.

Das StickstofangebotscheintdabeidenEinflud der CO,-Konzentratiorauf die Stickstof-
mengein den Pflanzenzu bestimmen.In NahrlésunggehaltenePflanzenenthieltenbei
Wachstumunter erh6htemCO, am Endeder Expositionsperiod&6% mehr Stickstof als
nach Wachstumunter normaler CO,-Konzentration;bei Kultur in Boden enthieltendie
PflanzenauserhohtemCO, 14% mehr Stickstof. Die Ergebnisseder verschiedeneftx-
perimentevariiertendabeisehrstark: —16%bis +250%in Nahrldsung Griffin etal., 1995;
Makino etal., 1997); —4% bis +116%in Boden(Schenket al., 1995; Entry et al., 1998).
In andererExperimenterwurde nur ein geringerEinflud von CO, auf die aufgenommene
Mengean Stickstof beobachtefNorby etal., 1986a;Newberyetal., 1995;Fangmeieetal.,
1997).

Pflanzerin erhdéhteilCO,-Konzentratiorkdnnennur dannmehrStickstof aufnehmenwenn
dassStickstofangebotwon denPflanzerunteraktuellerCO,-Konzentratiomicht vollstandig
ausgeschopfivird. Dies ist bei Experimentermmit einerfestgesetzteMengean angebote-
nemsStickstof, z.B. BodenundDiingung hichtunbedingigegebenDie Wahrscheinlichéit,
daRdie Pflanzerein festgesetzteStickstofangebotbei aktuellerCO,-Konzentratiomicht
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vollstandigausschdpfeist beireichlichemStickstofangebogroReralsbeigeringemAnge-
bot. Sowarin derLiteraturtibersichtie Steigerungler Stickstofaufnahmedurcherhdhtes
CO, beigutemsStickstofangebomeiststérler ausgepragalsbeigeringemAngebot(Billes
etal., 1993; Griffin etal., 1995;BassiriRadet al., 1996a;van Ginkel et al., 1997; Makino
etal., 1997;Lutze,1998;Zak etal., 2000).

Wenn allerdingsdie Pflanzenunter 360 ppmV CO, ein geringesStickstofangebotnicht

vollstdndigausnutzenyeil sie zum Beispiel dasBodemwolumen nicht vollstandigdurch-
wurzeln,soist untererhthtemCQO, auchbei geringemStickstofangeboteine Steigerung
der Aufnahmemdglich.DiesekanndannbeieinerBerechnung@lsrelative Steigerungleut-
licher austillen als bei hohemStickstofangebot(Hockingund Meyer, 1991; Schenket al.,

1995;Entry etal., 1998).

Zusammenfassunguind Schluf3folgerungen:

« Die Stickstofmengein denPflanzerwurdein ersterLinie durchdasStickstofangebot
bestimmt

* UntererhoéhterCO,-Konzentratiomehmerdie PflanzermehrStickstof aufalsunter
aktuellerCO,-Konzentrationywenn:

— die PhotosynthesantererhohterCO,-Konzentratiorgesteigertst,
— dasAngebotdiesesermdglicht.
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Tabelle6.1: Literaturdaterzum Einflu? einer Verdoppelungder aktuellenCO,-Konzentrationauf Stickstof-
menge;konzentratiorund-allokationausExperimentemmit NahrstofversogungiiberNahrlésungAngabeals
prozentualeveranderundl'co, = 1-(X./X,)*100). Die Stickstofkonzentratiorist auf dasTrockengavicht
bezogenVariante:Konzentratiorder Nahrldsung(mmol(N)|~1). Eine ausfiihrlichereDarstellungder Ergeb-
nissefindetsichin AnhangC ab Seite237.

Stickstofmenge Konzentratiorund Allokation: Kultur in Nahrlésung

Art Variante Menge Konz. Allokation Quelle
mmol(N)-I—! Wurzel Blatt
Urtica dioica +80 +0 +0 (1)
Plantago major +38 —16 +25
Triticum aestivum 0.5 +76 —-22 +0 -8 (2)
2.5 +37 -39 +8 11
6.0 +26 —40 +20 -30
12.0 +29 -37 +9 -36
25.0 +26 -37 +9 -33
Zeamays(C,) 0.5 +0 +0 +0 +0
2.5 +0 +0 +0 +0
6.0 +0 +0 +0 +0
12.0 +0 +0 +0 +0
25.0 +0 +0 +0 +0
Oryzasativa 0.5 -16 +12 -10 3)
2.0 +8 +3 =20
8.0 +8 +11 -16
Danthoniarichardsonii (*) 0.05 +0 +23 (4)
0.2 +0 +0
0.5 +34 +0
Pinustaeda 1.0 +22 -9 +38 =25 (5)
35 +68 -14 +60 -33
Pinuspondepsa 1.0 +0 —40 +21 -7
3.5 +250 +11 +33 -33
Pinustaeda 1.0 +19 +37 =25 (6)
Pinuspondepsa 1.0 +37 +47 +8
Mittelwert: (**) +36 —-24 +21 =21

(1) DenHertogetal. (1996)

(2) HockingundMeyer (1991)

(3) Makinoetal. (1997)

(4) Lutzeund Gifford (1998)

(5) Griffin etal. (1995)

(6) BassiriRackt al. (1996b)

(*) Néhrstofangebot0.05,0.2,0.5mg(N) Pfl.~! Tag!.

(**) GeometrischeMittel, nichtberiicksichtigtZeamays(C4) und Danthoniarichardsonii
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Tabelle6.2: LiteraturdaterzumEinfluRvon einerVerdoppelungleraktuellenCO;-Konzentratiorauf Stickstof-
menge,-konzentratiorund -allokation aus Experimentermit Stickstofversogung iiberBodenund Diingung.
Angegebenals prozentualeveranderundl'co, = 1 — (Xe/X.) * 100). Die Stickstofkonzentratiorist auf
dasTrockengeavicht bezogenBezeichnunglerVarianten:—N: nurBoden;+N: BodenundzusétzlichDingung,
Pfl.: Anzahlder Pflanzenpro Topf. Eine ausfiihrlichereDarstellungder Ergebnissdindetsichin AnhangC ab
Seite237.

Stickstofmenge Konzentratiorund Allokation: Kultur in Boden

Art Variante  Menge Konz. Allokation Quelle
Wurzel  Blatt

Triticum aestivum —N +45 -15 +22 Q)
+N +65 -1 +0
Lolium perenne —N +0 -30 +22 (2)
+N +65 —13 +25
Lolium perenne 36 Pfl. +21 —-22 +40 3)
25 PAl. +12 —25 +33
16 Pfl. +18 -30 +42
9 PAl. -3 -8 -7
4 PAl. —4 -14 +5
Trifolium repeng*) 36 PAl. +108 —-12 +0
4 PAl. +116 —6 +7
Pinuspalustris —N +3 +0 +0 -22 (4)
+N —4 -33 -10 -9
Pinuspalustris +N +7 —-26 +3 -9 (5)
Quercusrobur +N +36 -8 +7 -8 (6)
Querusalba -N +11 -50 +26 +0 @)
Castanessativa —N +3 -13 +46 (8)
+N +2 —-32 +0
Populustremuloides —N +1 -12 +3 -12 9)
+N +22 —18 +12 +3
Mittelwert: (**) +14 -19 +17 -6

(1) Billes etal. (1993)

(2) vanGinkel etal. (1997)

(3) Schenketal. (1995)

(4) Entryetal. (1998)

(5) Runionetal. (1999a)

(6) Vivin etal. (1996)

(7) Norby etal. (1986b)

(8) el Kohenetal. (1992)

(9) zaketal. (2000)

(*) Wahrscheinlichmassie Stickstoffixierung
(**) GeometrischeMiittel, nicht berticksichtigtTrifolium repens
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Abbildung 6.1: CO,-Response-&ktorenfir dasTrockengevicht ausden Experimenterim Phytotronund auf
derFACE-Anlageim VemgleichzudenmittlerenCO,-Response-#ktorenausUbersichtsartiklnzumKornertrag
von Weizen(Amthor, 2001)undzumTrockengevicht von annuellerCs-Pflanzen(Dipperyetal., 1995).Im Be-
reichzwischen330 und 1000ppmV beruherdie mittleren CO,-Response-&ktorenausden UbersichtsartikIn
aufvielen Experimentenwahrendsownohl tiber1000ppmV als auchunter330 ppmV nur wenigeExperimente
zugrunddiegen.Markiert sind die minimalenund maximalenCO,-Konzentrationendie in denletzten420000
Jahrervor 1860auf der Erdegeherrschhaben:180ppmV bzw 300ppmV (Petitetal., 1999).

6.2.2 Trockengewicht

Sowohlim Phytotronals auchauf der FACE-Anlagewar dasTrockengeavicht am Endeder
Expositionin ersterLinie durchdie Dingungbestimmtundim Vermleichdazunur moderat
durchdie CO,-Konzentrationeuler Luft beeinfluf3t.

Der deutlicheEinflul? der Dingungim Vemleich zum Einflu? der CO,-Konzentrationist
verstandlichda die Duingestuferiiberdie gesamteSpannevon fastkeinemAngebot(NO)
bis zu sehrreichlichemAngebot(N25) gespreiztvaren.Die COy-Konzentrationewariier
ten hingegen auf relatv hohemNiveau,wenn man die Reaktionder Pflanzeals Mal3stab
zugrundeegt (sieheAbbildung6.1).

Die Bedeutungder CO5y-Konzentration

Im Verlaufvon mehrerermundertMillionen Jahresankdie CO,-Konzentrationewon iiber
7000ppmV auf Werteunter300ppmV ab (Berner 1994;Robinson,1994)umwéahrendder
letzten420000 JahreWertevon 300 ppmV nicht mehrzu UberschreiterfPetitetal., 1999).
In denKalteperioderder Eiszeitensankdie Konzentratiorauf Werteum 180 ppmV, in den
Warmzeitenstieg sie auf knapp 300 ppmV an. Seit der letztenEiszeit bis zum Endedes
neunzehntedahrhunderttag die Konzentratiorbei 280 ppmV, um erstmit der Industriali-
sierungunddendamitvertundeneranthropogewerursachteEmissioneraufheutein etwa
370ppmV anzusteigeflPCC,2001).

Experimentemit verringertenCO,-Konzentrationern der Luft zeigen,dalRdasWachstum
von Cs-Pflanzerbei Konzentrationemnter 350 ppmV drastischzuriickgehtDas Trocken-
gawicht desC3 GrasesAbutilon theophasti betrugnachWachstumbei 150 ppmV CO, nur
8% des Trockengevichtes nachWachstumbei 350 ppmV (Dippery et al., 1995). Weizen
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Tabelle6.3: EinfluR von CO, aufdasTrockengevicht (I'co., v, anggebenin %) ausverschiedeneReviews
(obererBlock), ausExperimentemit Baumen(mittlererBlock) undausExperimentemit Chenopodiunalbum
(untererBlock). Die Experimentenvurdenbei verschiedenerStickstofangebotdurchgefiihrt+N symbolisiert
eingutes,—N ein geringesStickstofangebot.

lco, ra [%]

Art +N -N Quelle
Baume +31 +15 CurtisundWang(1998)
Baume +71 +35 McGuireetal. (1995)
Baume& Chenopodiunalbum +32 +30 Wullschlegeretal. (1995)
Laubbdume +68 CeulemansindMousseay(1994)
Nadelbdume +38 CeulemansindMousseay(1994)
Baume +40 Eamusund Jarvis(1989)
Quercusilex +25 Polleetal. (2001)
Quercusrobur +140 +30 Maillard etal. (2001)
Populustremuloides +50 +26 Mikan etal. (2000)
Populustremuloides +38 +16 Zaketal. (2000)
Piceasitchensis +42 Murray etal. (2000)
Piceasitchensis +32 +0 Centrittoetal. (1999a)
Pinuspalustris +35 +0 Runionetal. (1999b)
Pinuspalustris +42 +0 Entry etal. (1998)
Alnusglutinosa +46 Vogeletal. (1997)
Eucalyptuscladocalyx +98 +134 Gleadav 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)
Chenopodiunalbum +0 SaebaundMortensen1998)
Chenopodiunalbum +15 +12 Kattge(1996)
Chenopodiunalbum +0 Huntetal. (1991)
Chenopodiunalbum +59 Sageetal. (1989)
Chenopodiunalbum +0 ZangerlundBazzaz(1984)

erzielte eine Steigerungdes Korn-Ertragesum tber 200% bei einer Steigerungder CO,-

Konzentrationvon 200 ppmV auf 350 ppmV (Mayeuxet al., 1997). Die CO,-Aufnahme
von Cs-Pflanzenin einemGraslandhahmvon 200 ppmV bis 550 ppmV in etwa linear mit

steigendeCO,-Konzentratioreu, wobeidieserZusammenhangnter370ppmV deutlicher
war als dartiber(Mielnick et al., 2001). In einer Zusammenstellungon 159 Experimen-
ten bei CO,-Konzentrationerzwischenl140 und 10000 ppmV CO, nahmder Kornertrag
von Weizenbei Wachstumunter350 ppmV mit steigendeCO,-Konzentratiordeutlichzu,

wahrenddie Steigerungei Konzentrationetiber350 ppmV vemleichsweisayeringausfiel
(Amthor (2001);sieheAbbildung6.1).

Um einenUberblick tiber den EinfluR erhdhterCO,-Konzentrationerauf das Trockenge-
wicht von Baumenund Chenopodiumalbum zu gebenhabeich die Ergebnisseaus ei-
nigen Ubersichtsartiglin und Primérliteraturin Tabelle 6.3 aufgelistet,wobei die CO,-
Konzentratiorin der Regel gegeniibederaktuellenKonzentratiorverdoppeltwurde.

Curtisund Wang(1998) habeneine Ubersichtiilber508 Angabenzum Trockengavicht aus
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79 Publikationerzu 59 Baumartererstellt,in dersieunteranderemArbeitenmit Arten der
GattungAcacia, Eucalyptus Alnus, Fagus,Quercus Piceaund Pinusausg@ertethaben.
Sie berechnetemusallen Experimentereine mittlere Zunahmedes Trockengavichtesbei

Wachsturmuntererh6htetCO,-Konzentratiorvon 29%gegenibeiVachstunbei350ppmYV,

wobei die Spanneler Ergebnisse/on —31% bis +284% reichte.Die Variantenmit hohem
Stickstofangebotwieseneinemittlere Steigerungum 31% auf, die Variantenmit geringem
Stickstofangebonur 15.5%Steigerung.

McGuire et al. (1995) ermitteltenin einer Ubersichtaus 77 Studieneine Steigerungum

71%durchverdoppelteCO,-Konzentratiorbei guter Stickstofversogungund um 35%bei

schlechteiStickstofversogung waseinerReduktiondesCO,-Diingeefektesdurchgerin-

gesStickstofangeboum 50% entsprichtWullschlgger etal. (1995)ermitteltenaus58 Stu-

dien 32% Steigerungbei guter Stickstofversogung ohne eine Reduktiondurch geringes
Stickstofangebotzu beobachten.

Die mittlere SteigerunglesTrockengevichtesdurcherhéhteCO,-Konzentrationenm 33%
im Phytotronund 51% im FACE-Experimentiag alsoim Vemleich mit anderenExperi-
mentendurchausn demzu erwartenderBereich(sieheauchAbbildung6.1). Die Tendenz,
daReine starle Zunahmedes Trockengeavichtes durch erh6htesCO, an ein gutesStick-
stofangebotgeloppeltist entsprichtdenim PhytotronbeobachteteErgebnissenbei guter
Stickstofversogung Steigerungum +74% (N5) und +40% (N25), bei geringemStickstof-
angebonur+3%(N1) bzw +13%(NO0). Im FACE-Experimenhingegenwiesendie Pflanzen
in DungestufeN1 die groRterelative SteigerungdesTrockengavichtesdurcherhéhte<CO,
auf.

Der Zusammenhangvon Stickstoffmengeund Trockengewicht

Sowohl im Phytotronals auchim FACE-Experimentwiesendie Pflanzendie die Stick-

stofmengeunter erhdhterCO,-Konzentrationam deutlichstersteigernkonnten,auchdie

deutlichsteSteigerunglesTrockengavichtesauf: im Phytotronwarendiesdie Pflanzender

DungestufeN5, im FACE-Experimentlie der DiingestufeN1. Dabeiist zu beachtendalf?
der Einflu von CO, hierbeials relatver Wert im Verhaltniszur Varianteunter aktueller
CO,-Konzentratioranggebenwird. Die grol3terelative Steigerungm FACE-Experiment
(DungestufeN1) entsprachichtdergréRtenabsoluterSteigerung DungestufeN25).

Denselberzusammenhanieschreibe®Berntsonund Bazzaz1998)als ErgebniseinesEx-

perimentesnit einerPflanzengemeinschafuself annuellerArten. Die Pflanzendie gegen-
UberaktuellerCO,-Konzentrationhre StickstofmengeuntererhdéhterCO,-Konzentration
am starkstersteigernkonnten,steigerterauchihr Wachstumam starkstenDies flihrte bei

einerSteigerungler Stickstofmengeund desTrockengeavichtesder Pflanzerninsgesamtu

einerVerschiebngderBiomasseanteildereinzelnerArten innerhalbder Gemeinschatt.

Die groRteSteigerungler Stickstofmengeund damitder Biomasseratin denExperimen-
tenim Phytotronund auf der FACE-Anlagebei denmittleren Diingestuferauf. Bei extre-
memStickstofmangelundbeisehrhohemStickstofangebofiel die relative Steigerungler
Stickstofmengeund der BiomassedurcherhdhteCO,-Konzentrationemgeringeraus.Dies
entsprichtergebnisserin einerUntersuchungon Johnsoretal. (1998).

Johnsoret al. (1998)ermitteltenin einerZusammerdssungvon Ergebnisserauself Expe-
rimentenmit Pinus pondeosaund Pinustaedadie gréf3terelatve SteigerungdesWachs-
tumsbei,moderatenttickstofdefizit”. Savohl bei extrememStickstofmangelalsauchbei
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gutemStickstofangebotoder Uberangebofiel die relative Wachstumssteigerurdurcher-
héhteCO,-Konzentrationemeringeraus.Die geringereSteigerungoei extrem geringerem
Stickstofangebokannmanaufdenausgepragtestickstofmangelzuriickfihrendie Pflan-
zenin erhohtemCO, konntengegentiberdenVemleichspflanzemicht mehrStickstof auf-
nehmengdadasAngebotbegrenztwar und die Stickstofkonzentratio im Gevebeauchbei
denVemleichspflanzeschongeringwar. Bei ausgesprochedmohemStickstofangebokann
die StrahlungdenCO,-Effekt begrenzendasichdie Pflanzerbeibeschleunigterivachstum
starler beschatten.

BedeutungdesUmweltfaktors ,Raum*

Die Pflanzenin DingestufeNO und N1 im Phytotronwiesenkeine bzw nur eine geringe
WachstumsférderungntererhdhterCO,-Konzentratiorauf (sieheAbbildung 6.1). Im Ver
gleichzudenPflanzerin DingestufeN5 undN25 bliebensie klein undwarendahemnweiter
vondenLampenentferntalsdie obererBereichedergrof3erPflanzerin DiingestufeN5 und
N25. Im Phytotronnahmdie Einstrahlungmit zunehmendeEntfernungvon denLampen
starkah Dahererhieltendie Pflanzenin DungestuferNO und N1 im Phytotronnur eine
geringeEinstrahlungBei geringerStrahlungist der EinfluB der CO,-Konzentratiorauf die
Photosynthespdochgering.Dies zeigtsichauchin derim Vemleich zu denDiingestufen
N5 undN25 relativ geringenSteigerunglerKohlenhydratknzentationen. Die Lichtlimita-
tion durchsehrgeringeEinstrahlungkannfur die Pflanzenin DingestufaNO und N1 also
nebender Stickstoflimitation eineweitereErklarungfur die fehlendebzw. geringeWachs-
tumsforderunglarstellen.

Auch die im Vergleich zu DiingestuferNO, N1 und N5 geringerelative Wachstumsforde-
rung derVarianteN25 im FACE-ExperimenkanndurchraumlicheEffekte erklartwerden:
Selbstbeschattungnd Wurzelraumbgrenzung Die Pflanzenin N25 wurdenauchin aktu-
eller COy-Konzentrationdeutlich gro3erals die Pflanzenin den geringerenDingestufen.
Daherhattebei ihnender Effekt der Selbstbeschattungnd desbegrenztenWurzelraumes
bei einerweiterenWachstumsférderundurchdie erhthteCO,-Konzentratioreinenstarle-
renEinfluB alsbei denkleinerenPflanzerausDiingestufeNO, N1 und N5.

Zusammenfassungind Schlufolgerungen

« Angabenausder Literatur zeigen,daf3die SteigerungdesTrockengevichtesvon Cs-
Pflanzenbei CO,-Konzentrationemnterhalbder aktuellenCO,-Konzentrationn et-
wa proportionalzur Steigerungder CO,-Konzentrationist. Oberhalbder aktuellen
COy-Konzentratiorgehtdie SteigerungdesTrockengevichtzuwachsesn eine Satti-
gunguber die in etwa bei 1000ppmV erreichtwird (Dippery et al., 1995; Amthor,
2001).

« Der Zuwachsan Trockengevicht war in den Experimentenim Phytotronund auf
der FACE-Anlagein etwa proportionalzur Steigerungder Stickstofmengein den
Pflanzen.Die Veranderungder Stickstofkonzentratin spiegelte sich in einer Pa-
rallelverschiebing dieser Proportionalitatwider. Damit war der Einflul3 der COs-
Konzentrationauf das Trockengevicht eng an die Stickstof bzw. Nahrstofverflig-
barkeit geloppelt:
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— WennPflanzeruntererhdhterCOy-Konzentratiordie Stickstofaufnahmenicht
steigernkonnten,z.B. bei sehrgeringerStickstofverfligbarleit (NO) wurdeder
Trockengevichtszuvwachsdurchdenverflgbarertickstof begrenzt.

— Wenndie Pflanzenbei geringerbis mittlerer Nahrstofverfligbarleit in erhéh-
ter CO,-Konzentratiordie StickstofaufnahmegegentbePflanzerausaktueller
CO,-Konzentratiorsteigernkonntenwiesensie auchgrol3erelative Steigerun-
gendesTrockengevichtesauf: rAumlicheFaktoren(Wurzelraum Selbstbeschat
tung) begrenzterdasWachstum(noch)nicht sostark.

— BeihoherNahrstofverfugbarleit wurdendie PflanzerauchunteraktuellerCO,-
KonzentratiogroR.EineweitereSteigerunglesTrockengavichteswurdedurch
raumlicheFaktorenbegrenzt(Wurzelraum Selbstbeschattung).

Die ErgebnisséestatigerdenengenZusammenhangon Stickstof- und Kohlenstofhaus-
halt der Pflanzen;je starler die Pflanzenunter erhéhterCO,-Konzentrationm Vergleich
zu PflanzenausaktuellerCO,-Konzentrationdie aufgenommené&tickstofmengesteigern
konnten,umsodeutlicherwar die SteigerunglesTrockengevichtes.Der Einflul dererhdh-
ten CO,-Konzentratiorauf die Stickstofproduktiitéat war demgeentbeigering.

6.2.3 Kohlenhydratk onzentration

In derArbeit habeich die KonzentratioranGlucose Fructose SaccharosendStarle in jun-
gen,aberausg&achsenemlatternuntersuchtDie vier Kohlenhydratéhabenunterschied-
liche Funktionenim Stoffwechselder Pflanzen Sie lagendementsprechenid verschieden
hohenKonzentrationewor und wurdenunterschiedlictdurch Stickstofangebotund CO,-
Konzentratiorbeeinfluf3t.

Glucoseund Fructose

Glucoseund Fructosedienenals Substratler Respiration Strukturbildnemundregulatorisch
wirksameSubstanzerSie wiesensavohl im Phytotronals auchim FACE-Experimenim

Vemleich zu Saccharosand Starle geringeKonzentrationemuf. Die Konzentrationemva-

renunabhangigyom Stickstofangebotundvon der Stickstofkonzentratio in denBlattern.
WiemkenundIneichen(2000)haberanPiceaabiesebenélls eineUnabhangigkit derGlu-

coseund FructoseKonzentrationetim Blatt von der Stickstofkonzentraton ermittelt. Die-

sesErgebnisbedeutezum einen,dalR dasVerhaltnisvon Glucoseund Fructosezu Stick-

stoff bei geringenStickstofkonzentratinen stark anstigy und zum anderendalRdasVer

haltnisvon Stickstof zu Glucoseund Fructoseproportionalzum Verhaltnisvon Stickstof

zu Trockengeavicht war. Ein erhohteCO,-Konzentratiorhatte héhereKonzentrationeran
GlucoseundFructosezur Folge.

Sacchaose

Saccharosést eine bedeutend@ransportformfir Kohlenhydrateund hat daneberregula-
torischeWirkungenim Stoffwechselder PflanzenNebenSaccharos&arenin denunter
suchtenPflanzerkeineerheblicherKonzentrationemn anderenTransport-kKohlenhydrate
zumessen.

Die Konzentratioran Saccharosstieg mit der Stickstofversogungunddamitauchmit der
Stickstofkonzentratn in den Blattern an, &hnlich beschriebervon Nakanoet al. (1997)
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fur Reis. Abgesehervon Blatternmit sehrgeringerStickstofkonzentraton blieb dasVer
haltnis von Saccharoseu Stickstof dadurchin etwa konstant.Der Anstieg der Saccharo-
selonzentratiormit zunehmendeSBtickstofkonzentratiorist daherwahrscheinlicrdadurch
verursachtdaflidie Stofwechselaktiitat pro Trockengevicht mit zunehmende$tickstof-
konzentratioreunahm.

Untererh6hteiCO,-Konzentratiorwardie KonzentratioranSaccharosi Blatternausdem
Phytotronbei geringemStickstofangebotverringert,bei hohemStickstofangebotjedoch
hdherals bei aktuellerCO,-Konzentrationlm FACE-Experimenstieg siein allen Diinge-
varianterdeutlichan.Die hohereEinstrahlungdie die hohenDlingestufermm Phytotronund
die Pflanzenm FACE-Experimentrhielten konntefir diesenUnterschiedrerantvortlich

sein,dasich eine Steigerungder CO,-Konzentratiorbei héhererStrahlungstarler auf die
Photosynthesenddamitaufdie Saccharose-Produkti@uswirktalsbeigeringerStrahlung.
Die hthereSaccharos&onzentratiorkannsavohl eineVoraussetzungir einehdhereEx-

portratealsauchZeichenfiir einenKohlenhydrat-Riickstaim Blatt sein(BaxterundFarrar

1999).

Der Exportvon KohlenhydratemusdenParenchymzellenderBlatterin dasPhloemwird in
ersteNaherunglurchzweiphysiologischdypenbeschrieberapoplastischandsymplasti-
scheBeladerBei denapoplastischeBeladernwird SaccharoséberdasPlasmalemmaer
Parenchymzelletin denApoplasterabggebenundvon dortin dasPhloemaufgenommen.
Abgabeund Aufnahmesind aktive Transportergéange,an denenTransportenzyméetei-
ligt sind,derenUmsatzrateson der Saccharosedzentrabn mit Michaelis-Menten-Kinek
beeinfluRtwird. Bei symplastischeBeladerndiffundiert Saccharoseurch Plasmodesma-
tain dasPhloem.DieseDiffusionwird wahrscheinlickdurcheineKonzentrationsdiérere
zwischenParenchymzelleind PhloemangetrieberfKérneretal., 1995;vanBel, 1996;Le-
moine,2000).

Eine hoheSaccharoseainzentratbn im Blatt kannZeichenfir einenSaccharose-Riickstau
sein,wennentwederdie Photosynthesdie Kapazitatder Phloembeladungibersteigtoder
wenndie Phloembeladungedrosselist, weil aufderEntladungsseit8enlenfir Kohlenhy-
dratefehlen(Kérneretal., 1995).Eine ExportbgrenzungdurchbegrenztePhloembeladung
scheintin den Experimenterim Phytotronund auf der FACE-Anlageausgeschlossena
Pflanzendie Kapazitatder Phloembeladungchnellund gut an die Photosyntheserateam-
passern(Cureetal., 1991; Grodzinki et al., 1998; Leonardosund Grodzinski,2000).Eine
Senlenlimitation desExportsscheintebenélls ausgeschlosseda die Saccharosalnzen-
tration untererhhtenCO,-Konzentrationetiiberwiggendbei hohemStickstofangebotge-
genlberenSaccharosalnzentrabnen bei aktuellerCOy-Konzentratiorerhdhtwar.

Dahernehmeich an, daRdie htherenSaccharosalzentrabnen in Blatternauserhdhten
CO,-KonzentratiorgegenubeBlatternausaktuellerCO,-Konzentratiorein Zeichenfir ho-
hereExportaktvitdt waren.Dazupassenlie Ergebniss@&erTrockengeavichte. Die Varianten,
beidenendie Saccharosalnzentation untererhéhterCOy-Konzentratiorhbherwar alsun-
ter aktuellerCO, Konzentrationwieseneinenpositven Dungeefekt auf (PhytotronN25,
FACE), Variantenmit geringererSaccharoseaizentratin zeigtenkeinenpositiven Diinge-
effekt (PhytotronNO undN1).

Starke

Starle reichertsich bei einemausgglichenenVerhéltnisvon Kohlenhydrat-Produktiound
-Exportim VerlaufedesTagesim Blatt an und wird NachtsabgebautWenntberlangere
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Zeit ein Uberschuf@nKohlenhydrat-ProduktioherrschiakkumuliertStarke in denBlattern
(Schulzeetal., 1991;Grimmeretal., 1999).

In denExperimentenm Phytotronstieg die Konzentratioran Starke mit abnehmendddin-
gestufeundwar untererhéhterCO,-KonzentratiorgegeniberktuellerCO,-Konzentration
erhoht.

Vergleichmit der Literatur

In denAngaberderLiteraturwird haufignichtzwischerdenverschiedeneKohlenhydraten
unterschiedesondermur die SummederKonzentratioranloslichenKohlenhydratetbzw.
an loslichenKohlenhydraterund Stérle im Blatt anggeben.Die Summeder Konzentra-
tionenausloslichenKohlenhydratemund Starke im Blatt scheintin engemzZusammenhang
mit der CO,-Konzentratiorder Atmosphérereu steheneinesteigendeCO,-Konzentration
hattein einemExperimentvon Allen et al. (1998)im Bereichvon 160 bis 990 ppmV eine
steigendeKonzentratioran Kohlenhydraterzur Folge. Poorteret al. (1997) ermitteltenin
einerZusammenstellungon Experimenteran27 C;-Arten eine SteigerunglerKonzentra-
tion anléslichenKohlenhydratewon 31 auf46 mgg~', eineSteigerungler Konzentration
an Stéarle von 104 auf 161 mg g~ !. Curtis und Wang (1998) ermitteltenin einemReview
eine Steigerungder StarlkekonzentratiordurcherhohteCO,-Konzentratiorum 70%. Viele
weitereExperimentemit erhhtenCO,-KonzentrationematteneineerhéhteKonzentration
anKohlenhydraterzur Folge: Experimentemmit landwirtschaftlichemutzpflanzer(Sritha-
ranetal., 1992;Smartetal., 1994;Sgherriet al., 1998; Miglietta etal., 1998;Reddyet al.,
1998; Sims et al., 1998), Baumen(Wong et al., 1992; Wurth et al., 1998; Roberntzund
Stockfors,1998; Tognettiet al., 1998; Schortemeger et al., 1999; Runionet al., 1999b)mit
und ohneSenlenlimitationdurch Abschneiderder SprossgMartinez-Carrascol993; Fi-
scheretal., 1997)oderCO,-Erhdhunganeinzelnerzweigen(Wurth etal., 1998);auchbei
langfristigemWachsturmuntererhfhterCO,-Konzentratior(Kornerund Miglietta, 1994).

SetztsichdieseuntererhéhterCO,-KonzentrationehthereKonzentratioranKohlenhydra-
tenim Blattin die andererOrganefort undkannsichdortaufdie ProzesseesStoffwechsels
auswirlen?In denmeistenAngabendieich in derLiteraturgefunderhabewarendie Kon-
zentrationemnKohlenhydratetin denandererOrganenjnsbesonderi denWurzeln(inkl.
FeinwurzelnluntererhéhtenCO,-Konzentrationemetwaswenigererhdhtalsim Blatt (Bas-
siriRadetal.,1996a;Runionetal.,1999b;Srithararetal., 1992;Wongetal.,1992;Centritto
etal., 1999b).In zweiUntersuchungewardie Konzentratiorvon Stéarle undldslichenKoh-
lenhydraterim SproRundin denWurzeluntererhdhterCO,-Konzentratiomicht verandert
(Allen etal., 1998;Schortemger etal., 1999).

Zusammenfassungind Schluf3folgerungen:

« EineerhthteCOy-Konzentratiorder Atmospharéhatin der Regel eineerhdhteKon-
zentrationanlslichenKohlenhydratemund Starle in denBlétternzur Folge, die sich
mehroderwenigerausgepragauf die andererOrganelibertragt.

 Die Konzentratioran Glucoseund Fructoseim Blatt wurdein denExperimenterim
Phytotronund auf der FACE-Anlagenicht durchdie Stickstofdiingung,aberdurch
die COy-Konzentratiorder Atmospharebeeinflufit.
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« Die Konzentrationan Saccharosém Blatt stieg in den Experimenterim Phytotron
und auf der FACE-Anlagemit der Stickstofkonzentrationder Blatter und war unter
erhohterCO,-Konzentratiorerhéht.Sie war eherals Indiz fur die Exportrateeinzu-
stufenalsfur einenRuckstawlerKohlenhydratem Blatt:

— eine Variation der Diingestuferverandertedas Verhaltnisvon Saccharoseu
Stickstof nicht, die Exportratean Saccharos@ro Stickstof ist somit als kon-
stantanzunehmen,

— eineerhdhteCO,-KonzentrationweitetedasVerhéaltnisvon Saccharoseu Stick-
stoff im Blatt, die Exportratean Saccharospro Stickstof istalserhéhtanzuneh-
men.

« Die Konzentratioran Stéarle im Blatt warin denExperimentenm Phytotronund auf
der FACE-AnlagealsIndiz fir dasVerhaltnisvon Quellenstar& zu Senlenstarlke fir
Kohlenhydrateeinzustufen:

— einegeringereDingungverringertedie Senlenstérk,
— eineerh6hteCO,-Konzentratiorerhdhtedie Quellenstark,

beidedlihrtezu hbhereiKonzentratioran Starke im Blatt.

6.2.4 Stickstoffkonzentration

Stickstoffkonzentration im Blatt und in denanderen Organen

Die Stickstofkonzentratio in denPflanzenam EndedesExperimentshabeich als Stell-
vertreterfur dasVerhéltnisder mobilenldslichen Stickstofverbindungerzu den mobilen
l6slichenKohlenstofiverbindungn Stickstofstatus,angenommen.

In denExperimenterim Phytotronund auf der FACE-Anlagewurdedie Stickstofkonzen-
trationderPflanzenweitausstarler durchdie Stickstofverfiigbarleit in derNahrlésungoe-
einfluBtalsdurchdie CO,-Konzentratiorder Atmospharelm VergleichderextremenDUn-
gestuferNO und N25 wurdedie Stickstofkonzentratio derverschiedene®rganesovohl
im Phytotronals auchim FACE-Experimenin etwa verdoppeltwobeider EinfluB auf alle
Organein etwa gleichstarkausgepraguar.

UntererhdhtenCO,-Konzentrationemar die Stickstofkonzentratio im Mittel um 12%ge-
ringeralsunternormalerCO,-KonzentrationDieserEffekt warallerdingsnurfur die Blatter
deutlichausgepragi—17%im Phytotron,—15%im FACE-Experiment)Die andererOrga-
newarenwenigbeeinfluR{+0 bis —5%).

Zum EinfluR desWachstumsuntegrhohtenCO,-Konzentrationemuf die Stickstofkonzen-
trationim Blatt sindin der Literaturviele Arbeitenzu finden,die mit wenigenAusnahmen
die BeobachtundpestatigendalRerh6hteCO,-Konzentrationemlie Stickstofkonzentratio
deutlich verringern.Curtis und Wang (1998) ermittelnin einer Ubersichtiiber 79 Artikel
eineReduktionder Stickstofkonzentratiorum 16.4%.Zu &hnlichenErgebnisserkommen
(Amthor, 1994;Wullschlggeretal., 1994;Medlyn etal., 1999)in ihren Ubersichtsartikln.

In Tabelle6.4ist der EinflulR erhdhterCOy-Konzentrationemwuf die Stickstofkonzentratio
in denverschiedene®rganender PflanzeaussiebenPublikationenzusammengefit. Im
Mittel verringerteeineerhdhteCO,-Konzentratiordie Stickstofkonzentratiorin allen Or-
ganen.Am deutlichstenist wiederumder Einflu? auf die Stickstofkonzentrationm Blatt
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(im Mittel —20%). Die Ergebnissdiir dasBlatt streuendariiberhinausrelatv wenig, mit

einerAusnahmeBassiriRacetal. (1996b)Pinustaeda+4%. Der EinfluRdeserhdhterCO,

auf die Stickstofkonzentratia der anderenOrganefallt geringerausund streutzwischen
deneinzelnerExperimenterstarler.

EinendeutlicherEinfluRvonerhéhterCO,-Konzentrationeaufdie Stickstofkonzentratio
im Blatt und geringerenEinflu3 auf die anderenOrganehabenebenélls McGuire et al.
(1995) und Johnsoret al. (1998)in Ubersichtsarti&ln und Farageet al. (1998)in einem
Experimentmit Weizenermittelt.

Einflul3 unterschiedlicher Dingung auf die Reaktion gegentiberCO4

In denExperimentenm PhytotronundaufderFACE-AnlagenahmderEinfludererhdhten
CO,y-Konzentratiorauf die Stickstofkonzentratio derBlattermit steigendenstickstofan-
gebotin derNahrlésungah

Die BedeutungdesNahrstofangebotesur denEinflu3 einererhéhtenCO,-Konzentration
wahrenddesWachstumsauf die Stickstofkonzentrabn in PflanzernverdeutlichterFarage
etal. (1998).Sie verlichendabeidie AuswirkungeinerverdoppelterCO,-Konzentration
aufdie Stickstofkonzentratia in WeizenbeiunterschiedlicheArt undH6hedesNahrstof-
angeboteszumeinenKulturin Nahrlésungnit im VerlaufderZeit exponentiellwachsender
Stickstofmengein der Nahrlésungzum andererKultur in Sandmit zusatzlichemunregel-
mafigemDingung.Die ErgebnissalesExperimentsindin Tabelle6.5ang@eben.

In diesemExperimentwiesendie Pflanzenbei gleichem Nahrstofangebotunter erhéh-
ter CO,-KonzentrationgeringereStickstofkonzentratioen im Blatt auf als unter aktuel-
ler COy-Konzentrationauchwennsich dasStickstofangeboim optimalenBereichbefand
(Nahrlésung+N). Bei einemkontinuierlichenund an den Bedarfder Pflanzenangepaliten
StickstofangebotNahrldsungmit exponentiellsteigendetickstofmenge)fiel die Verrin-
gerungder Stickstofkonzentrationunter erhéhterCO,-Konzentrationgeringerausals bei
nicht kontinuierlichemgeringemNahrstofangeboi{Sand;Variante-N).

In AnhangE sind die ErgebnisseeineseinfachenModells zum Pflanzenvachstumauf der
Basisvon Kohlenstof- und Stickstofverfiigbarleit vorgestellt,die u.a.die Ergebnisseaus
demExperimentvon Farageetal. (1998)verdeutlichen.

Langfristige Effekte

DieseErgebnissesind ausExperimentermit einer ExpositionsdaueuntereinemJahrab-
geleitet.Bei langfristigerExpositionuntererhéhterCO,-Konzentrationiber mehrereJah-
re hinwey scheinenBaumein der Lage zu sein Stickstof- und Kohlenstafassimilation
soweit zu harmonisierendaR die Stickstofkonzentratio der Blatter unter erhohterCO,-
Konzentratiomurweniggeringerist alsunteraktuellerCO,-Konzentratior{Penuelas] 997;
Penuelagtal.,2001).

Stickstoffkonzentration pro Blattflache und spezifischeBlattflache

Bei all diesenAngabenist die Stickstofkonzentratio auf das Trockengavicht bezogen.
Ich habedie Stickstofkonzentratiorzusatzlichauf die BlattflachebezogenDie Stickstof-
konzentratiorpro Blattflachewar bei BlatternauserhdhterCO,-Konzentratiomur wenig
verringertgegenibeBlatternausaktuellerCO,-KonzentrationDas stimmtgenaumit den
Ergebnisserwvon Medlyn etal. (1999)uberein.
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Tabelle6.4: Literaturdatenzum EinfluR? einer Verdoppelungler aktuellenCO,-Konzentrationauf die Stick-
stoffkonzentratiorin denOrganenSpro3(Sp.),Blatt (Bl.), Wurzel (W.) und Feinwurzel(Fw.), bezogerauf das
Trockengavicht. Angegebenals prozentualé/eranderungl'co, = 1 — (Xe/Xa) * 100). Bezeichnungder
Varianten:—N: geringesStickstofangebot;+N: hohesStickstofangebot Eine ausfihrlichereDarstellungder
Ergebnissdindetsichin AnhangC ab Seite237.

Stickstofkonzentrationin SproR3 Blatt, Wurzelund Feinwurzel

Art Variante Sp. BI. W. Fw. Ges. Quelle
Pinustaedea —N +40 -17 -23 —22 (1)
+N +17 —25 —6 -21
Pinuspondepsa —N -34 —28 -25 =31
+N +5 -15 +17 -9
Pinustaedea +43 +4 +30 +6 -11 (2)
Pinuspondepsa -34 —-28 -25 =31
Pinuspalustris —N +35 -5 +11 -11 +0 3)
+N —36 -25 -33 —41 -33
Pinuspalustris +N —-22 -18 -25 -37 —24 4)
Quercusrobur -3 —18 —-12 —4 -12 (5)
Quercusalba =27 -9 -51 -17 -51 (6)
Castaneasativa —N -11 —-41 -21 —16 -13 @)
+N -19 —26 -32 —28 -23
Populustremuloides —N -7 -19 +10 —16 -12 (8)
+N —6 -15 —36 -23 -18
Mittelwert: (**) -7 -20 -17 —18 -19

(1) Griffin etal. (1995)

(2) BassiriRackt al. (1996b)
(3) Entryetal. (1998)

(4) Runionetal. (1999a)
(5) Vivin etal. (1996)

(6) Norby et al. (1986b)

(7) el Kohenetal. (1992)
(8) zaketal. (2000)

(**) GeometrischeMittel

Die Ursachefur diesesErgebnislag in dem Zusammenhangon Stickstofkonzentrati
on pro Trockengeavicht und spezifischeBlattflache:je geringerdie Stickstofkonzentrati
on pro Trockengavicht, destogeringerwar die spezifischeBlattflache.Die erhohteCO,-
Konzentratiorhatteauf diesenZusammenhangeinenEinflul3: bei gleicherStickstofkon-
zentrationwiesendie Blatter ausdenverschiedene€O,-Variantenannaherndlie gleiche
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Tabelle6.5: Literaturdaterzur Stickstofkonzentratiorin WeizenauseinemExperimenton Farageetal. (1998)
mit 330 ppmV, 660 ppmV CO» und NahrstofversogungiiberNéhrldsungmit exponentiellwvachsendestick-
stofmenge(nachingestadund Lund (1986)) sawie Nahrstofversogungbei Wachstumin Sandmit Diingung.
AngabedesEinflussesier CO,-Konzentratioralsprozentual&/erdnderunglco, = 1 — (Xe/Xa) * 100). +N
optimaleNahrstofversogung,—N geringeNahrstofversogung,Bl., Sp.undW. bezeichnerBlatt, SproRund
Wurzel(Farageetal., 1998).

330ppmV 660ppmV rco,

Sp. BI. W.. Sp. BI. W. Sp. Bl.  W.
N&ahrldsungmit exponentiellwachsendestickstofmenge:
—N 39.3 556 357 39.7 522 36.6 +5 -4 42
+N 59.1 66.1 50.1 544 60.3 482 -8 -10 -4
Sandmit Diingung:
—N 28.8 17.2 —40
+N 57.1 54.4 -5

spezifischdlattflacheauf. DerrestlicheUnterschiekonntedurchdie hdhereKonzentration
anl6slichenKohlenhydratemnd Stéarle in BlatternauserhdhterCO,-Konzentratiorerklart
werden(Tabelle5.13in Verbindungmit Tabelle5.12,sieheauchRoumetetal. (1999)).Der
UnterschiedlerspezifischemBlattflachezwischenBlatternausaktuellerund erhohterCO,-
Konzentratiorkonntesomit fir die untersuchtemlatter vollstandigdurchden Einfluld der
geringerenStickstofkonzentrationund durch die hdhereKonzentratioran l6slichenKoh-
lenhydratererklartwerden.

Zusammenfassungind Schlul3folgerungen:

« EinfluBunterschiedlichebiingestufen:

— starler Einflul auf die Stickstofkonzentratio
— in allenOrganendhnlicherEinflufd

* EinfluR einererhdhtenCO,-Konzentration:

— Blatt:
+ deutlicheReduktionder Stickstofkonzentratia pro Trockengevicht
* geringeReduktionder Stickstofkonzentratin pro Blattflache

— andereOrgane:

» Die Verringerungder Stickstofkonzentratn untererhfhtenCO,-Konzen-
trationenscheintin denandererOrganenwenigerdeutlichundwenigerein-
heitlich zu seinals die Verringerungder Stickstofkonzentratiorpro Blatt-
trockengevicht.

* Die spezifischeBlattflacheim Experimentim Phytotronwar durchdie Stickstofkon-
zentrationpro Trockengevicht bestimmt.Die CO,-KonzentratiorhattekeinenEin-
fluiz.
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Der Einflul? einer erhohtenCO,-Konzentrationauf die Stickstofkonzentratio im Blatt
scheintbei denverschiedenePflanzenartemit Cs-Stoffwechselrelativ einheitlichundin
Bezugauf die unterligendenMechanismenm wesentlichergut verstanderzu sein (Stitt
undKrapp,1999;FangmeieundJager2001).Die Veranderungeder Stickstofkonzentra-
tionenin denandererOrganenscheintwenigereinheitlichzu sein- sie sind dartiberhinaus
wenigerintensv untersuchtund weniger gut verstandenYor dem Hintergrund, daf3 sich
in ausgevachsenemaumender grofiteAnteil von Stickstof und Kohlenstoff im Holz des
Stammeaund der Wurzeln befindetscheintdie UntersuchunglesEinflussesvon erhéhten
CO,-Konzentrationeaufdie Stickstofkonzentratio desHolzesvon besondereBedeutung
(Johnsoretal., 1998).

Betrachtetman die Stickstofkonzentratia pro Trockengevicht als Indiz fir den Stick-
stofistatusder Pflanzen so kannman schlieRendaf3der Stickstofstatusder Pflanzenso-
wohl durchdie Dungevariantenals auchdurchdie CO,-Konzentrationeteeinflul3twurde.
Daneberhabendie Ergebnissaler ZustandsgréRegezeigt,dallim Phytotronund FACE-
Experimentdie StickstofdiingungdenStickstofstatusder Pflanzerinnerhalbdergesamten
Pflanzenin den verschiedene®rganenin etwa gleich stark beeinfluf3that. Eine erhéhte
CO,-Konzentratiorwirkte sich hingegenin diesenExperimenterundin Angabenausder
Literatur starler auf den Stickstofstatusder Blatter als auf denStickstofstatusderanderen
Organeaus.Dies entsprichtdemEinflul? der erhéhtenCO,-Konzentratiorauf die Konzen-
trationanKohlenhydratendurchgehendtarle Erhohungm Blatt, wenigerstarle undnicht
immerbeobachtet&rhéhungn denandererOrganen.

UntererhdhterCO,-Konzentratiorwar die Konzentratioran Kohlenhydratemdherund die
Stickstofkonzentrathn im GewebeverringertgegeniberWachstumunter aktueller CO,-
Konzentrationen- ein Indiz dafir, dafd dasVerhaltnisder l6slichen Stickstofverbindun-
genzudenléslichenKohlenstofiverbindungn wahrendder ExpositionuntererhéhterCO,-
KonzentratiorzugunsterderléslichenKohlenstofverbindungn verschobenvar.

Berucksichtigtman beide Aspektedes Stickstofstatus: das Verhaltnisvon stickstofhalti-
genundkohlenstofhaltigen Verbindungerzueinandeund die Mengebzw die Konzentra-
tion dieserVerbindungenso kann manvermuten,dal3 Pflanzendie unter erh6hterCO,-
Konzentrationgewachsensind, bei gleichemVerhaltnisder Verbindungerzueinandeiein
hoheredNiveauder Konzentrationemufwiesen die Poolsder mobilenVerbindungerwa-
renwahrscheinliclgroReralsbeidenPflanzerin aktuellerCO,-KonzentrationDiesaul3erte
sichin héherenWachstumsratennd deutlichgroBererPflanzeram Endeder Exposition.

Wie wirkten sich nun dieseAnderungerdesStickstofstatusauf die untersuchterProzesse
ausWarendie ProzesseusatzlichdurchdasWachsturmuntererhohterCO,-Konzentration
beeinflul3t?

6.3 Prozel3studien

Wie wirkten sich nun dieseAnderungerdesStickstofstatusauf die untersuchterProzesse
ausWarendie ProzesseusatzlichdurchdasWachstumuntererhéhterCO,-Konzentration
beeinfluRtA/or diesemHintergrundsollendie ErgebnisseausdenExperimentenm Phyto-
tron und auf der FACE-Anlagefiir Parameterder Prozessestickstofaufnahme Stickstof-
fallokation, Regulation der Stomataknduktanz,Photosyntheseind Respirationdiskutiert
werden.
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6.3.1 Aufnahme von Stickstoff

Die relative Aufnahmeratédir Stickstof beschreibtm Modell die Aufnahmeratevon Stick-
stoff ausderN&ahrldsungpro Stickstof in denFeinwurzeln.

In den Experimenterstigy die relatve Aufnahmeratefir Stickstof erwartungsgeméa®ei
geringenStickstofkonzentrabnen in der Nahrldsungan, um bei hohenKonzentrationen
in eine SattigungiberzugeheAbbildung 5.23). DieseSéttigungskinetilder Aufnahmera-
te entsprichtder Annahme,daf3die Aufnahmeein aktiver, enzymatisctkatalysierterPro-
zelist, sie spiggelt die Sattigungder Transportenzymenit steigendeSubstratknzentrati-
on wider (BassiriRadet al., 2001).Bei denBaumenim Phytotronwar dieseSattigungbei
einerStickstofkonzentratia von 5 mmol | ~! erreicht.Bei Chenopodiunalbumim FACE-
Experimenstieg die Aufnahmerateuchbei demUbeigangzu 25 mmol I~ nochan,wobei
bei 25 mmol |~ die Sattigungerreichtzu seinschien.

Vergleich verschiedenerMethoden zur Bestimmungder Aufnahmeraten

In dieserArbeit wurdedie relative Aufnahmenrateausden Stickstofmengenin denFein-
wurzelnundin dergesamterPflanzezu Beginn undamEndeder Expositionberechnetkir
die Berechnungder Aufnahmeraterin denverschiedene®ingestuferwurdendaherver-
schiedendPflanzenverwendetdie sich an die jeweiligen Stickstofkonzentratioen in der
Nahrlésungangepalihatten.Da Stickstof in denFeinwurzelnnur ein Proxy-Wert fur die
Transportenzymast, istin denWertenfir die relative AufnahmeratdeidieserArt derAus-
wertungein eventuellunterschiedlicheAnteil an Transportenzymepro Stickstofmengein
denFeinwurzelnenthalten.

Normalerweisewird die AufnahmerateausExperimentermit radioaktv markiertemNO;

und NH; an abgetrenntenWurzeln bestimmt(BassiriRadet al., 2001). Diese Methode
muf3 sehrschnelldurchgefiuhriwerdenund die Ergebnissegebenkurzzeitigeoderdiurna-
le Schwankungder Aufnahmevollstandigwieder DieseMethodehatdengrofZenNachteil,
daRdie Verbindungzur restlichenPflanzeunterbrochernst, der aufgenommenétickstof

kann nicht abggebenund Kohlenhydratekdnneden Wurzeln nicht mehr zur Verfigung
gestelltwerden.

Eineneuentwiclelte Methodenutztdie Abnahmeder Stickstofkonzentrathn in einerNahr
[6sung,um die relatven Aufnahmeraterzu bestimmen(BassiriRadet al., 1999). Intakte
Pflanzenwverdenmit inrenWurzelin NahrlésungexponiertundverringerndurchAufnahme
von Stickstof die Konzentratiorin derNahrlésunglm Abstandvon wenigenMinutenwird
die Stickstofkonzentrabn in der Nahrldsunggemessenvor Beginn und nachEndedes
Experimentswird die Biomasseder Wurzeln bestimmt.Die relative Netto-Aufnahmerate
wird ausder Abnahmeder Nahrstofkonzentratio der Lésungund ausder Wurzelbiomas-
se berechnetDas Experimentliefert als Ergebnisdie relatven Aufnahmeratervon NO;
und NH; bei einer Reiheverschiedenestickstofkonzentratiaen in der Nahrlgsung Ein
ExperimenterstreckisichdabeilibermehrereStunden.

Die Berechnunglerrelatven AufnahmeratermusdenStickstofgehaltenzu Beginn undam
Endeder Expositionerfal3t hingegen die mittlere Aufnahmeratém Verlauf der gesamten
Exposition.Kurzfristige(z.B. diurnale)Schwankungerder Aufnahmeratenverdennichter
fal3t,sondermgleichensich tberdenZeitraumdesExperimentaus.Wenn,wie in unserem
ExperimentgeschehenStickstof als NO; und NH; angeboterwird, so ist eine Unter
scheidungzwischender Aufnahmeder beidenSubstanzemicht mdglich. Die berechnete
Aufnahmeratéeziehtsichalsoaufdie SummeausNOj - undNH; -Aufnahme.
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Obwohl der AnsatzderverschiedeneMethodenzur Bestimmungder relatven Aufnahme-
ratenganzverschiederist, liegendie Ergebnisseausden verschiedeneftxperimenterin

derselberGrolRenordnungSandsund Smethurst,1995; BassiriRadet al., 1996b; Zerihun
undBassiriRad2001).

Besonderheitder Fixierer

Bei denPflanzendie in der LagewarenStickstof ausderLuft zu fixieren,warin der Aus-
wertungder Experimentedie Aufnahmevon Stickstof ausder Bodenldésunglurchdie Fi-
xierungvon Luftstickstof UberlagertDieserEinflul3 derFixierungwar beigeringemStick-
stoffangeboin derNahrlésung DiingestufeNO undN1) deutlich:die Wurzelknéllchenwa-
ren ausgepragtnd die Fixierer wiesengegeniberdenandererArtengrupperhdhereAuf-
nahmeraterauf (sieheAbbildung 5.21 auf Seite126). Bei hohemStickstofangebotin der
Nahrldsungwvar der Anteil derFixierungandergesamtAufnahmewahrscheinliclgeringer
ahnlichbeschrieberon Schortemeger etal. (1999).

Bedeutungder Kohlenhydrate

Bei hoherSubstrathnzentratioristin Abbildung5.23ein gro3erUnterschiedzwischenden
Aufnahmeratenim Phytotronundim FACE-Experimentzu erkennen.Der Unterschiedder
Aufnahmeraterkannim Prinzip durchzwei mdglicheUrsachererklartwerden:zumeinen
durcheinenUnterschiedder Enzymakivitat der Transportenzymend zum andererdurch
einenUnterschiediesAnteils der Transportenzymam Feinwurzelstickstdf

Die Aktivitat der Transportenzymevird nebender Temperatuidurchdie spezifischeAkti-
vitat desEnzymsbei gegebeneiSubstrathnzentratio und durchdie Substratknzentratio
bestimmt.DaderTransportder Stickstofverbindunga durchdie Plasmamembragin ener
giebedurftigeProzel3st, kanndie Verflgbarleit von Enegie in der FeinwurzeldenTrans-
port begrenzen(BassiriRadet al., 2001).Daneberkanndie Aktivitat der Transportenzyme
durchMetabolitendesStickstof- und Kohlenstaofstoffwechselsreguliert werden(Stitt und
Krapp,1999).

Die maximaleAktivitat der Transportenzymavar wahrscheinlichnicht sehrverschieden,
dadie Transportenzymé denhotherenPflanzenauswenigenGenfimilien stammenalso

in denverschiedenefflanzenartersehréahnlich sind (Forde, 2000; Howitt und Udvardi,

2000).Die unterschiedliché&trahlunghingegenkanneine Erklarungfir denenormenUn-

terschiedder Stickstofaufnahmerateron Chenopodiunalbumim FACE-Experimenund

denBaumenim Phytotrongeben.

In demExperimenim Phytotrorwar die Strahlungm VergleichzuderStrahlungm FACE-
Experimentgering (Kapitel: 4). Der Unterschiedspiggelte sich in der Konzentrationder
Saccharoseavider: im FACE-Experimentnahmdie Konzentratioran Saccharosenit stei-
gendenttickstofangebostarler zualsim Phytotron(Abbildung5.12auf Seite109).Wenn
dieseSteigerungler Saccharosalzentratio mit einerSteigerungler Exportrateder Blat-
tereinheging, sokannderhoheSaccharosegortim FACE-Experimentie Enegie fur die
Stickstofaufnahmegelieferthaben.

Hinzu kommt,daf3die Allokation von Stickstof bei Chenopodiunalbum sehrvariabelwar.
Bei hohemStickstofangebotwvar ein grol3erAnteil an Stickstof im Blatt eingebautind nur
einkleinerAnteil in denFeinwurzelnDiesergeringeAnteil anStickstof in denFeinwurzeln
konnteeine hohe Aufnahmeaktitat entwickeln, weil die Feinwurzelnausvielen Blattern
mit Saccharosgersogt wurde.
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Die Feinwurzelnder Baumeim Phytotronwarenalso bei hohemStickstofangebotwahr
scheinlichnicht sogut mit Kohlenhydratewersogt wie die Feinwurzelnvon Chenopodium
albumim FACE-Experimentdabei geringerStrahlungim Phytotronder Saccharoseg@ort
ausdenBlatternbei steigendensgtickstofangebotwvahrscheinliciichtin demselbeMalie
stieg wie im FACE-ExperimentDaruberhinausvar die Allokation desStickstofes nicht so
variabelwie bei Chenopodiunalbum so dalRbei hohemStickstofangebotwenigerBlatter
fur die VersogungderFeinwurzelnmit Kohlenhydraterzur Verfiigungstanden.

Zu dieserErklarung des Unterschiedesler Aufnahmeraterbei hohem Stickstofangebot
zwischenPhytotronund FACE-ExperimentpalRtgut die BeobachtunggdalRim Phytotron
die Steigerungder CO,-Konzentratiorder Atmosphareeine Steigerungder Aufnahmerate
zur Folge hatte,wahrendsich die Aufnahmeratém FACE-ExperimenzwischendenCO,-
Variantennur wenig unterschied Abbildung 5.23). Wenn die Transportenzym&on Che-
nopodiumalbum bei hohemStickstofangebotauchbei 360 ppmV CO, schonso gut mit
Enegie ausKohlenhydratewersogt waren,daf3sie mit maximalerAktivitat arbeitenkonn-
ten,sokonnteeineSteigerungler CO,-AssimilationuntererhohterCO,-Konzentratiordie
Aktivitat der Transportenzymanddamitdie Aufnahmeratenichtweitersteigernlm Phyto-
tron hingegenwar die Aktivitat der Transportenzymbei hoherStickstofkonzentratn und
360 ppmV eventuelldurchKohlenhydratmangeajedrosseltso dal3eine Steigerungler As-
similation untererhohtemCQO, die Enegieversogung der Feinwurzelnverbessermund die
Aufnahmeratererhéherkonnte.

Anteil der Transportenzymean Feinwurzelstickstoff

Da die relative Aufnahmeratédei verschiedeneitickstofkonzentratbnen in dieserArbeit
an verschiedenefPflanzenbestimmtewurde, enthaltdie ermittelterelatve Aufnahmerate
sawohl die unterschiedlichéktivitat der Transportenzymals auchdenunterschiedlichen
Anteil der Transportenzymam Feinwurzelstickstdf Die hohenAufnahmeratervon Che-
nopodiumalbum bei hohemStickstofangebotkénnendementsprechenduch tiber einen
hohenAnteil an Transportenzymeam Feinwurzelstickstdferklartwerden Eventuellkann
Chenopodiunalbum als Ruderal-Pflanzelen Anteil an Transportenzymeam Feinwurzel-
stickstof mit steigende6tickstofkonzentratiorim derBodenlosungteigernjndemsiedie
DichtederTransportenzymin PlasmalemmaderFeinwurzelrerhéht.Dieswirdeebenélls
die deutlicheSteigerungler Aufnahmeratédei hohemStickstofangeboterklaren DieseVa-
riabilitatim Anteil derTransportenzymamFeinwurzelstickstdfwaredanneinearttypische
Reaktionauf unterschiedlicheStickstofangebot{BassiriRacketal., 2001).

Vergleichmit Angabenausder Literatur

Die Studien,in denender Einful3 von CO, auf die Stickstof Aufnahmeraterder Wurzeln
untersuchivurde,kommennicht zu einemeinheitlichenBild. ErhéhtesCO, steigertezum
Beispieldie Aufnahmeratéiir NO; beiPinustaeda,PinuspondeosaundBoutelougeriopa
(BassiriRadetal., 1996b,a,1997b,a)Im Gegensatalazuverringerteesdie Aufnahmeraten
fur NHI oderNO; bei Pinustaeda,P. pondeosa und Larrea tridentata und einer An-
zahlvon Krautern(BassiriRacetal., 1996a;Jacksorund Reynolds,1996;BassiriRacktal.,
1997a).AndereStudienhabenkeinensignifikantenEffekt von erhhtemCO, auf die Auf-
nahmeratervon NH; und NOj bei Pinustaeda,Prosopisglandulosa,Ceratonia siliqua
unddiversenKrauterngezeigt(Newberyetal., 1995;BassiriRadet al., 1996b;Jacksorund
Reynolds,1996;BassiriRacetal., 1997b,aCruzetal.,1997).BassiriRacetal. (2001)geben
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eineUbersichtiiberdieseundweitereArten, ausderhenorgeht,daRin dendagestelltern-
tersuchungewnlie maximaleAufnahmeratedurcherhéhtesCO, um bis zu 140%gesteigert
bzw bis zu 60%verringertwurde,im Mittel jedochkaumveranderivar.

In derletztenStudie,die mit der neuentwickelten Methodezur Bestimmungder Aufnah-
meratenerstelltwurde (BassiriRadet al., 1999), steigerteeine erhéhteCO,-Konzentration
die maximaleAufnahmeratebei Acer negundo, A. platanoides Pinustaedaund Quercus
maciocarpa wahrendsie bei Pinus resinosaund Queicus bicolor urverandertblieb Das
Experimentwurdeim Gewéachshaudei einer Strahlungvon ca. 600 E m—2 s~! durchge-
fuhrt, wasdeutlichunterhalbdes Tageslichtediegt. Ein limitierenderEinflul3 der Kohlen-
hydrateauf die AufnahmeraterbesonderfeihohenStickstofkonzentratioen in derNahr
l6sung,ist somit nicht auszuschlieRerDie Konzentratioran ldslichenKohlenhydraterin
denFeinwurzelnwar beidenArten, die eineSteigerunglermaximalenAufnahmeratezeig-
ten, deutlicherhdht,wahrendsie bei Pinusresinosaund Quercus bicolor kaumverandert
war. DiesesErgebnisstitztdie Bedeutungder Kohlenhydratdir die Aufnahmeraterund
die Uberlggungenzu Beginn desAbschnittes.

In Verbindungmit der engenKopplungvon Stickstof und Trockengevicht mag die Sti-
mulation der relatven Aufnahmeratealie Ursachefir dendeutlich starlerenEinfluf3 einer
erhéhtenCO,-Konzentratiorauf dasTrockengavicht bei Lichtmangelim Vergleich zu Ex-
perimentermit hoherStrahlungsein,die Curtisund Wang(1998)in einerUbersichtaus79
Artikeln ermittelthat.

Zusammenfassungind Schluffolgerungen

« Der Stickstofstausder Pflanzerhat einenregulierenderEinflufd auf die Enzymeder
StickstofaufnahmgKapitel 3).

« Unter aktueller COy-Konzentrationund ,normaler* Strahlungim Freilandist der
Stickstofstatusin der Regel nicht limitierend fiir die relatven Aufnahmeratevon
Stickstof (BassiriRadet al. (2001)und FACE-Experiment)In diesenFallenist kein
stimulierendeEffekt einererhohtenCO,-Konzentratiorauf die relatve Aufnahme-
ratevon Stickstof zu erwarten.

* Ein positiver Einflu3 einererhdhtenCO,-Konzentratiorauf die relatven Aufnahme-
ratenfur Stickstof ist dannzu erwarten,wennder Stickstofstatusder Pflanzerbzw:.
die KonzentratioranKohlenhydrateminenlimitierendenEinfluBaufdie relative Auf-
nahmeratdesitzt:z.B. bei geringerStrahlungund hohemsStickstofangebot(Phyto-
tron N5 undN25).

6.3.2 Allokation von Stickstoff und K ohlenstoff

Als Allokation wurdedie DifferenzausdenFlisserEinbauvon Stickstof und Kohlenstoff
in Strukturenund AbbaudieserStrukturenbezeichnetDasVerhaltnisder Allokation in die
verschiedene®rganewird durchdie AllokationsloefiizientencharakterisiertDie Alloka-
tionsloeflizientenwurdenausder Verteilungvon Stickstof bzw. Kohlenstof in derPflanze
amEndederExpositionberechnetDasberuhtauf derAnnahme daRdie Allokationsloeffi-
zientenim Verlaufder Expositionkonstantwaren.
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Abbildung 6.2: Allokation von Stickstof auf die OrganeBlatt, SproRund Wurzel auseinemExperimentmit
330ppmVund660ppmV CO; undzweiverschiedeneBiingestuferanKeimlingenvon Eucalyptuspauciflom,
E. camaldulensisk. cypellocarpaund E. pulverulenta(Wongetal., 1992).

Die Allokationsloeflizienten unterschiedersich zwischenStickstof und Kohlenstoff auf-
grundderverschiedenestickstofkonzentratioen derOrgane.Die ReaktionaufdenStick-
stoffstatuswahrenddesWachstumsinddie CO,-Konzentratiorunterschiederichzwischen
Stickstof und Kohlenstof nichtwesentlich.

Obwohl die gesamteStickstofaufnahmeempfindlicherauf eine Veranderungler Aufnah-
meratepro Stickstof reagiertalsaufeineVeranderunglerAllokationsloefizienten(Bassir
iRadetal., 2001),stellt dasVerstandnigier Allokationsloefizienteneinewesentliche/or-
aussetzundlr dasVerstandniglesCO,-Diingeefektesdar (Friedlingsteinet al., 1999),da
in vielennahrstadflimitierten Habitatendie Kohlenhydraterfliigbarkei die Stickstofaufnah-
me bei COy-Konzentrationewon 360 ppmV nicht begrenztund somit eine erhéhteCO,-
Konzentrationder AtmospharekeinenforderndenkEffekt auf die Aufnahmeratehat (Bas-
siriRad et al., 2001). Durch eine verstarkteAllokation von Kohlenstof und Stickstof in
Wurzelnund Feinwurzelnkdénntendie PflanzeraberunterUmsténderein groRereBoden-
volumendurchwurzelnoder das durchwurzelteBodemwolumen dichter durchwurzelnund
somiteventuellmehrStickstof aufnehmen.

206



1 T T
390 ppmV @
Allokation in Sprof3 und Wurzel 690 ppmV O
08 ® -
Tg o O Sprof3
(o)}
~ 06 o
£ ©0)
=
c O
S 04 o
g o
2 o)
<
0.2 () Wurzel
0 1 1
0 10 20 30

N-Konzentration im Blatt  [mg(N) g(TG%]

Abbildung6.3: Die Allokation von Stickstof auf SproRund Wurzelvon Lolium perenneauseinemExperiment
mit 390ppmV und690ppmV CO, undverschiedenebichte derPflanzenSchenketal., 1995).

Ergebnisder Experimente

Mit fallenderStickstofkonzentratiorin der Pflanzestiegenin denExperimenterdie Allo-
kationsloefiizientenfir Wurzel und Feinwurzelauf Kostenvon SproRund Blatt an. Dieser
Effekt war insbesonderbei geringenStickstofkonzentratinen ausgepragiDies entspricht
denErgebnissefiir Allokationsloefizienten diein derLiteraturbeschriebemwerdenwobei
dort meistder Bezugvon Biomasseallokatiozu Néhrstofversogung gebildetwird (Mc-
Guireetal., 1995;Schenket al., 1995;Schortemeger etal., 1999).

Die Artengruppenunterschiedersich vor allem hinsichtlich der Allokationsloefizienten
fur Feinwurzelndeutlich. Die Stickstof-Fixierer wiesenim Vergleich zu denanderenAr-
tengrupperhoheStickstofkonzentratbnen im Gewebeund geringeAllokationsloefiizien-
tenfur Feinwurzelnauf. Die Laubbdumewviesenauchbei geringenStickstofkonzentratie
nen geringe Allokationslkoefiizientenfur Feinwurzelnauf. Bei den Nadelbdumerstiegen
die Allokationsloefiizienten fir Feinwurzelnbei geringerStickstofkonzentratio steil an.
Bei Chenopodiunalbumwarensowohl die Stickstofkonzentratia im Genvebealsauchdie
Allokationsloefizienten flir Feinwurzelnsehrvariabel.

Bei geringenStickstofkonzentrabnen war der Einfluld der Stickstofkonzentratia auf die
Allokationsloeffizienten deutlicherausgepragalsbei hohenStickstofkonzentratioen.

UntererhdhteiCO,-KonzentratiorwarbeieinerBetrachtunglerArtengrupperkeineVeran-
derungdesZusammenhangesn Stickstofkonzentratio und Allokationsloefizientenzu

erkennen Ein Vegleichder CO,-Variantenauf der Basisder CO,-Response-#&ktorendeu-

tet fur die VariantenN5 und N25 auf eine Verschiebing der Allokationsloeffizienten von

FeinwurzelnRichtung Sprof3hin. Da dieseVerschieling bei den Pflanzenin Dingestufe
N25, dengroftenPflanzenam deutlichsterausgepragtvar und dadie Pflanzerauserhéh-
ter COy-KonzentratiorgroBerwarenals die PflanzemausaktuellerCO,-Konzentrationjst

esallerdingswahrscheinlichdaRdieseVeranderunglesAllokationsmusterdei Wachstum
untererhohterCO,-Konzentratiorauf die begrenzteTopfgroRezurtickzufihrenst.

Angabenausder Literatur
In derLiteraturwerdenmeistendlie Allokationsloefiizienten fir Biomasseanggeben Sie
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sindannahernddentischmit denAllokationskoefiizientenfir Kohlenstof, dasichdie Koh-
lenstofkonzentrabnen derverschiedene®@rganekaumunterscheiden.

Ericsson(1995)schlieRtausExperimentemmit Betulapendula dalRdasVerhaltnisvon l6s-

lichen Stickstof- zu Kohlenstofverbindungerdie Allokationskoefiizienten der Biomasse
bestimmt.In der Regel ist untererhhtemCO, die Allokation dannin Richtungder Fein-

wurzelnverschobemnwenndie Stickstofkonzentraton dergesamterPflanzedurcherhdhtes
CGO, deutlichverringertist (Maillard et al., 2001; Dyckmanset al., 2000; Walch-Liu et al.,

2001;Vivin etal., 1996).

Fur einige Artikel habeich ausBiomasseallokatiomind Stickstofkonzentratio die Allo-
kationsloefiizienten von Stickstof berechnefsieheTabelle6.1). Die Ergebnissestreuen
sehr zeigenaberinsgesamtdaluntererh6htemCO, danneineVerschiebhing der Alloka-
tionsloeffizientenin RichtungWurzel stattfindetwennbei geringemStickstofangebotdie
Stickstofkonzentratn im GewebedurcherhdhtesCO, deutlichherabgesetist. DieseBe-
obachtunglecktsichmit demErgebnisvon McGuireetal. (1995)undmit denErgebnissen
derExperimentam Phytotronundauf der FACE-Anlage.

AusdenAngabenvonWongetal. (1992)und Schenketal. (1995)habeich die Allokations-
koefiizientenvon Stickstof flir SproBund Wurzel berechnetundin Abhéangigleit von der
Stickstofkonzentrathn im Pflanzengeebedamgestellt(Abbildung 6.2 und 6.3). In beiden
Experimenterscheintein eindeutigerZusammenhangon Stickstofkonzentrathn und Al-
lokationsloefizienten zu bestehender durchWachstununtererhdhterCO,-Konzentration
nichtveranderivurde.

Schortemger et al. (1999)kamin einemExperimentmit Acaciamelanoxylorkamzu dem
Ergebnisdal3die Allokation desStickstofes durchStickstofstatusund Entwicklungsstadi-
umderPflanzebestimmiwird. Die CO,-Konzentratiorhattein diesemExperimenebenélls
keinenEinflul3 auf diesenZusammenhang.

Zusammenfassungund Schluf3folgerungen

« Viele Untersuchungedeuterdaraufhin, daf3der StickstofstatusderPflanzerdie Al-
lokationsloefiizientenvon Stickstof und Kohlenstoff pragt: ein geringerStickstof-
statustordertdie Allokation in Wurzelund Feinwurzel.

 Eine erhohteCO,-Konzentratiorder Atmospharebeeinfluf3tin der Regel den Stick-
stoffstatus,scheintjedochden Zusammenhangon Stickstofstatusund Allokation
nichtzuverandern.

» Zwischenden Allokationsmusternder verschiederrten in den Experimentenm
Phytotronund auf der FACE-Anlagebestandegrof3eUnterschiede.

« WennPflanzenuntererhthterCO,-KonzentratiorgroRerwerdenals die Vergleichs-
pflanzenkann Platzmangeljn ersterLinie Wurzelraumbgrenzung die Allokation
zusatzlichbeeinflussen.

6.3.3 Regulationder Stomatakonduktanz

Im RahmereinerMeRreihevurdedie Stomataknduktanzei CO,-Konzentrationemon ca.
100,200, 360,700und 1400ppmV bestimmt.Mit zunehmende€0,-Konzentratiomahm

208



die Stomataknduktanzbei nahezuallen MeR3reiherab (sieheAnhangB), wasder seitlan-
gembekannterReaktionder StomatagegeniibererhéhtenCO,-Konzentrationeentspricht
(MorisonundGifford, 1983;Morison, 1987).

Die Starle der Reaktionwar bei verschiedenemrten im Phytotronsehrunterschiedlich:
Querusilex und Quercus robur reagierterwesentlichstérler als die anderenArten. Der
Unterschiedzwischenden verschiedenerrten mit einerdeutlichenReaktionder Eichen
und relatv schwachenReaktionder Nadelbdaumast in der Literatur beschrieber{Eamus
undPrichard,1998;Beerlingetal., 1996;Heath,1998;Roberntzund Stockfors,1998).

Den Einflufd von Stickstofstatusund CO,-KonzentrationvahrenddesWachstumsauf die

Regulation der Stomataknduktanzhabeich anhanddes Stomatamodellsron Hoffstadt
(2000) bestimmt.Im erstenSchritt habeich die maximalegemessen&tomataknduktanz
(9maz) VOrgegeben,im AnschlufZhabeich die ReaktiondesModells auf die interzellulare
CO,-Konzentratiorandie Messungerangepalitindemich die maximalePumprateler lo-

nenpumper(k, ) unddie CO,-Sensitvitat der Leckkonduktanzder lonenkanalgK,, ¢;)

variierthabe.

Maximale Stomatakonduktanz

Bei geringenCOy-Konzentrationern der Kivette (100,200 und 360ppmV) beglinstigten
alle UmweltbedingungedasOffnender StomatahoheBodenfeuchteStrahlungm Bereich
derLichtséattigungund Luftfeuchtetiber60%. Daherhabeich die grof3tegemessen8toma-
takonduktanzals maximaleStomataknduktanzangenommenin der Regel wurde sie bei

COy-Konzentrationewon 100 oder 200 ppmV erreicht.Bei mancherMessungerirat bei

der ersten360erKonzentratioreine Stomataknduktanzauf, die im Verlauf der MelRreihe
bei COy-Konzentrationewon 100und 200 ppmV nichtwiedererreichtwurde.

Die Tendenzjm VerlaufedesTagesdie Stomatastarler zu schlieBerbzw. nicht mehrvoll-
stéandigzu 6ffnen, wird im Freilandhaufigbeobachtetind dort auf dasAbsinken desWas-
serpotentialsn der Umgelung der Feinwurzelnzurtickgefuhrt(Hoffstadt, 2000). Da die
Pflanzenim Phytotrontaglich bis zur Wassersattigungegossenwurdenkann der Tages-
gangbei denMessungenm Phytotronnicht durchdasWasserpotentiaterursachtvorden
sein.

Untersuchungenur Reaktionder Stomataauf Kohlenhydratém Apoplasterhabengezeigt,
daRBhoheKonzentrationerieserKohlenhydratedas SchlieRender Stomataférdern, bzw.
die Offnung unterdriickn (Ewert et al., 2000). Die Blatterin der MeRkihette hattenbei
Strahlungm BereichderLichtsattigungderPhotosyntheseelativ hoherLuftfeuchte, Tem-
peraturerum ca. 24°C und COy-Konzentrationervon 700 bzw. 1400ppmV sehrginstige
Bedingungerfir die PhotosyntheseEsist dahernicht unwahrscheinlichdalRunterdiesen
Bedingungeriésliche Kohlenhydratdm Apoplastenakkumuliertenmit dem Transpirati-
onsstronzu denStomataransportierivurdenund dasOffnender Stomatebei denspéateren
MessungerinnerhalbeinerMefreiheunterdrickten.

Im Mittel aller Laubbaumen den Experimenterim Phytotronwar die maximaleStoma-
takonduktanzpro Trockengevicht in etwa proportionalzur Stickstofkonzentrationso daf3
die Stomataknduktanzopro Stickstof annaherndonstantwar. DieserZusammenhangon
Stickstofkonzentrabn und maximaler Stomataknduktanzist schonvon Schulzeet al.
(1994) beschriebenlnteressanist aber dal3sich der Zusammenhander maximalenSto-
matalonduktanzund der Stickstofkonzentratio der Blatter bei Wachstumunter erhéhter
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CO,y-Konzentratioranscheinendicht veranderhat. Wennmandie unterschiedliché&tick-
stoffkonzentratiorderCO,-VarianterauRerachtlait,war die maximaleStomataknduktanz
derBlatterauserhohtetCO,-Konzentratiorsignifikantgeringerals die derBlatterausaktu-
eller COy-Konzentration.

Als Indiz fur die maximaleStomataknduktanZannauchdie Stomatadichtgelten.In Kapi-
tel 6.3.3,StanddesWissens*habeich denStandder Forschungzum Einfluld von verschie-
denenCO,-Konzentrationerauf die Stomatadichtelagestellt, mit dem Ergebnis,dal3die
Stomatadichtén denmeistenUntersuchungemit steigendeCO,-Konzentratiorabgenom-
menhat. Wurdeauchdie Stickstofkonzentratio gemesserso zeigtesich,dalgleichzeitig
die Stickstofkonzentratio abgenommehatte,sodal3dasVerhaltnisvon Stomatadichteu
Stickstofkonzentrathn konstantblieb, wasdie Ergebnissezur maximalenStomataknduk-
tanzdesExperimentsm Phytotronbestéatig{Madsen1973;Oberbaueetal., 1985;Wood-
ward, 1986,1987; Woodward und Bazzaz,1988; Penuelasind Matamala,1990; Radoglou
undJarvis,1990; Paolettiund Raschi,1998;Beerlingetal., 1998;Marocoet al., 1999; To-
gnettietal., 2000;Caseetal., 1998;Apple etal., 2000;Pooleetal., 2000).

Reaktion der Stomatakonduktanz auf C;

Maximale Pumpenstarke der lonenpumpen:k, o

Die Werteflr denModellparameteder maximalenPumpenstaikder lonenpumperk, o)

warennicht spezifischsie streuterinnerhalbeinerArt so stark,dallUnterschiedewischen
denverschiedenewrten und ein Zusammenhangit der Stickstofkonzentratia nicht zu

erkennenist. Die maximalePumpratéhatteanscheinen#einengrofRenEinflul3 auf die Re-
aktionderStomataauf CO,. In Zusammenhangit demEinfluder Stickstofkonzentratio

auf die maximaleStomataknduktanzdeutetdiesesErgebnisauRerdendaraufhin, dal3die

Pflanzendie Dichte der Stomataauf der Blattflacheje nach Stickstofstatusvariieren,die

einzelnerStomataaberimmerahnlichmit Enzymenz.B. lonenpumpenausstatten.

CO,-Sensitvitat der lonenkanale: K, ¢,

Die Werte fir den Modellparameteder CO,-Sensitvitat der Leckkonduktanzder lonen-
kanale (K, c¢;) warendemgegeniberzwischenden einzelnenArten unterschiedlichlm
Mittel Gberalle Arten sank K, ¢; mit zunehmende6tickstofkonzentratn, wobei dies
Uberwiggendein Effekt derverschiedeneArten war. DasbedeutetdalRPflanzermit gerin-
gensStickstofkonzentratioen im Blatt die Stomatamit steigenderCO,-Konzentrationeim
deninterzellularerstéarler schlossemls Pflanzermit UberwiggendhohenStickstofkonzen-
trationen.

Da maximale Pumprateund CO,-Sensitvitdt der lonenkandleim Modell in einem ge-

wissenMalf3 antagonistisclwirken habeich dasVerhéaltnisder beidenParametegebildet:
ko,0/ K c;. Die Streuungder Ergebnissevurde geringey mit steigendeStickstofkonzen-
trationstieg dasVerhaltnisk, o/ Ky, c; an.PflanzerauserhéhterCO,-Konzentratiorwiesen
ohneund mit Korrekturder unterschiedlicheistickstofkonzentratbnen im Mittel ein gro-

Reresverhaltnisvon k, o zu K, ¢, auf. Dasbedeutetdaliinr Stomatavenigersensitv auf

die CO,-Konzentrationemneagiertenmit steigendetKonzentrationeschlossenlie Stomata
wenigerstark.
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Syntheseder Ergebnisse

Zusammerdssendzeigendie ErgebnissedalR Pflanzenin erhthtenCO,-Konzentrationen
Blatter mit geringererStickstofkonzentratia und geringerermaximaler Stomataknduk-
tanzausbildeterals Pflanzenin aktuellerCO,-KonzentrationDie geringeremaximaleSto-
matalonduktanzlerBlatterauserhhteiCO,-Konzentrationwurdedurchdie geringereSen-
sitivitat der StomatagegentiiberC; ausgeglichen, so dafsich die Stomataknduktanzder
beidenCO,-Variantenltber weite Bereicheder interzellularenCO,-Konzentrationemicht
unterschied.

Vergleich mit Angabenausder Literatur

In Ubersichtenzur Stomataknduktanzvon Baumen,die bei aktuellerund verdoppelter
CO,-Konzentrationgevachsenwaren,war die Stomataknduktanzder Blatter in doppel-

ter CO,-KonzentratiorgegenuberenBlatternin aktuellerCO,-Konzentratiorum ca.10%

(CurtisundWang,1998),bzw. 23%(Medlynetal.,2001)verringert wobeidie Unterschiede
zwischendeneinzelnerExperimentersehrgro3waren.

In derLiteraturist die Anpassungler StomataknduktanzanerhéhteCO,-Konzentrationen
abgeseheron Experimentenn denendie PflanzereinfachzwischenverschiedeneO,-
Konzentrationemusgetauschwurden,wenigundnicht einheitlichbeschrieben.

Medlyn etal. (2001)palRterdasModell von Jarvis(1976)an Mel3reihemmit verschiedenen
CO,-Konzentrationemnundkamzu demErgebnis dal’die Parameterzur Reaktionaufdas
Bodenvasserpotentiaind die CO,-Sensitvitat durchWachstumuntererh6htemCO; nicht
verandertvurden.

In einemExperimentmit Chenopodiunalbum beobachtet&antrucelkund Sage(1996),dafl’
die maximaleOffnungsweitebei einemWachstumin erhéhterCO,-Konzentrationurver-
andertblieb. Bei einer schrittweisenErhéhungder CO,-Konzentrationim Rahmeneiner
Mefreihe ausgehendom CO,-Kompensationspunkschlosserdie Stomatavon Blattern
auserhohterCO,-Konzentratiorwenigerstarkals die der Vemleichspflanzen.

Quercus myrtifolia wies bei WachstumuntererhdhterCO,-Konzentratiorgeringeremaxi-
male Stomataknduktanzbeiin etwa gleicherReaktionder relatven Offnungsweitegegen-
uberC, auf(Lodgeetal.,2001).

Zusammenfassunguind Schluf3folgerungen

» Die maximaleStomataknduktanzawar in etwa proportionalzur Stickstofkonzentra-
tion der Blatter DieserZusammenhangird auchin der Literatur beschriebenDer
Zusammenhangon Stickstofkonzentraton undmaximalerStomataknduktanzavur-
deim PhytotrondurchWachstumbei erh6hterCO,-Konzentratiomicht beeinfluf3t.
Da die Stickstofkonzentratio der Blatterin erhohterCO,-Konzentrationm Mittel
geringerwar als in aktuellerCO,-Konzentrationwar die maximaleStomataknduk-
tanzuntererhdhterCO,-Konzentratiorverringert. Angabenin derLiteraturzumEin-
flul der CO,-Konzentratiorauf Stomatadichteind Stickstofkonzentratio bestéatigen
diesesErgebnis.

» Der Modellparameterfiir die maximale Pumprateder lonenpumpenwvurde weder
durchdie verschiedeneArten nochdurchdie Stickstofkonzentrathn oderdie CO;-
KonzentratiorwadhrenddesWachstumseeinfluRtDies legt die Annahmenahe,dald
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die Pflanzendie Stomatadichtevariieren,aberdie einzelnenStomatammer &hnlich
mit Enzymenausstatten.

» Der Modellparametefir die COy-Sensitvitat der Leckkonduktanzder lonenkanéle
wurdedurchdie Stickstofkonzentratio der Blatter beeinflut:mit steigendefStick-
stoffkonzentratiorund durchdie Expositionin erhdhterCO,-Konzentratiorsankdie
CO,-Sensitvitat der lonenkanale- die Tendenzder Stomatamit steigendenC; zu
schlieRenwurde geringer Dieser Zusammenhangvar in den Blattern aus erhoh-
ter CO,-Konzentratiorverstarkt:bei gleicherStickstofkonzentrabn in denBlattern
war die Tendenzdie Stomatabei hohemC, zu schlieRenbei Blattern aus erhoh-
ter COy-Konzentrationweniger stark ausgepragals in Blattern ausaktueller CO,-
Konzentration.

» Die EffektedesWachstumsintererhohterCO,-Konzentratiorauf die maximaleSto-
matalonduktanaund die CO,-Sensitvitat derlonenkanalaylichensich zum Teil aus:
PflanzerausaktuellerunderhohterCO,-Konzentratiorwiesenbei gleichemC, anna-
herndgleicheStomataknduktanzauf.

6.3.4 Photosynthese

Die Photosyntheserateon Cs-Pflanzenwird durch erhéhteKonzentrationervon C; bis
zu Konzentrationerum 700 bis 1000ppmV gesteigert(Farquharund von Caemmerer
1982). Somit ist sie in der Regel bei Wachstumunter erhéhtenatmosphéarischeil€O,-
KonzentrationemgegenibeMachstunbei aktuellenCO,-Konzentrationemgesteiger(Cur
tis undWang,1998;Medlyn etal., 1999).

Mif3t manjedochdie Photosyntheseon Blattern,die beiunterschiedliche@O,-Konzentrationen
gevachsensind bei gleicher CO,-Konzentration,so weisen Blatter aus erhdhter CO,-
Konzentrationeim derRegel einegeringerd?hotosyntheseratmezogerauf dasTrockenge-
wicht auf als Blatter ausgeringererCO,-Konzentration Eamusund Jarvis,1989; Gunder
sonund Wullschleger, 1994; Sage,1994). Gleichzeitignimmt die Stickstofkonzentratia
derBlatterab (CurtisundWang,1998).

Um zu Uberpriifenob die Veranderungler Photosyntheseeigersdten vollstandigdurch
die verringerteStickstofkonzentratio erklartwerdenkannoderob einezusétzlicheAnpas-
sungder Prozessan die erh6hteCO,-Konzentratiormangenommenmverdenmulf3, habeich
die Auswirkungvon Stickstofdiingungund CO,-Konzentrationemuf Parameteim Photo-
synthesemodeillon Farquharund von Caemmere(1982)untersuchtCarboxylierungsdif

zienz(C E), maximalePhotosyntheseratel,,,...) und CO,-Kompensationspunkter Assi-
milation (T',).

Carboxylierungseffizienz

Die Carboxylierungséizienz charakterisiertienBereichder Abhangiglkeit der Assimilation
von C, (A— C;-Kurve),derdurchdie Carboxylierungzon Ribulose-1;5-bisphephat (RubP)
limitiert wird (Farquharund von Caemmerer1982).Die Carboxylierungséfienz spieggelt
daherMengeund Aktivitat desEnzymsRibulose-1;5-bisphgha-CaboxylaséOxygerase
(Rubisco)wider.
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EinfluR der Stickstoffkonzentration

Die Carboxylierungséizienz pro Trockengavicht nahmin denExperimentemnit steigender
Stickstofkonzentratbn der Blatter zu, wobeidie Zunahmeeine Tendenzzur Sattigungauf-
wies.Diesbedeutetdalidie Carboxylierungséizienz pro Stickstof ein Maximumaufwies,
dasbei mittlerenStickstofkonzentratio lag. Bei deutlichgeringerernderdeutlichehdherer
Stickstofkonzentrabn nahmdie Carboxylierungséizienz pro Stickstof ah

In derLiteraturwird in der Regel ein linearerZusammenhangwischenParameternn Mo-

dellenfiir die Photosynthesand der Stickstofkonzentrabn der Blatteranggeben(Peter

sonetal., 1999).Dasist wahrscheinlictdaraufzuriickzufiihrendaBin denmeistenUnter

suchungemicht so hoheStickstofverfligbarleiten angebotenverdenwie in diesemExpe-
rimentund somitder Sattigungsbereichicht erreichtwird. Wong et al. (1985)bestimmten
in einemExperimentin Nahrldsungmit ahnlichenStickstofkonzentratioenwie in diesem
Experimentebenélls eineSattigungder Photosyntheseratdrei hohenStickstofkonzentra-
tionenim Blatt.

Die Ergebnissaleutendaraufhin, daRbei mittleren Stickstofkonzentrattnen dasProdukt
ausAllokation von Blatt-Stickstof in RubiscoundAktivitat von Rubiscoamgrof3tenst. Bei

sehrgeringerStickstofkonzentratioen kannnur einkleinerAnteil desStickstofesim Blatt

in Rubiscoinvestiertwerden(Makino und Mae,1999).Bei sehrhohenStickstofkonzentra-
tionenkanndie die Aktivitat der Rubiscospezifischgedrosseliverden,sodaRRubiscoeine
Stickstofresene darstellerkann(z.B. Nakanoetal. (1997)).

EinfluR der CO4-Konzentration

Bei einem Bezug auf das Trockengavicht wiesen die Pflanzenaus erhdhter COs-
Konzentratiorgegeniberden PflanzemausaktuellerCO,-Konzentratioreine deutlichver
ringerte Carboxylierungséizienz auf (-29%). Berlcksichtigteman die unterschiedlichen
Stickstofkonzentratbnen der CO,-Variantensodeutendie graphischéarstellungunddie
statistischeAuswertungder CO,-Response-#ktorenauf eineleicht geringereCarboxylie-
rungsefizienz der VarianteauserhdhterCO,-Konzentratiorhin (-13%, nicht signifikant).
Die Verringerungder Carboxylierungséizienz pro Trockengevicht in denBlatternauser
héhtenCO,-KonzentrationemgegeniberBlattern ausaktueller CO,-Konzentratiorkonnte
alsozumgroRtenTeil durchdie unterschiedlichetickstofkonzentratioenerklartwerden;
der unerklarteAnteil war demggeniibergeringund in der statistischerAuswertungnicht
signifikant.

Medlyn et al. (1999) ermitteltenin einemUbersichtsartikl tiber 15 Experimentean Bau-
men,dalRder ParametelV,,,.,. im Photosynthesemodetbn Farquharundvon Caemmerer
(1982),der analogzur Carboxylierungséizienz dasProduktausRubisco-Mengaund Ak-
tivitat wiedegibt, nachWachstunin erhéhterCO,-Konzentratiorbei einemBezugauf das
Trockengavicht deutlichverringertwar. DasVerhaltnisvon V.., zur Stickstofkonzentra-
tion war hingegen nur bei einemvon sechsExperimenternverringert. Eine solcheleichte
Anderungder Relationvon V., zur Stickstofkonzentratio wurde auchin anderenEx-
perimenteran Baumenbeobachte(Freeman1998;Centrittoet al., 1999b).DasWachstum
untererhthterCO,-Konzentratiorkannalsozusatzlichzur Verringerungler Stickstofkon-
zentrationim Blatt die Relationvon Photosynthesepararaet zur Stickstofkonzentratia
leicht verandernwaobei dieserEinflufd aberfiir die Modelle als nicht wesentlichbewertet
werdenkann(Medlyn etal., 1999).

Die Carboxylierungséiienz spiggelt dasProduktausRubiscoKonzentratiorund Aktivitat
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derRubiscowider (Farquhamundvon Caemmererl982).Somitweisendie Ergebnissalar
aufhin, daBuntererhdhtetCO,-Konzentratiordie Allokation von Blattstickstof in Rubisco
und/oderdie Rubisco-Aktvitat geringerwar alsunteraktuellerCO,-Konzentration.

Bei WachsturmuntererhdhterCO,-Konzentratiorwird im Vemleich zu Wachstununterak-
tueller CO,-Konzentratiorin derRegel mit demRuckgangder Stickstofkonzentratiao eine
Abnahmeder Rubisco-KonzentratiorbeobachtetDrake et al., 1997).Die Allokation von
Blattstickstof in Rubiscoist dabeimanchmalrnverénder(Tissueetal., 1993;Nakancetal.,
1997),haufigjedochverringert(Sageet al., 1989;Rogerset al., 1996;Nakanoet al., 1997;
Osborneetal., 1998;Simsetal., 1998; Tissueet al., 1999).Dieswiederumkdnntezwei Ur-
sacherhabenzumeinenzeigenExperimentedalimit sinkenderStickstofkonzentrabn der
Anteil von RubiscoandenKomponentemerPhotosynthessinkt (MakinoundMae, 1999),
zumandererkanndie untererhdhterCO,-KonzentratiorerhdhteSaccharose-thzentratio
die Rubisco-Expressiospezifiscrhemmen(Stitt, 1991).

Maximale Assimilationsrate A4

Die maximaleAssimilationsrateharakterisiertienBereichder A-C;-Kurven,derdurchdie
Regeneratiorvon RubPlimitiert wird. Bei Lichtsattigungder Photosynthesist sieein Indiz
fur die Elektronen-Tansport-Kapatat der Lichtreaktionder Photosynthesdiesewerden
durchdie stickstofhaltigenKomponenterChlorophyllund EnzymederPhotosystemeund
Il bestimmt.Dies gilt solangeadie Assimilationnicht durchPhosphatmangdlegrenztwird.
Ein PhosphatmangelerPhotosyntheseird durchgeringesPhosphat-Angebah derNahr
l6sung,hohesC;, Lichtsattigungund tiefe Temperaturerbegunstigt. Das vemleichsweise
hohePhosphatangebat derNahrlésungunddie nicht-geringerfemperatureméhrendder
MessungersprechemegeneinePhosphatlimitation.

Die maximale Photosyntheserateahmin den Experimentenim Phytotronund auf der
FACE-Anlagelinear mit der Stickstofkonzentratio der Blatter zu (Abbildung 5.53). Dies
bedeutetdalidie Allokation von Stickstof in die Komponentemer Lichtreaktionbei allen
Stickstofkonzentratbnen in etwa konstantwar. Dies pal3tzu ErgebnisserandererExpe-
rimente,die bei sinkender Stickstofkonzentrationeine Abnahmedes Anteils an Rubisco
gageniberndererPhotosyntheseikmponeten bestimmter(Makino und Mae, 1999).

Die erhohteCO,-Konzentrationwahrenddes WachstumseeinfluRtedie maximaleAssi-

milationsrateanalogzum Einflu auf die Carboxylierungséizienz: deutlicheVerringerung
bei BezugaufdasTrockengevicht (—28%),wesentlichgeringereund statistischnicht rele-

vanteReduktionnachKorrekturderunterschiedlichetickstofkonzentratiaen (-7%, nicht

signifikant).

Zu ganzahnlicherErgebniss&kommenMedlynetal. (1999)beiihrer UntersuchungleskEin-

flussesinererhthtenCO,-Konzentratiorauf denParametet/,,, ., im Modell von Farquhar
und von Caemmeref1982),der ebenélls den RubP-limitiertenBereichder A-C;-Kurven

charakterisiert.

COs-Kompensationspunktder Assimilation T,

Der COy-Kompensationspunktibt dasVerhaltnisvon Carboxylierungzu Photorespiration
und Respirationim Licht wieder Wahrenddie Carboxylierungséizienz die Steigungim
Rubisco-limitierterBereichder A-C;-Kurve bestimmtegt ", die Lagefest.
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Der CO,-Kompensationspunktahmin denExperimenterim PhytotronundaufderFACE-

Anlage mit zunehmendeStickstofkonzentratio der Blatter ah DasbedeutetdalR A-C;-

Kurvenvon Pflanzermit geringereiStickstofkonzentratio nicht nurflacherverliefen,son-
derndaf3zusatzlichhre Lagein RichtunghtéhererC;-Werteverschobenvar. DasWachstum
untererhthtemCO, hatteauf denZusammenhangon Stickstofkonzentrabn undT, kei-

nenEinflul3.

Zusammenfassungind Schlufolgerungen

« Alle untersuchteParametedesPhotosynthese-Model®n Farquhaundvon Caem-
merer(1982): CFE, Anq: undT', warenbei einemBezugauf das Trockengeavicht
abhangigvon der Stickstofkonzentratiorder Blatter

» Der EinfluR einer erhohtenCO,-Konzentrationwahrenddes Wachstumsauf CE,
Aez UndI', konnteim Wesentlicherdurchdie Reduktionder Stickstofkonzentrati
onderBlattererklartwerden.

» NachKorrekturderunterschiedlichestickstofkonzentratioen war die restlicheRe-
duktion statistischnicht signifikant und hatte auf die Assimilationsratengeringen
EinfluR. Sie kanneventuelldurchdie untererhéhterCO,-Konzentratiorbei gleicher
StickstofkonzentratiorerhbhteSaccharosealnzentrabn erklartwerden.

* Medlyn etal. (1999)kommenbei &hnlichenErgebnisserzu demSchlul3 dal3die Pa-
rameterisierungler Modelle anhandPflanzerausaktuellerCO,-Konzentratiorange-
messerist um die PhotosyntheseantererhdhterCO,-Konzentratiorzu beschreiben,
wennderEinfluRdererhéhtenCO,-Konzentratiorauf die Stickstofkonzentratn be-
ricksichtigtwird.

6.3.5 Respiration

Der Einfluf3 von Stickstofangebotund CO,-Konzentratiorder Atmosphéareauf die Respi-
ration wurde anhanddes Respirationstiefizienten bei Standardtemperat@5°C (kr) und
derTemperaturabhangigk derRespiration(Q1¢) untersuchtDie Temperaturabhangigh
wurdewederdurchdasStickstofangebonhochdurchdie COy-Konzentratiorder Atmospha-
re beeinflulRtsodaRich aufeineDiskussionderErgebnisseverzichteundnurdie Ergebnisse
derRespirationsefizienten diskutiere..

Der Vemgleich der Respirationsgefizienten mit Ergebnisserausder Literatur wird durch

denEinflul? der Wachstumstemperatarschwert:die Respirationpal3tsich weitgehendan

die Wachstumstemperatan (Amthor, 1994; Atkin etal., 2000).Um verschiedendlel3rei-

henvemgleichenzu konnenmufl manalsodie Relationder Standardtemperatuauf die die

Respirationstefizienten bezogersind,zur AdaptationstemperatuvdhrenddesWachstums
beriicksichtigen.

EinfluR der Stickstoffkonzentration

Die Respirationstefizienten die in den Experimenterim Phytotronund auf der FACE-
Anlagebestimmtwurden,stiegentberdie Artgrenzenrhinweg in etwa linear zur Stickstof-
konzentratiorder Blatteran, soferndie Respiratiomicht durcheinegeringeKohlenhydrat-
konzentratiorbegrenztwar. In derLiteraturfindensichviele Belegefiir die Proportionalitét
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Tabelle6.6: Respirationskefizienten pro Stickstof (kr,): Vergleich der Ergebnisseausdem Phytotronund
FACE-Experimentemit Ergebnisserausder Literatur. Als Temperatuist die Temperatueingetragenbei der
entwederdie Messungerdurchgefiihriwordensind, bzw die Temperaturauf die die gemessenegirgebnis-
se nachBeriicksichtigungder Temperaturabhangigk der Respirationin den jeweiligen Veréfentlichungen
bezogerwordensind. DieseTemperatumuRnicht mit der Akklimatisations-Emperatuder Pflanzeniberein-
stimmen.

Respirations&effizientenpro Stickstof: kr,, [g(C) g(N)~! Tag™!']

Art Temp. kry, Anmerkungen Quelle
aktuell erhoht
Laubbdume 25°C  0.50+0.3 0.60+£0.3  *Phytotron 360; 1000ppmV
Nadelbdume 25°C  0.35:0.2 0.40+0.2  *Phytotron 360; 1000ppmV
Chenopodiunalbum 25°C  0.55t£0.3 0.65+0.3 *FACE 360;1000ppmV
Laub-& Nadelbdumel0°C  0.19+0.12 Freiland (1)
Pinusradiata 15°C  0.13t0.07 Freiland (2)
Laub-& Nadelbdumel8°C  0.45+0.30 0.65t0.45 **BB 360;580ppmV  (3)
Pinussylvestris 20°C 041 Freiland  (4)
Alnusglutinosa 26°C 0.82 0.75 **QTC 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-BagexperimentCO,-Konzentration
***QTC: Open-Dp-KammernCO,-KonzentrationPlingung
(1) Ryan(1995)

(2) Ryanetal. (1996)

(3) Tjoelkeretal. (1999)

(4) Reichetal. (1996)

(5) Vogelund Curtis (1995)

(6) Mitchell etal. (1995)

von Stickstofkonzentrationund Dunkelrespirationbezogerauf dasTrockengavicht (Cha-
pinundTryon,1983;Ryan,1995;Ryanetal., 1996;Reichetal., 1998).Vielessprichtdaftir,
daflldieseRelationtberArtgrenzenhinwey fur verschiedendrten und funktionelle Typen
gilt (Reichetal., 1998).AllerdingstretenenormeUnterschiedsonohl innerhalbdereinzel-
nenUntersuchungealsauchzwischendenUntersuchungenuf (sieheTabelle6.6).

Die Respirationstiefiizienten pro Stickstof, dieim RahmerdieserArbeit bestimmiwurden,
sind savohl in Bezugauf die mittlerenWertealsauchin Bezugauf die Streuungder Werte
mit denErgebnissemndererArbeitenvergleichbay auchwenndie StreuungderErgebnisse
aufdenerstenBlick Uberraschendrof3erschiern(sieheTabelle6.6).

Einflul3 der Kohlenhydratk onzentration
HoheKonzentrationeanKohlenhydratemattennur einengeringersteigerndertinflud auf
die Respirationsteffizientenpro Stickstof, bei geringerKonzentrationean Kohlenhydra-

tenwurdedie Respiratiorjedochdurchdie Kohlenhydratknzentréion begrenzt(sieheAb-
bildung5.60).
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DaKohlenhydratelasSubstratierRespiratiordarstellenmufRein MangelanKohlenhydra-
ten die Respirationdrosseln.Danebensteigt mit ansteigendeKohlenhydratknzentréion
die Cyanid-resistent&tmung (Azcon-Bietoetal., 1983).

Der Zusammenhangon Kohlenhydratknzentation und Respirationsraterst in der Lite-
ratur beschrieberfAzcon-Bietound Osmond,1983; Tjoelker et al., 1999),wobei Tjoelker
etal. (1999)einenlinearenZusammenhangon Kohlenhydratiknzentrabn undRespiration
berechneten.

DieserEinfluR der Kohlenhydrateauf die Respirationpro Stickstof mag erklaren,daf3in

einigenArbeiten nur ein schwacheroderkein Zusammenhangon Respirationund Stick-

stofkonzentrationermittelt wurde,wenndie Kohlenhydratknzentrabn nicht berlicksich-
tigt wurde(Byrd etal., 1992;Mitchell etal., 1999).

Einflul® der CO,-Konzentration

In denExperimenterim Phytotronund auf der FACE-AnlagewiesenPflanzendie in er
héhterCO,-Konzentratiorgevachserwaren,deutlichhéhereRespirationstefizienten pro
Stickstof auf alsdie PflanzerausaktuellerCO,-KonzentrationDieserUnterschiedkonnte
nur zum Teil durchdie héhererKonzentrationean Kohlenhydraterrklartwerden.

Diesentsprichteinigenin der Literatur beschriebenek&rgebnissenbei denenPflanzendie
untererhdhtenCO,-Konzentrationemenvachsersind hohereRespirationséefizienten pro
Stickstof aufwiesenals Pflanzenaus aktueller CO,-Konzentration Dies ging haufig mit
erhdhterKohlenhydratknzentréionen einher(Mitchell etal., 1995; Tjoelker et al., 1999).
EineErklarungfur die hdhererRespirationsgefizientenkdnntein der, untererhéhtetCOs-
Konzentratiorbei gleicherStickstofkonzentratin, héherenWachstumsrateu findensein.
Andererseitsvurde haufigbeobachtetdalldie Respirationstefizientenpro Stickstof bei
Pflanzendie in erhthtenCO,-Konzentrationemgenvachsenwaren,urverdndertwarenge-
genlberPflanzenausaktuellerCO,-KonzentrationCurtis, 1996; Curtis und Wang, 1998;
Will undCeulemans]1997).

Eine Ursachefur dieseunbefriedigenderResultate:mal wird fur Pflanzen,die unter er

hdhterCO,-Konzentratiorgevachsersind, eine erhéhteRespiratiorpro Stickstof gemes-
sen— mal nicht, magin einemdirektenEinflufd der COy-Konzentratiorwahrendder Mes-
sungenauf die Respirationoderin methodischerProblemenbei der Messungzu finden
sein. Haufig wurde ein direkter Effekt der CO,-Konzentrationwahrendder Messungauf
die Respirationgemessenwobei eine erhthteCO,-Konzentrationwahrendder Messung
die Respirationunterdriickte(Amthor et al., 1992). Neuerdingswird dieserdirekte Effekt

derCOy-Konzentratiorauf die Respiratiorin Fragegestelltund auf Problemewéhrendder
Messungerzurtickgefihr{Amthor, 2001).Im RahmerdieserArbeit habeich keinendirek-

tenEinfluR der COy-Konzentratiorauf die RespiratiorbeobachtefsieheAbbildung 4.3 auf
Seite79).

Bescheibung der Respiration anhand der Zustandsgréf3en

Zum Abschlumdchteich dasProblemansprechengaRdie Respirationsefizientenpro
Stickstof auchnachBerucksichtigungzon Temperatuund Kohlenhydratknzentation um
denFaktordreistreuenjn dieserArbeit, aberauchin anderemrbeiten(sieheTabelle6.6).

Die Respirationist ein Flul3, der durch Prozessererursachtwird, die nur zum Teil und
unter bestimmtenBedingungendurch die Stickstof- und Kohlenhydratknzentréion be-
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stimmtwerdenNachCannellundThornley (2000)wird die im Dunkeln gemesseneRest-
Respiration“UberwiggenddurchfolgendeProzesseerursachtProteinturneer, Phloembe-
ladung, Aufrechterhaltungvon lonenlonzentratioen und Gradienten Bewegungeninner
halb der Zellen, Warmeproduktiorund Futile-Cycles.Die ZustandsgroReBtickstofkon-
zentrationund Kohlenhydratknzentation kdnnendahernur bedingtgeeignetseinum die
Respiratiorzu erklaren(Cannellund Thornley, 2000).

Die gemessenKonzentratioran Stickstof kannals Proxy fiir die Konzentratioran Prote-
inen angesehemerden.Allerdingsist der Anteil desProteinsam gesamterstickstof va-
riabel, so daRhier schonUnsicherheiterentstehenDie Respirationwird abernicht durch
die Proteinean sich verursachtsonderndurchdasTurnover dieserProteine enzymatische
ProzessajlerenUmsatzratenit steigendeffemperatuzunimmt,die aberauchdurchandere
GroRRenwie z.B. pH-Wertin derZelle, beeinflul3twerdenkann.

Die zweite Grol3e die fur die Erklarungder Respiratiorherangezogewurde, ist die Kon-
zentrationan KohlenhydratenDie Kohlenhydraténabenhierbeizwei Aspekte,zum einen
sindsie Substrader Atmungundsolltendementsprecherdie Atmunglimitieren, wennsie
in geringenKonzentrationeworliegen.DieseAnnahmebestatigtesichin dieserArbeit und
in andererArbeiten (Berlekampet al., 1991; Tjoelker et al., 1999). Zum anderenstellen
KohlenhydratelengréRtenAnteil der Substanzedar, mit denendasPhloembeladerwird.
Der FluRR Phloembeladun@pedarfEnegie, die im Dunkeln ausder Respirationzur Verfu-
gunggestelltwird. Die Konzentrationder Kohlenhydraténnerhalbder Zelle ist dannein
gutesMal3 fur denFluf3 Phloembeladungyenndie Phloembeladungberwiggendvon der
Konzentratiorder KohlenhydrateabhangtSolangeadie Kohlenhydratém Blatt nicht durch
geringeKonzentratiorlimitieren, wird der Transportim Phloemabervon der Entladungs-
seitekontrolliert. Hohe Konzentrationeran Kohlenhydratersind also auf der einen Seite
Voraussetzundiir eine hohe Rateder Phloembeladungauf der anderenSeite kdnnensie
aberauchdasErgebniseinerKohlenhydrat-Akkumulatiobei geringerRateder Phloembe-
ladungsein.

Die RespirationlaRt sich offensichtlich nur unbefriedigendanhandder Zustandsgré3en
Stickstofkonzentratn, Kohlenhydratknzentation und Temperaturvoraussagenda die
ZustandsgroRedie Prozessdjie die Respiratiorausmachemur ungentigendbeschreiben.

Zusammenfassungund Schluf3folgerungen

» Die Respirationsgefiizienten pro Trockengeavicht warenin den Experimenteni.e.
proportionalzur Stickstofkonzentrathn der Blatter sofernsie nicht durch geringe
KonzentrationemanKohlenhydratemegrenztwurden.

 Die Respirationsgefiizientenpro Stickstof warenuberweite Bereicheder Kohlen-
hydratlonzentrationi.e. konstant.Bei geringenKonzentrationeran Kohlenhydraten
wurdedie Respiratiordurchdie Kohlenhydratknzentréon limitiert.

« Blatter, die untererhdhtenCO,-Konzentrationemgenvachserwaren,wiesenim Mittel
deutlichhdhereRespirationsefizientenpro Stickstof auf als Blatter ausaktueller
CO,-KonzentrationDieserEffekt konntenur zu einemgeringenTeil durchdie héhere
Konzentratioran Kohlenhydraterrklartwerden.
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« Ungeklartist in derLiteraturderdirekteEinfluR der COy-Konzentratiorwahrendder
Messungaufdie RespirationIn dieserArbeit wurdekein direkterEinflubeobachtet.

« InnerhalbdieserArbeit und auchinnerhalbandererUntersuchungeiraten extrem
groRe Schwankungender Respirationstiefiizienten pro Stickstof auf, auch wenn
Temperaturund Konzentrationan Kohlenhydraterbericksichtigtwurde. Die Dun-
kelrespirationaf3tsich offensichtlichnur ungenatanhandder ZustandsgroRefiem-
peratuy Stickstofkonzentratio und Kohlenhydratkinzentréon beschreiben.

Insgesamdeutendie Ergebnissedaraufhin, dal3die Prozessedie zur Dunkelrespiration
beitragen Proteinturnwer, Phloembeladungiufrechterhaltungson lonenlonzentratioen

und Gradienten Bewegungeninnerhalbder Zellen, Warmeproduktiorund Futile-Cycles,
bei Wachstumunter erhéhterCOy-Konzentrationn der Summestimuliert werden,sofern
mansie auf denStickstofgehaltderBlatterbezieht.

6.4 Bedeutungfir den CO,-Dlingeeffekt

6.4.1 DasNiveauder aktuellen CO,-Konzentration

In denExperimenterim Phytotronund auf der FACE-Anlagehattedie Wasserersogung
derPflanzerkeinenwachstumshgrenzendeg&influ unddie raumlicheBegrenzungspielte
eine untegeordneteRolle, so daRdasWachstumder Pflanzendurch dasunterschiedliche
AngebotanMineralstofen gepragtwar. Die unterschiedlich€O,-Varianterhattendemge-
genlberinengeringenEinfluB auf dasWachstunderPflanzen.

Diesliberraschhicht,dadie Konzentratiorder Mineralstofe in denunterschiedliche®in-

gevarianteniberdengesamteriir die PflanzerrelevantenKonzentrationsberdicgespreizt
war: keineMineralstofe in DiingevarianteNO bzw. Mineralstofe im Uberschufin Diinge-
varianteN25. Die CO,-Konzentrationwurdehingegennur aufrelativ hohemNiveauvariiert,

wennmandie Reaktionder PflanzerausExperimentemmit CO,-Konzentrationeawischen
100und 1000ppmV alsMalstalzugrunddegt: CO,-Konzentratiorunterhalbderaktuellen
scheinerdasPflanzenwachstumdeutlichzu limitieren, wohingeggen dasPflanzenvachstum
oberhalbderaktuellenCO,-Konzentrationin eineSattigungibegeht(Dipperyetal., 1995;

Amthor, 2001).

6.4.2 Der Stickstoffhaushalt pragt den CO,-Diuingeeffekt
Ergebnisseaus Experimenten

Unter den Bedingungender Experimenteim Phytotronund auf der FACE-Anlage, un-
ter denendas Stickstofangebotdas Wachstumlimitierte, war der CO,-Dlingeefekt in
etwa proportionalzur zusatzlicherStickstofaufnahmeder Pflanzenunter erhéhterCO,-
KonzentrationEine Steigerungder Stickstofproduktiitdt bewirkte eine Paralleherschie
bungdieserProportionalitéthatteabereinenvergleichsweisaeringerginfluBaufdenCoO,-
Dungeefekt (sieheAbbildung5.4 auf Seite100).

Der starksteCO,-Duingeefekt, relativ gemessenrtrat beirelativ geringembis gutemN&ahr
stofangebotauf, wenndie PflanzenunterdiesenBedingungermehr Stickstof aufnehmen
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konntenalsin aktuellerCO,-KonzentrationWenndie Pflanzerdie Stickstofaufnahmeun-
tererhdhterCO,-Konzentratiomicht steigerrkonntenblieb der COy-Diingeefekt ganzaus
(NO im Phytotron)oderwar gering(N1 im Phytotron).In derhdchsterDiingestufevar die
relatve Reaktionauf erhohteCO,-Konzentrationemering, wasauf denbegrenztenRaum
zurlckgefuhrwurde.

Zu analogenErgebnisserkommenJohnsonret al. (1998): sie beobachtetemlen starksten
CO,-Dungeefekt bei moderatenstickstofmangel.Andersals generellin der Literaturbe-

schrieben(McGuire et al., 1995; Curtis und Wang, 1998), wurde in diesenExperimenten
also keine generelleLimitation des CO,-Dungeefektes durch geringesNahrstofangebot
beobachtetDer CO,-Diingeefekt war annaherngroportionalzur zusatzlichemAufnahme
von Stickstof undderstarksteCO,-Diingeefekt trat beirelatv geringemStickstofangebot
auf.

Bedeutungder Art desN&hrstoffangebotesm Experiment

Dieseunterschiedlichetrgebnissdassensich eventuellausder unterschiedlichert des
Nahrstofangebote denverschiedeneBxperimentererklarenDiingungmit festgesetzten
MengenoderNahrlésungnit konstanteiKonzentration.

Das Angebotan Nahrstofen ist immer danntber die Mengebegrenzt,wenn mit festge-
legtenMengengedingtwird. Wenndie PflanzerunteraktuellerCO,-Konzentratiordieses
Angebotausschopfenso habendie Pflanzenin erhdhterCOy-Konzentratiorkeine Mog-
lichkeit die Nahrstofaufnahmezu steigern.In diesenFallenist eine Wachstumsférderung
durch erhhteCO,-Konzentrationergering, da sie allein auf einer héherenStickstofpro-
duktivitat beruht.Bei einemAngebotder Nahrstofe in begrenztenMengenhangtder CO,-
Dungeefekt also in ersterLinie davon ab, inwieweit die Pflanzenunter geringer CO,-
Konzentrationdas NahrstofangebotausschépfenJe geringerdas Angebotan Nahrstof-
fenist, destoh6herist die Wahrscheinlichkit, dal3die Pflanzenunterder geringererCO,-
KonzentratiordasAngebotvollstandigausschépfen.

Bei einemAngebotder Nahrstofe in Nahrldsungmit konstanterkKonzentratiorwird die
Nahrstofverfugbarleit fir die Pflanzendurch die verschiedenerKonzentrationenn der
Nahrldsungvariiert, aberdasAngebotist theoretischunbayrenzt.Eine héhereAufnahmera-
te untererhohterCOy-Konzentratiorhat, abgeseheron DiffusionsprozesselkeinenEin-
fluB aufdie Verfugbarlit. PflanzeruntererhéhterCO,-Konzentratiorkbnnen- theoretisch
- unbagyrenztmehr Stickstof aufnehmenrals Pflanzenunter aktueller CO,-Konzentration.
Die Wachstumssteigerurigt in ersterLinie davon abhangigjnwieweit esdenPflanzerbei
WachstumuntererhthterCO,-Konzentratiorgelingt mehr Stickstof aufzunehmerals bei
WachsturmuntergeringeretCO,-Konzentration.

DieseAbhéangigleit desCO,-Diingeefektesvon der zuséatzlichemAufnahmean Stickstof
kamin denExperimentenm Phytotronund auf der FACE-Anlagedeutlichzum Ausdruck
(sieheAbbildung5.4 auf Seite100).

Die Bedeutungder Art desNahrstofangebotedir die Reaktionder Pflanzeauf erhéhte
COy-Konzentrationeiist auchin AnhangE) aneinemeinfachenModell demonstriert.
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Bedeutungfir Okosysteme

In OkosystememehmerPflanzerStickstof in UiberwiggendemMaReausderBodenlésung
auf, in weitausgeringeremMafedurch Fixierungvon Luftstickstof in Symbiosemit Mi-
kroomganismen(sieheTabelle1.3 auf Seite12). Die Mengean verfiigbarerNahrstofen in
der Bodenldsungst dabeidasErgebniseinesFliel3(un)gleichgeichtes ausZuflissenund
Abflissen.

In demModell fir denStickstofhaushalider Biosphdram HRBM, wie esin derEinleitung
vorgestelltwurde(Abbildung1.2auf Seitell), wird derverfligbareStickstof in derBoden-
l6sungals Pool verfugbareiStickstof (AVN) bezeichnetDie GroledesPoolsAVN ist das
Ergebnisder Zuflisse(Absterbender Mikroorganismen(MIMN) und Stickstofdeposition
(DEPN))undderAbflusse(Aufnahmedurchdie Mikroorganismer(MIGN), Produktiorvon
N20 undNy (N20ON), AuswaschungLEAN) und Aufnahmedurchdie Pflanzen(AVUN)).
Der PoolderMikroorganismerist dabeiengandenAbbauvon Bestandesahbfl (LDN) und
somit Uberdie Produktionvon Bestandesahfl (LPN) an die Produktionvon Phytomasse
(NPPN)gehunden.Dies bedeutetdalReine ganzeReihevon Prozessetim Stickstofhaus-
haltderBiospharedenPooldesverfiigbarerstickstofes beeinflussen.

In derintensiven Landwirtschaftwird die Mengean Stickstof in derBodenlésundn erster
Linie durchdie (Mineral)Dungungyepragtim Modell fur denStickstofhaushalentspricht
die MineraldiingungeinemoffenenFlul3 in die Biosphareder nicht durch die Biosphéare
beeinflutwird und durchden Stickstof in beliebigerMengein die Biosphéreeingebracht
werdenkann.Einestarle DingungkanndaherdenCO,-Diingeefekt in der Landwirtschaft
verstéarlen (Amthor, 2001), birgt aber eine Reihe von Risiken fur die Umwelt (Mengel,
1991).

In natirlichenOkosystemerist dasNahrstofangebothingegen durch die Prozessén der
BiospharegepragtDer Einflul3 einererhdhtenCO,-Konzentratiorder Atmosphéareauf den
Stickstofhaushaltvon natiirlichenOkosystemerist daherdurcheine Reihevon Riickkopp-
lungengelennzeichnetzum einenVerknappunglesfir PflanzenverfligbarenStickstofs
in der Bodenldsungdurch verstarkteFestlgung von Stickstof in Phytomassel.itter und
mikrobieller Biomassezum anderereventuelllangfristigeAkkumulationvon Stickstof in
derBiospharedurchverstarktd-ixierungoderverringerteVerlustedurchAuswaschungind
Produktionvon N5 O undN, (Melillo etal.,1991;Mooney etal., 1991,1999;Rastetteetal.,
1991, Ceulemanaund Mousseau,1994; Kirschbaumet al., 1994, 1998; Thornlgy, 1996;
Cannellund Thornley, 1998;McMurtrie etal., 2000).

In Simulationenmit Modellen, die den Kohlenstof und Stickstofhaushaltfir Pflanzen-
bestandeauf der Basisvon wesentlicherProzesseberechnemywurdeein dauerhafteCO,-
Dungeefekt durchdie Verfligbarleit von Stickstof begrenzt wobeidieseBegrenzunglurch
eine Anreicherungvon Stickstof in der Biospharekompensiertwerdenkonnte(Thornley,
1996;Cannellund Thornley, 1998;McMurtrie etal., 2000).

Wennesim Verlauf der Simulationzu einer Anreicherungvon Stickstof in der Biospha-
re kam, konntenstickstofarme Okosystemeangfristig einenstarkeren CO,-Diingeefekt
aufweisenals stickstofreiche OkosystemgCannellund Thornley, 1998). Also kannman
auchfiir naturlicheOkosystemenicht von einemgenerellgeringerenCO,-Diingeefekt in
stickstofarmenOkosystemerausgehen.

In denModellenflhrte eine erh6hteCO,-Konzentrationrdannzu einer Anreicherungvon
Stickstof in der Biosphére ,wenn die Verlustedurch Auswaschungund Denitrifizierung
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aufgrundgeringererStickstofkonzentratbnen in der BodenldsungzurtickgingenCannell
und Thornley, 1998),oderwenndie AufnahmedurchFixierung gesteigeriwvar (Thornley,
1996; Cannellund Thornlgy, 1998; McMurtrie et al., 2000). Um den langfristigenCO,-
Dungeefekt zu beeinflussemuRtedie AnderungderFliisseDenitrifizierung, Auswaschung
oderStickstof-Fixierung nicht gro3sein,der Effekt wuchsmit derZeit.

Die Fixierungvon Luftstickstof ist fur Pflanzerdannsinrvoll, wennviel Enegie ausLicht
in Form von Kohlenhydraterzur Verflgungsteht,aberwenig Stickstof ausder Bodenlo-
sung.In vielen Experimenteran Einzelpflanzerwurde unter erh6hterCO,-Konzentration
einegesteigertd-ixierungbeobachte(Reddyet al., 1989; Crush,1994; Serrajet al., 1998;
Hungateet al., 1999; Louis et al., 1999; Schortemeger et al., 1999; Luscheret al., 2000).
Eine Steigerungder Fixierung wurde durch den Einfluf3 der erhéhtenCO,-Konzentration
auf den Stickstofstatusder Pflanzenmdglich, da dieszu einerVerschiebing der Allokati-
on von Stickstof in die Wurzelnund damit zur verstarktenAusbildungvon Wurzelknéll-
chenflhrte,erhéhteSaccharosealnzentrabnen hattenkeinendirektenEffekt auf die Fixie-
rungsratempro WurzelknéllchenSchortemger etal., 1999;Cabrerizcetal., 2001).Auchin
FACE-Experimentenm Freilandstimuliertedie erhthteCO,-Konzentratiordie Fixierung
von Luftstickstof (Louis etal., 1999;Luscheret al., 2000; Dakora und Drake, 2000).Die
gesamteMengeanassimiliertemStickstof war dadurchiedochurverander{Matamalaund
Drake, 1999;DakoraundDrake, 2000)bzw. nurleichterhéht(Arnone,1999).

Die Modell-Experimentewurdenfir Pflanzenbestédndehne eine Limitation des Wachs-
tumsdurchWassermangealurchgefihrtUnterdiesenUmstéandemwar derlangfristigeCO,-
Dungeefekt von der Fahigleit der BiospharegepragtuntererhéhtenCO,-Konzentrationen
Stickstof zu akkumulierenEine Steigerungler Stickstofproduktivitat hattedemgegeniber
langfristig einengeringenEinflul auf denCO,-Diingeefekt.

Da die Akkumulationvon Stickstof in der Biospharewesentlichfiir denCO,-Diingeefekt
zu seinscheintund durcheineganzeReihevon ProzessenesKohlenstof- und Stickstof-
haushaltedeeinflutwird, kommenCannellund Thornley (1998)zu demSchluf3,dalRder
CO,-Diingeefiekt nursinnvoll mit Modellenabgeschataverdenkann,die die maf3geblichen
ProzesseesStickstof- undKohlenstofhaushalte derBiospharesnthalten.

6.4.3 Bedeutungfir die BerechnungdesCO,-Dlngeeffektes

Nachdensichgezeigthat,dalResnotwendigist denlangfristigenCO,-Dilingeefekt mit Mo-
dellenzu untersuchendlie die wesentlicherProzess@lesKohlenstof und Stickstofhaus-
haltesderBiospharesnthaltenstelltsichdie Frage pb undwie die Paramtetin denModellen
zur BerechnungdlieserProzesselurchdasWachsturmuntererhéhtenCO,-Konzentrationen
beeinfluBtwerden.

Die Experimenteim Phytotron und auf der FACE-Anlage emgaben fir die Prozesse
Stickstof-Aufnahme,Stickstof-Allokation, Kohlenstof-Allokation, Regulationder Stoma-

takonduktanz Photosynthesand Respirationvor dem Hintergrund der aktuellenLiteratur

folgendeErgebnisse:

* Alle untersuchteProzesseindfastalle untersuchtefParametein denModellenflr
dieseProzessevurdendurchdenStickstofstatusder Pflanzerbeeinfluf3t.

222



* DasWachstumuntererhhtenCOy-Konzentrationerveranderteden Stickstofstatus
der Pflanzendeutlich:die Konzentratioran I6slichenKohlenhydraterund Stérke im
Blatt war erhéht,die Stickstofkonzentraton im Genvebewarin allenOrganerverrin-
gert.

« Der EinfluR des Stickstofstatusauf die Prozessavar im wesentlicherunabhéngig
davon, ob der StickstofstatusdurchVariationder DiingungoderdurchVariationder
COy-Konzentratiorder Atmosphéareveranderivurde.

« FlrdieuntersuchteProzess&onntederEinfluldererhohterCO,-Konzentratiorder
Atmosphareaufdie Modellparameteim wesentlichemurchdenEinfluBdererhdhten
CO»-Konzentratiorauf denStickstofstatusder Pflanzererklartwerden. Ausnahmen
bildetenderRespirationstefizient pro Stickstof unddie CO,-Sensitvitat derlonen-
kanale.

DerEinfluRdererhohterlCO,-Konzentratioraufdie CO,-Sensitvitat derlonenkanale
kompensiertaveitgehendden Einflul3 auf die maximaleStomataknduktanz so dal3
dieresultierend&regulationder Stomatanur wenig verandertvar.

Die ErgebnissalieserArbeit legenfir die untersuchterProzessaind Modelle, mit Aus-
nahmeder Respiration,nahe,dall die Paramterisierungan Pflanzenaus aktueller CO,-
Konzentratiorangemesseist, um denCO,-Diingeefekt zu bestimmen- soferndie Modelle
denEinflul® der erhohtenCO,-Konzentratiorauf den Stickstofstatusder Pflanzerbertick-
sichtigen.

223



Kapitel 7

Zusammenfassung

Der Begriff ,CO,-Dingeefekt” beschreibtlasverstarkteNachstunvon Pflanzerals Folge
einerZunahmederatmospharische@0O,-KonzentrationDurch diesenEffekt wurdein der
Vergangenheita. 25% desdurchmenschlichéAktivitdtenemittiertenCO, in der Biospha-
re festgelgt. DiesesCO, trug damitnicht zu einemweiterenAnstiey deratmospharischen
CO,-Konzentratiorund dendamit verbundenerRisiken fiir dasKlima bei. Uber dasAus-
mafdesin ZukunftzuerwartenderCO,-Diingeefektesundiiberdie Interaktionmit anderen
Umwelteinflisseninsbesonder&limaédnderungerund Verfiigbarleit von Mineralstofen,
herrschinochgrofR3eUnsicherheit.

Das Wachstumder Pflanzenist derzeitin weiten Bereichender Erde durch eine gerin-
ge Verfugbarleit von Stickstof begrenzt.Die Bedeutungder Mineralstofe flr den CO,-
Dungeefekt wurdedaheram BeispieldesStickstofes untersucht.

Um denCOy,-Diingeefekt zu prognostizierenwerdenin zunehmendeMalReModelle ge-
nutzt, die dasPflanzevachstumauf der BasiswesentlicheProzessem Kohlenstaof- und
Stickstofhaushaltder Pflanzerberechnenim RahmerdieserArbeit wurdeuntersuchtwie
sich KoefizientendieserModelle durch Wachstumunter erhhterCO,-Konzentratiorén-
dernund ob diese Anderungdurch den EinfluR der erhéhtenCO,-Konzentratiorauf das
Verhaltnisvon Stickstof- zu Kohlenstofhaushalt(Stickstofstatus)derPflanzererklartwer
denkann.

FolgendeProzessausdem Stickstof-und Kohlenstofhaushaltder Pflanzenwurdenunter
sucht:StickstofaufnahmeausderBodenldésungAllokation von Stickstof undKohlenstof,
Reyulationder Stomataknduktanz Photosynthesend Respiration.

In den Experimenterwurdenzwei-jahrigeBaumeder Arten AcaciamelanoxylonAcacia
dealbata Eucalyptusdebeuzéillei, Eucalyptusniphophilag Eucalyptuspauciflom, Quer
cusilex, Quercusrobur, Fagussylvatica Alnusglutinosa Pinussylvestris Piceaabiesund
PseudotsugaenziesiiibermehrereMonatebeikonstanteWachstumsbedingungémKili-
makammerrbei CO,-Konzentrationewon 380 bzw. 1000ppmV exponiert.Die Nahrstof-
versogungerfolgtetibertaglichesGieRenmit kompletterNahrlésungn vier verschiedenen
Konzentrationend, 1, 5 und 25mmol(N)I 1. In einemZusatz&perimentwurde Chenopo-
dium album bei gleicherNahrstofversogung fur fiinf Wochenwahrendihrer vegetativen
Wachstumsphaga einemFACE-Systenbei CO,-Konzentrationewon 400und510ppmV
exponiert.

Durch dastaglicheGielzenmit Nahrlosungsollte die Nahrstofkonzentratbon an den Fein-
wurzelnund dadurchder Stickstofstatusder Pflanzenim Verlauf der Expositionkonstant
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gehalterwerden,so dalRdie Stickstofkonzentratio der Pflanzenam Endeder Exposition
densStickstofstatuswahrendder Expositionwiderspigelt.

Zu BeginnundamEndederExpositionwurdenTrockengeavicht undStickstofkonzentratia

von Sprof3 Blatt, Wurzelund FeinwurzelrbestimmtWahrendder ExpositionwurdenBIlat-

ter zur Bestimmungder Kohlenhydratknzentréion geernteund Gaswechselmessungan
Blattern zur Bestimmungder Stomataknduktanz,der Photosynthesend der Respiration
durchgefihrt.

Pflanzendie untererhthterCO,-Konzentratiorgevachserwaren,enthieltenam Endeder
Exposition mehr Stickstof und erreichtenein hoheresTrockengevicht als Pflanzenaus
aktueller COy-Konzentration Die Pflanzendie die Stickstofmengeunter erhéhterCO,-

KonzentrationgegeniberPflanzenaus aktueller CO,-Konzentratioram deutlichstenstei-
gernkonntenwiesenauchdendeutlichstddnterschiedlesTrockengevichtesauf. Dieswa-

ren Uberwiggenddie Pflanzenausden mittleren DingestuferN1 und N5. Eine generelle
Limitation desCO,-DungeefektesdurchgeringeStickstofkonzentratbnen in der Nahrlo-
sungwurdenicht beobachtet.

Die erhohtenCO,-Konzentrationerverschoberden Stickstofstatusder Pflanzendeutlich
zugunstemeskohlenstofhaushalts: Pflanzendie untererhfhterCO,-Konzentrationege-
wachsemwaren,wiesenhthereKonzentrationeer Kohlenhydratéslucose Fructose Sac-
charosaindStarlke undgeringerestickstofkonzentratioen auf. Die Verschiebingder Stick-
stofkonzentratiorwar dabeiim Blatt deutlicherausgepragalsin denandererOrganenEs
istanzunehmergal3bei gleichemVerhaltnisderKonzentrationemanldslichenstickstofhal-
tigenVerbindungerzuléslichenkohlenstofhaltigen VerbindungerdasNiveauder Konzen-
trationenunter erhéhterCO,-Konzentrationergegentberaktueller CO,-Konzentrationen
angehobenvar.

Die relative Aufnahmerateder Feinwurzelnfiir Stickstof stieg mit zunehmendebinge-
stufe und war in den Klimakammernbei DiingestufeN5, im FACE-Experimentoei N25
gesattigtEin EinfluR dererhdhterCO,-Konzentratiorwarin denKlimakammerrbeigerin-
gemsStickstofangebotundim FACE-Experimennicht festzustellenlm Experimentin den
Klimakammernwar die relatve Aufnahmerateéei hohemsStickstofangebotuntererhéhter
CO,-Konzentratiorgegentberder Aufnahmeratan aktuellerCO,-Konzentratiordeutlich
erhoht.Dadie Strahlungn denKlimakammernm Vergleichzu Tageslichgeringwar, kbénn-
ten die Aufnahmeraterbei hohemStickstofangebotdurch die Saccharose-thzentratio

limitiert gewesensein. DieserLimitation konntedurch erh6hteCO,-Konzentrationerge-
mildertwordensein.

Die Allokation von Stickstof- und Kohlenstof auf die OrganeBlatt, Sprof3,Wurzel und

Feinwurzewieseinendeutlichenzusammenhangit der Stickstofkonzentratio derPflan-

zenam Endeder Expositionund damit mit dem Stickstofstatuswahrendder Exposition

auf: verstarkteAllokation in Blatt und SproRRbei hoherStickstofkonzentrabn, verstarkte
Allokation in Wurzel und Feinwurzelbei geringerStickstofkonzentraton. Im Zusammen-
hangmit der Auswertungvon Angabenausder Literatur erscheintes sehrwahrscheinlich,
daRWachstumuntererhdhterCO,-KonzentrationemenZusammenhangon Stickstofsta-

tusundAllokation nichtveréndert.

Zur Bestimmungvon Stomataknduktanzund Photosyntheseer Blatter wurde der Gas-
wechsebei Lichtsattigung konstanterfemperaturemnindinnerhalbeinerMel3reihevariier
ten CO,-Konzentrationeigemesseil 00—200—-360—-76aA400 ppmV).
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Die Reaktionder Stomataknduktanzauf die interzellulareCO,-Konzentration(C;) wurde
anhanddesStomatamodellson Hoffstadt (2000) ausg@ertet.In diesemModell wird die
Stomataknduktanzausgehendon der maximalenStomataknduktanzdurch den Einfluf
von Umweltfaktorenauf regulierbarelonenpumpenind lonenkanéléerechnetlm Modell
pumpendie lonenpumpemonenin die SchlieRzellenwirkensomitStomata-dhend.Durch
die lonenkanaldaiffundierenlonenausdenSchliel3zellerherauswasschlieBend&Virkung
auf die Stomatahat. Die lonenpumperreagierenauf Licht und Bodenfeuchtedie lonen-
kanaleauf C;. Untersuchtwurde der Einflu3 der Stickstofkonzentratia der Blatter und
der CO,-KonzentratiorwahrenddesWachstumsuf die maximaleStomataknduktanzdie
maximalePumprateaderlonenpumpeminddie CO,-Sensitvitat derlonenkanéle.

Die maximaleStomataknduktanzwar abhangigvon der Stickstofkonzentratio der Blat-

ter: je geringerdie Stickstofkonzentratio, destogeringerdie maximaleStomataknduk-
tanz. Wachstumunter erhéhterCO,-KonzentrationdndertediesenZusammenhangicht.

Die maximalePumprateder lonenpumperwar unabhangigron der Stickstofkonzentrati

onderBlatterundvon der CO,-KonzentratiorwahrenddesWachstumsDiesflihrte zu der
Annahme dalidie Pflanzerdie Dichte der Stomataauf der Blattflachein Abhéngigleit von

ihrem Stickstofstatusvariieren, die einzelnenStomataaberimmer @hnlich mit Enzymen
ausstattenDie CO,-Sensitvitat der lonenkandlenahmmit steigendefStickstofkonzentra-
tion der Blatter ah Dies bedeutetdalRdie Tendenzder Stomatabei hoheninterzellularen
CO,-Konzentrationerzu schlieBenmit steigenderStickstofkonzentratio der Blatter ab-
nahm.WachstununtererhohterCO,-KonzentratiorhatteeinendeutlichenEinfluR auf die-

senZusammenhangBlatter die in erhdhterCO,-Konzentratiorgevachsenwvaren,wiesen
beigleicherStickstofkonzentratio gegentibeBlatternausaktuellerCO,-Konzentratiorei-

ne geringereCO,-Sensitvitat der lonenkanaleauf. Uber weite Bereichederinterzellularen
CO,-Konzentratiorglich die geringereCO,-Sensitvitat der lonenkanéleder Pflanzenaus
erhdhtenCO,-Konzentrationetihre geringereanaximaleStomataknduktanzyeradeaus.

Zur Bestimmungder Reaktionder Photosynthesauf C, wurdendie Mef3reihenin Anleh-

nungandasModell von Farguharundvon Caemmere(1982)ausg&ertet.Bestimmtwurde
derEinflu der Stickstofkonzentratin auf die Carboxylierungséizienz, die maximaleAs-

similationsratebei C; iber700ppmV undaufdenCO,-Kompensationspunkter Assimila-
tion. Alle drei Parametewarendeutlichvon der Stickstofkonzentratiorder Blatter abhan-
gig. Die Carboxylierungséizienz stieg mit der Stickstofkonzentrabn, wobeiinnerhalbder
Arten einedeutlicheTendenzzur Sattigungzu erkennenwar. Die maximaleAssimilations-
ratestigy in etwa linear mit der Stickstofkonzentratia. Der CO,-Kompensationspunkter
Assimilation sankmit steigendeiStickstofkonzentration Wachstumunter erhéhterCO,-

Konzentratiorbeeinflu3tadie Abhangiglkeit derdrei Parametewon der Stickstofkonzentra-
tion nicht wesentlich.

Die Respirationwurde am Ende einer Lichtphasenund am Ende einer Dunkelphasege-
messenanschlieBendvurdendie Stickstof- und Kohlenhydratknzentréionen bestimmt.
Innerhalbeiner Mel3reinenwurde die Temperatuwariiert, ermittelt wurde die Temperatu-
rabhangigkit der Respirationund der Respirationstefizient bei Standardtemperatubie
Temperaturabhéngigk derRespiratiorwurdewederdurchdie Stickstofkonzentratio der
Blatternochdie CO,-KonzentratiorwahrenddesWachstumseeinflutDie Respirations-
koefiizientenwarenbei hohenKohlenhydratknzentrabnen in denBlatternin etwa pro-
portional zur Stickstofkonzentrabn der Blatter Bei geringenKohlenhydratkinzentréio-
nenwurde die Respirationdeutlich durch Kohlenhydratmangdimitiert. Blatter, die unter
erhohtenCO,-Konzentrationemgenvachsenvaren,wiesendeutlichhdéhereRespirationsi-
effizientenpro Stickstof auf als Blatter, die unteraktuellerCO,-Konzentratiorgewachsen
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waren. Der Einflul3 der WachstumsCO,-Konzentrationauf die Respirationstieffizienten
konntenur zum Teil durchdie héhereKonzentrationermn Kohlenhydratern diesenBlat-
ternerklartwerden.

Alle untersuchteriProzesseind fastalle untersuchterParametein denModellenfir diese
ProzessevurdendurchdenStickstofstatusder Pflanzerbeeinflu3t.Der Einfluld desStick-
stofistatusaufdieseProzessavarim wesentlichemunabhangiglavon, ob der Stickstofstatus
durchVariationder DingungoderdurchVariationder CO,-Konzentratiorder Atmosphére
verandertvurde.

Der Einflul3 der erhéhtenCO,-Konzentrationder Atmosphéareauf die untersuchterMo-
dellparametekonnte,mit Ausnahmeder CO,-Sensitvitéat der lonenkanaleund der Respi-
rationsloefizientenpro Stickstof, im wesentlicherdurchden Einflu? der erh6htenCO,-
Konzentratiorauf denStickstofstatusder Pflanzererklartwerden Der Stickstofstatusder
PflanzerhingegenwurdedurchWachsturmuntererhéhtenCO,-Konzentrationegegeniber
denPflanzenausaktuellerCOy-Konzentratiordeutlich auf die SeitedesKohlenstofhaus-
haltesverschoben.

DerEinfluBdererhdhterCO,-Konzentratiorauf denStickstofstatusfiihrtedazu,daflStick-
stoff vorzugsweisén die Stickstofaufnahmeundwenigerin die Kohlenstofassimilationin-
vestiertwurde. DieserEinfluR der erhohtenCO,-Konzentratiorauf den Stickstofhaushalt
hatteenormeFolgenfiir dasPflanzenwchstum:die SteigerungdesTrockengevichtesge-
genubePflanzerausaktuellerCO,-Konzentratiorwarin etwaproportionalzur zusatzlichen
Stickstofaufnahme.

Da Stickstofhaushaltund Kohlenstofhaushaltder Pflanzeniberdie Abhéngigleit der Pro-

zessevom StickstofstatusderPflanzerenggekoppeltsind,solltenprozef3orientiert&odel-

le zur BerechnunglesWachstumslenStickstofhaushaltunddamitdenStickstofstatusder

PflanzerbericksichtigenWenndie Modelle denStickstofstatusder Pflanzerbericksichti-
gen,scheintfir die untersuchterProzessemit Ausnahmeder Respirationdie Parameteri-
sierungderModelleanhandson PflanzerausaktuellerCO,-Konzentratiorangemessemnm

denCO,-Dungeefiekt zu berechnen.

Die ErgebnissalesExperimentgleuterdarauthin, daRdasAusmaldesCO,-Diingeefektes
wenigerdurch eine Steigerungder Stickstofproduktiitat, sonderniiberwiggend dadurch
gepragtwird, inwieweit esdenPflanzeruntererhéhtenCO,-Konzentrationegelingt, mehr
Stickstof aufzunehmenDies unterstreichtlie Bedeutungder ProzesselesStickstofhaus-
haltesm Bodenunddie BedeutungleroffenenFlisserim StickstofhaushaliderBiosphéare
fir denCO,-Dlngeefekt.
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Anhang A

Symboleund Konventionen

TabelleA.1: AllgemeineSymboleund Konventionen

Symbol Einheit Bedeutung

Allgemeine Symbole:

BI — Blatt

Sp — Sprol3

W — Wurzel

FW — Feinwurzel

GES — SummeallesOrgane

Glu gg! Glucose-Knzentratiorpro TG bzw. Stickstof
Fru gg! Fructose-konzentratiorpro TG bzw Stickstof
Sac gg! Saccharose-¢hzentratia pro TG bzw Stickstof
St gg! Starle-Konzentratiompro TG bzw: Stickstof
NO mmol Itr ! N-Konzentratiorder Nahrlosung FACE + 0.24)
N1 mmol Itr—! N-Konzentratiorder Nahrlosung FACE + 0.24)
N5 mmol Itr ! N-Konzentratiorder Nahrlosung FACE + 0.24)
N25 mmol Itr—! N-Konzentratiorder Nahrlosung FACE + 0.24)
Rco, — CO,y-Response-#ktor

rco, — Mittelwert der CO,-Response-&ktoren

Ry — Stickstof-Response-&ktor

Iy — Mittelwert der Stickstof-Response-&ktoren
ALEAF m-—2 Blattflache

Clonz mgg~! Kohlenstaofkonzentréion pro Trockengavicht
Nionz mgg" Stickstofkonzentratbn pro Trockengevicht
PAR HEM2s! photosynthetisclktive Strahlung

PN — in ProteineeingbauteiStickstof

SLA cm? gt SpezifischeBlattflachepro Trockengavicht

TG g Trockengevicht

11,12 — Zeitpunkte
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TabelleA.2: Symboleund Korventionen:StickstofaufnahmeStickstofallokationund Kohlenstofallokation

Symbol Einheit Bedeutung

Stickstoffaufnahme:

AVUN gd! Stickstof-Aufnahmes-FluR

FWN g Stickstof-Mengein denFeinwurzeln

K. rAR mmol Itr 1 Michaelis-Menten-kKinstate  fiir die Stickstof-
Aufnahmerate

Npy mmol ltr—! Stickstofkonzentratn derNahrlosung

RARN ggld! relative Stickstof-Aufnahmeratepro FWN

RAR, 0z ggld! maximaleStickstof-Aufnahmeratgpro FWN

Stickstoffallokation:

ALN gd!
Ko, N gg™!
kaly, Bl gg !
kaly, Sp gg™!
kaly, W gg!
kaly, FW gg!
MN g

Stickstof-Allokations-FIu3

Anteil von M N derin StrukturN eingebautvird
Anteil desStickstofes, derin Blatt wird

Anteil desStickstofes, derin SproReingebautvird
Anteil desStickstofes, derin Wurzel eingebautvird
Anteil des Stickstofes, der in Feinwurzeleingebaut
wird

Stickstof-Menge in mobilen organischenVerbindun-
gen

K ohlenstoffallokation:

ALC gd!
kw,c gg™!
kalc, Bl gg !
kalc, Sp gg™!
kalc, W gg*
kalc, FW gg!
MC g

Kohlenstof-Allokations-Fluf3

Anteil von M N derin StrukturN eingebautvird
Anteil desKohlenstofies, derin Blatt eingebautvird
Anteil desKohlenstoffies, derin Sprof3eingebautvird
Anteil desKohlenstafes,derin Wurzeleingebautvird
Anteil desKohlenstafes, derin Feinwurzeleingebaut
wird

Kohlenstof-Mengein mobilenorganischeVerbindun-
gen
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TabelleA.3: Symboleund Konventionen:Stomataknduktanz

Symbol Einheit

Bedeutung

Stomatakonduktanz:

ABA; mol s~!

C, pumol mol—1

C; pumol mol=!

cq mol m—3

Cs mol m—3

F, mol s~1

F, mol st

f molm~—2s~1 MPa!
faBa —

fPAR —

fo —

Gmaz molm—2s!

st molm—2s!

Guw molm~2s1

s molm 2s!
Kn,c; ppm

k. m>ms!

kmaz m?>ms ! ppm !
KQ m?ms-! ppnr?
ko mol st

ko 0 mol s!

Ky MPa

Ko, PAR HEmM—2s!
kapa m3 umol—!

Ky pmolm=3 MPa!
Ng mol

g mol

Nt m—2

p MPa

Dy MPa

Ps MPa

T K

T K

v, m->

Vs m3

o _

by MPa

Abscisinsaureprodtion im Blatt
CO,-Stoffmengenanteiin der Auf3enluft
CO,-Stoffmengenanteiin deninterzellularen
lonenlonzentratio in Schlie3zellen
lonenlonzentratio in Nebenzellen
schlieRendelonenflul

offnenderlonenflul

Umsetzungsfktor von Druckwerhéltnissenin Leitfa-
higkeit

Pumpenhemnaiktoraufgrundvon ABA
Pumpenakitiierungséktor aufgrundvon PAR
Basisaktvitat derPumpen
maximaleBlattleitfahigleit fur Wasserdampf
Leitfahigkeit der Stomatdir Wasserdampf
Blattleitfahigleit fur Wasserdampf

Blattleitfahigleit fir CO,
Michaelis-Menten-Kinstate den C;-Einflu auf die
Leckkonduktanz

LeckkonduktanZir denschlieBendetonenflul
maximaleLeckkonduktanz
minimaleLeckkonduktanz

Pumpratdur dendffnendenlonenfluld
maximalePumprate

Michaelis-Menten-knstarne fur die Stomata-Chung
Michaelis-Menten-Kinstare fir die Lichtaktivierung
derPumpen

Koefizient fur die Wirkung von ABA aufdie Pumpen
Koefizientder ABA-Synthesébei Bodentrocknheit
Mengelonenin SchlieRzellen

Mengelonenin Nebenzellen

Stomatadichte

hydrostatischeDruck
hydrostatischebruck der Schlie3zellen
hydrostatischeDruck derNebenzellen
Blattemperatur

Referenztemperatdiir die Pflanze
VolumenderSchliel3zellen
effektivesVolumenderNebenzellen
mechanischeYorteil derNebenzellen
Wasserpotentidim wurzelnaherBodenbereich
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TabelleA.4: Symboleund Korventionen:Assimilationund Respiration

Symbol  Einheit

Bedeutung

Assimilation:

A umol(CQ@) m2 st
Ay umol(CQ,) s!
Anetto leO'(CQ) m72 371
A pumolm—2 s7!
Apos umolm—2s!

CE umolg~! s ppmVv-!
C;i ppmv

I MEmM2s!

Jmaz HEqm ?s!

K, pbar

K, mbar

0 %

Rdpichy  Mmol(CQ) m=2>s7!
Vemaz umol(CG) m-2s!

Assimilationsrate

FlussAssimilation

Netto-Assimilationsrate

A beiC, gleichOppmV

A beiC; groRer700ppmV

Carboxylierungséiienz
interzellulareCO,-Konzentration

Strahlung

maximaleElekrtronentranspoiKapazitéat
Michaelis-MenterKonstanteder Carboxylierungsrate
Michaelis-MenterKonstantader Oxygenierungsrate
Sauerstdkonzentratin

~Dunkel-Respiration‘im Licht
maximaleCarboxylierungsrate

r ppmV CO,-Kompensationspunkt

L. ppmV CO,-Kompensationspunkter Assimilation
Respiration:

Rd pmolm—2 s~! Dunkel-Respirationsrat

Rdss umolm—2s1 Dunkel-Respirationsratbei 25°C

kr d-! Respirationskefizient pro Kohlenstof
kry d-! Respirationstefizient pro Stickstof

Q1o — Temperaturabhéangighk derRespiration
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Anhang B

AnpassungdesStomatamodellsan
die Messungen
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Abbildung B.1: Reaktionder Stomataauf die CO,-Konzentratiorin den Interzellularen(C;) ausMessungen
(dunkleSymbole)im Vergleichzur AnpassunglesStomatamodell¢helle Symbole)fir Acaciadealbata Aca-

cia melanoxylon Alnus glutinosa In der Einsatzgraphiksind die Werte der simulierten Stomataknduktanz
(9w Mod) gegendie gemesseneStomataknduktanzertg,, Exp) aufgetragen.
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g, [mmol mi2 51]
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Abbildung B.2: Reaktionder Stomataauf die CO,-Konzentratiorin denInterzellularen(C;) ausMessungen
(dunkleSymbole)im Vergleichzur AnpassunglesStomatamodellghelle Symbole)fiir Eucalyptusdebeuzeil-
lei, Eucalyptusniphophila Fagussylvatica In der Einsatzgraphilsind die Werte der simuliertenStomatakn-
duktanz(g., M od) gegendie gemesseneStomataknduktanzerig,, Exp) aufgetragen.
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Abbildung B.3: Reaktionder Stomataauf die CO,-Konzentratiorin den Interzellularen(C;) ausMessungen
(dunkleSymbole)im Vergleichzur AnpassungiesStomatamodellg¢helle Symbole)fiir Quercusilex, Quercus
robur. In derEinsatzgraphilsinddie WertedersimuliertenStomataknduktan4g,, M od) gegendie gemessenen
Stomataknduktanzertg,, Exp) aufgetragen.
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Abbildung B.4: Reaktionder Stomataauf die CO,-Konzentratiorin denInterzellularen(C;) ausMessungen
(dunkleSymbole)im Vemleichzur AnpassunglesStomatamodellghelle Symbole)fiir Pinussylvestris Picea

1000

1200

1400

1600

250

200

150 -

Pinus sylvestris
1000 ppmV

g, Mod

&

9w Exp

o . | ) | | i .
0 200 400 600 800 1000 1200 1400 1600
C; [ppm]
140 ’ ) g
Picea abies
1000 ppmV B
120 | pp g B
E ﬁ
o . | ) | | | )
0 200 400 600 800 1000 1200 1400 1600
C; [ppm]

abies In derEinsatzgraphilsinddie WertedersimuliertenStomataknduktanZ g,, M od) gegendie gemessenen
Stomataknduktanzertg,, Exp) aufgetragen.
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Anhang C

Einflul3 von CO, auf den
Stickstoffhaushalt
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Anhang D

Berechnungder NPP in globalen
Modellen

Die Berechnungder NPP und des CO,-Diingeefektes erfolgt in verschiedeneModellen
zumglobalenKohlenstofhaushaltauf sehrverschieden®Veise:zumeinendiagnostischals

Ableitung derNPPausSatellitenbilderrund zumanderemprognostiscltals Berechnungler

NPP ausUmweltbedingungenz.B. Klima und Boden.Bei der Berechnungder NPP aus
Umweltbedingungemvird die NPP entwederdirekt berechnebderals DifferenzausBrut-

toprimarproduktion(GPP)und Respiration.GPP wird dabeials vegetationstypisch&PP
direkt berechnebderausder Photosynthesabgeleitet.Einige Beispielezur Berechnung
derNPPin ModellenzumglobalenKohlenstafkreislauf seienvorgestellt:

» BerechnunglerNPPausSatellitenbildern

In einemdiagnostischeAnsatz(SimpleDiagnosticBiospheréMiodel, SDBM1; Knorr
und Heimann(1995))werdenSatellitenbilderzur Berechnungler Landbiomassge-
nutzt. Aus der Differenzder Landbiomasseu verschiedeneZeitenwird danndie
NPPabgeleitet.

« Berechnungon Anderungerder NPPanhanceinerangenommeneBasisNPP

Soll nur die Reaktionder Biosphareauf eineveranderteCO,-Konzentratiorder At-
mospharderechnetverden sokanneineBasisNPPangenommemwerdendie durch
einen CO,—Faktor variiert wird (Bern Model; Jooset al. (1996)). Der CO,—Faktor
wurdedabeiso gewvahlt, daRdasglobale CO,—Budgetim Zeitraum1980-198%us-
geaglichenwurde.

» BerechnunglerNPPdirektausUmweltbedingungen

Im High ResolutionBiosphereModel (HRBM; Esseret al. (1994))wird eineklima-
abhangigeNPPdirekt alsempirischeFunktionausTemperatuioderNiederschlagr
mittelt. Diesewird durchBodenqualitatlandwirtschaftlichéNutzungund CO, -Faktor
korrigiert. Der CO,-Faktorist dabeian physiologischébatenangelehntDasHRBM
beriicksichtigtiberverschiedenBodenqualitdtedenEinfluRderMineralstofverfig-
barleit.

» BerechnunglerNPPalsDifferenzausGPPundRespiration
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Beispielefiir Modelle,die NPPalsDifferenzausvegetationstypischgsPPundRespi-
rationberechnesind: FBM (FrankfurtBiosphereModel; Kindermannetal. (1993)),
BIOME2 (Haxeltineetal., 1996)und TEM (TerrestrialEcosystenModel; Xiao et al.
(1998)).

FBM reduzierteine vegetationstypischenaximale GPP Giber Funktionendes Lich-

tes (modifiziert Gber den Leaf Area Index), der TemperaturdesBodenvasseraund

der COy-Konzentratiorder Atmosphargmodifiziert Giberdie Temperatyrum unter

schiedlicheTemperaturabhangigken der Carboxylierungund Photorespiratiorzu

beriicksichtigen)Die Respirationwird als konstanterAnteil der Poolsder Biomasse
berechnet.

In BIOME2 weisteinregelbasierteodul einerRegion bestimmtePflanzentypeau.
Die maximaleGPPwird als lineareFunktionder LichtabsorptiondieserPflanzenty-
pen berechnetDie maximaleGPPwird durch Wasserstref®ind tiefe Temperaturen
reduziert.Respiratiorwird alskonstanteAnteil dermaximalenGPPangenommen.

TEM reduzierteine gegebene vegetationstypischenaximale GPPin Abhangigleit

von Licht, Temperatur Stickstofverfigbarleit und CO, (modifiziert Uber dasVer

haltnisder aktuellenzur potentiellenEvapotranspirationm Limitationendurchdie
stomatard_eitfahigkeit zu beriicksichtigen)Die Respirationwird UiberdasKonzept
von ErhaltungsunsWachstumsatmunigerechne{Amthor, 1994).Die Stickstofver

fugbarleit wird in einemModell desN-Kreislaufesberechnet.

« BerechnunglerNPPalsDifferenzausAssimilationund Respiration

Beispielefur die Berechnungler globalenNPP aufbauendauf Modellender physio-
logischenProzesseéissimilation und Respiration:Simulating-Land-¥getation-ad-

NPP (SILVAN; Kaduk (1996)), Sim-CYCLE Ito und Oikawa (2000)) und Caraib
(CarbonAssimilationIn the Biosphere) Sie berechnemNPP als DifferenzausAssi-
milation und Respiration DieseModelle enthaltenenthalteneinenCO,-Diingeefekt
direkt Gberdie CO,-Abhangigleit der Photosynthesdie Respiratiorwird Uberdas
Konzeptvon Erhaltungs-unsWachstumsatmunigerechnet.

Um einenEindruckvon der GréReder NPP und ihren EinfluR auf die Poolsder terrestri-
schenBiosphéarezu gebenhabeich in TabelleD.1 ErgebnisseeinervergleichenderJnter
suchungvon vier Modellen der globalenterrestrischerBiosphareaufgelistet(Kicklighter
etal.,1999).FurdasJahrl765wurdebeidiesenVemleichangenommerdal3sichNPPund
heterotrophdecarboxylierungm Gleichgevicht befanden.JenachModell habendie bei-
denFlissefir dieseslahreineGroRevon 30.9GtC.a~! (HRBM), 31.3GtC.a—! (TEM) und
33.2GtCa~! (FBM). Mit steigendeCO,-Konzentratiorder Atmosphéresteigtdie NPPin
allen Modellen bis zum Jahr2200an (HRBM: 40.1 GtC-a~!, TEM: 35.3GtCa !, FBM
48.6GtC-a 1), in dieserZeit wirkt die Landbiosphérals Kohlenstofsenle. Da der Abbau
anorganischenMaterial (heterotrophdRespiration)von der MengeanvorhandenenMate-
rial abhangiKohlenstoff in Vegetationund Boden),und sich die Poolsder Landbiosphére
bei gesteigerteNPP nur langsantiillen, folgen die abbauendefliisseeinerAnderungder
NPP mit einerVerzdégerungDiese Verzégerungwird durch die Poolshenorgerufenund
hangtdavon ab, wie gro3die verschiedene®oolsim Verhaltniszu ihren zufihrenderund
abfuhrenderfrllissersind:je gréRerdasVerhéltnis destotragerreagiererdie Poolsauf eine
Anderung.

In dieservier Modellenwird die NPPundderEinflul? desCO,-Diingeefektesauf die NPP
Uber empirischeFunktionenberechnetEin Einflul? der Mineralstofe auf den CO,-Din-
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TabelleD.1: VemgleichderKohlenstoffliisse(GtC-a~ ! undKohlenstofpools (GtC) zwischervier Modellender
terrestrischeBiosphéarefur die Jahrel765und 1990(Kicklighter etal., 1999).Grundlagéur die CO.-Konzen-
tration der Modelllaufewar dasIPCC Scenario650 (Enting et al., 1994) (1765: 275 ppmV, 1980:338 ppmV,
1990:354ppmV, 2200:650ppmV). Die Netto-Produkiiitat desOkosystemsst die DifferenzausNetto-Primég
Produktvitéat und heterotropheRespirationDa die heterotrophdrespirationwegenlangereiVerweildauerdes
Kohlenstofes in denPoolsder NPP zeitverzogertfolgt, kommt eswéahrenddesAnstiegs der CO,-Konzentra-
tion zueinerNetto-Aufnahmeron Kohlenstof in die biosphérischeRools Zur GroRenordnundermodellierten
Aufnahme Netto Produktvitét der BiosphareyvemleicheTabellel.1in derEinleitung.

Variable Bern HRBM FBM TEM
Netto PrimarProduktvitat
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
HeterotrophdRespiration
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
Netto Produktvitat der Biosphére
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
Kohlenstof im Boden
1765 1620 1346 538 570
1980 1635 1381 570 596
1990 1658 1386 574 600
2200 1918 1576 772 706

geefekt enthaltendas Bern- und das FBM-Modell gar nicht. Von den hier vorgestellten
Modellenenthaltemur dasTEM undHRBM eineKopplungvon Kohlenstafkreislauf und
Stickstofkreislauf, und damit einenexpliziten EinfluR desStickstofes auf den CO,-Diin-
geefekt, wobei sich die VersiondesHRBM mit Stickstofkreislauf nochin der Testphase
befindet.Der Vergleich einesModellaufesvon TEM mit und ohneEinflu3 desStickstofes
zeigtdeutlichdendampfendertinflul? desStickstofes auf die NPPunddamitdie Quellen-
/SenleneigenschafierLandbiosphareAllerdingsbeschreibTEM die NPPausgehengon
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einemempirischerModell fur GPPundbautnicht auf Prozesseauf.

Nebenden kohlenstofzentrieren Ansatzenzur Berechnungder NPP kann das Pflanzen-
wachstumauch ausgehend/on der Mineralstofproduktivitét berechnetwerden (Agren,

1985,1996).Hierbei wird die NPP liberdie Aufnahmevon Mineralstofen bestimmt.Die

aufgenommeneMineralstofe werdendurch die Aufnahmevon Kohlenstof erganzt, bis

dasarttypischeVerhaltnisvon Mineralstof zu Kohlenstof erreichtist. DieserAnsatzbaut
daraufauf,daRdasPflanzenwachstunin derNaturoft durchdie Verflugbarlkit derMineral-

stoffe begrenztist unddasVerhaltnisvon Kohlenstof zu Mineralstofenim Pflanzengeebe
nurin engenGrenzerschwankt(Ingestacetal., 1986;Ingestadund Agren, 1988).Damitist

er denmehrempirischemAnséatzenzur Berechnungler NPP zuzurechnendadie Mineral-

stoffproduktivitdt einehochaggreierte Eigenschafder Pflanzerist, die auf viele einzelne
Prozesseuriickgeht.

Keinesder hier vorgestelltenModelle arbeitetbeziiglichder NPP prozeRorientiertind ist
gleichzeitigmit einemModell fur den Stickstofhaushaltgeloppelt. Insoferneignensich
dieseModelle nochnicht gut um die BedeutungdesStickstofes fir denCO,-Diingeefekt
abzuschéatzen.
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Anhang E

Modell zur Bedeutungder
Nahrstoffverfigbarkeit

Im Bewul3tseinder engenVerflechtungvon Stickstof- und Kohlenstofhaushaltsindin der
VergangenheieinegrolReAnzahlvon Experimenterdurchgefuhrivorden,in denensavohl
dasAngebotan CO, alsauchan Mineralstofen, in denallermeisterallen Stickstof, va-
riiert wurden.Die Spannbreit@ler Reaktionin denbisherdurchgefihrtefexperimenteran
denverschiedenenntersuchterrtenist dabeisehrgro3(RogersundRunion,1994;Curtis
undWang,1998).

BassiriRadet al. (2001)habenin einemReview die Literatur zur Regulationder Nahrstof-
aufnahmeron PflanzeruntererhéhtenCO, durchgesehersiekommenzudemSchlu dal3
die LiteraturbislangkeineneindeutigerSchluf3iberAusmafiund Musterderkompensato-
rischenReaktionerder Pflanzenauf erhhtesCO, zulalt.DasFehleneinesMustersfiihrt
erzurlickaufdie Unterschiedén denexperimentellerAnsatzerund/odedie Variationzwi-
schendenverschiedenerten. Fangmeiemund Jager(2001) kommenzu dem Schlul3,dal’
die Reaktionder Pflanzenvor demHintergrundihrer Nahrstofversogung gesehenverden
muf3.Diesist allerdingsnicht sotrivial, wie esaufdenersterBlick erscheintdaeineveran-
derteCO, Konzentratioreinenmaf3geblicheiinfluRaufdasGleichgavicht derVersogung
mit Kohlenstof und mineralischerNahrstofen hat. Erschwerendkommthinzu, dalRNahr
stoffiversogungundNahrstofbedarfder Pflanzereeitlich dynamischsind.

Um in Experimenterreproduzierbardérgebnissezu erhaltenist es aberwichtig, dal3das
Gleichgevicht ausNahrstofbedarfund Angebotim Verlaufder Zeit konstantbleibt (Inge-

stad,1997).Diesist dahersowichtig, weil in derEntwicklungder PflanzeProzessaufden
verschiedenstereitlichenSkalenzusammenémmen,wobeidie Prozessanit denléangsten
Einstellzeiterfur eininternesGleichgeavicht alle andererProzesseragenEinerderschnel-
len Prozessést die Reaktionder Assimilationauf C;. Hier stellt sich binnenSekunderein

Diffusionsgleichgeicht fir C; ein. Die Assimilationist daneberabhangigvon der Menge
Rubisco,die zur Verfigungsteht.Das Gleichgevicht ausSynthesaind Abbauvon Rubis-
co stellt sichim Verlaufevon Tagenein. Die MengeRubisco,die produziertwird, ist unter
anderenmabhéangigron derMengeStickstof, dendie PflanzewahrendhresWachstumsuf-

nehmerkonnteundvonderVerteilungdesStickstofesinnerhalbderPflanze Daswiederum
istabh&ngigson derrelativen Stickstofverfugbarleit wahrenddesgesamteiZ eitraumesles
WachstumsDie Assimilationwird alsodurchProzessauf verschiedenstereitlichenSka-

lenebenemestimmtDerlangsamdrozelderNahrstofaufnahmeundVerteilunginnerhalb
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derPflanzebildet dabeieine Art Gedachtnisler Pflanze welchesdenschnellerProzelder
Assimilationpragt.

Eine Pflanzebefindetsichdannim Gleichgevicht, wenndie Konzentrationemer Nahrstof-
fe innerhalbder Pflanzeliber die Zeit hinweg konstantsind (Ingestadund Agren, 1995).
Diesist dannder Fall, wenndie relative Aufnahmerateder Nahrstofe gleich derrelativen
Wachstumsratést. Ingestad1982) betont,dalRdiesesWachstumauf der Basiseinesinter-
nen physiologischerGleichgevichtesdie charakteristisch&ituationin der Natur ist. Um
dasVerhaltnisvon Aufnahmerateind Wachstumsratan Experimentexakt zu kontrollieren
hat Ingestaddas Prinzip der relatven Additionsrateentwiclelt (Ingestadet al., 1986; In-
gestadund Agren, 1988:; Hellgrenund Ingestad1996). Hierbei werdenjunge Pflanzerbei
optimalerBeleuchtungn HydrokulturgehaltenDemWassemwerdensehrgeringe abervon
Tag zu Tag steigendeMengenan Nahrstofen zugefugt,die im Verlauf desTagesvon den
Pflanzenkomplettaufgenommenverden.Da PflanzenN&ahrstofe bis zu einer Konzentra-
tion von nahezuNull sehreffektiv ausderLésungaufnehmerkdnnen(Olsen,1950),ist dies
die besteMethodeum die Aufnahmeratemier Pflanzerzu kontrollieren(Agren, 1985).Die
PflanzererhalterunterdieserBedingungereinekonstanteelative Wachstumsrataufrecht,
die genauwderrelativen Additions-und Aufnahmeratean Nahrstofen entspricht.

Auch bei Wachstumn Néahrldsungoderim Bodenkannim ExperimentdasinterneGleich-
gewicht im Verlauf des Wachstumserhaltenbleiben, ist aberwesentlichwenigergut zu

kontrollieren(Agren, 1985). Agren (1994) stellt Uberlegungenzum Pflanzenwchstumin

Medien mit verschiedeneNahrstofmobilitat an. In einemKommentarzu Uberlegungen,
ob die Stickstofkonzentratia in Pflanzerunteranderenvonihre GroReabhang{Coleman
etal., 1993),schreibter:

1. WachserPflanzernin einemMediummit sehrniedrigerNahrstofmobilitat, soist die
NahrstofaufnahmehauptsachlicldasErgebnisdesWurzelvachstumsiurchdasMe-
dium. Die relatve Aufnahmeratekannals proportionalzur relatven Wachstumsrate
derFeinwurzelnangenommemwerden:

ﬂ _ dT'G

dt U
wobei N die MengeanNahrstof in derPflanzeist, TG die BiomassalerPflanzeund
k1 eineProportionalitatsnstante, die die Nahrstofverfigbarleit im Wurzelraumdie

AufnahmesdizienzderWurzelnunddie Allokation von Biomasseén die Wurzelnent-
halt. Die Integrationvon GleichungE.1 emibt:

N = k-TG
oder
N
konzy = ﬁ:kl

wobeikonzy die KonzentratiordesNéhrstofesim Pflanzengeebeist. Solangealso
die Nahrstofverflugbarleit im Wurzelraumdie Aufnahmediizienz der Wurzelnund
die Allokation von Biomasseén die Wurzelnkonstantsind,ist dasVerhéaltnisvon Auf-
nahmeratezu Wachstumsraté&onstant.Die Nahrstofkonzentratioen innerhalbder
Pflanzebleibenkonstantdie Pflanzebefindetsichim physiologischeiGleichgevicht.
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2. WachserPflanzenn einemMediummit hoherN&hrstofmobilitat, so kanndie Nahr
stofaufnahmeals proportionalzur PflanzengréRangesehewerden:

dN
2 = ko-T
dt 2 TG
mit NU E alsNahrstofproduktvitét:
@ — NUE-N
dt
kombiniert:
konzy = NUE

Solangedie Voraussetzungefiir die KonstanzdesProportionalitatstktars gegeben
sindbefindetsichdie Pflanzeim physiologischeésteady-state.

3. Sobalddie vorhandenerNahrstofresenen aufgebrauchsind, wird mit weiterem
Wachstundie aufgenommenblahrstofmengeverdiinnt Die Pflanzersinddannnicht
mehrim physiologischertleichgavicht:

Niaz
TG

konzy =

Solangedie Eigenschafterler Pflanze Biomasseerteilungund Nahrstofaufnahmekapazi
tat der Wurzeln, erhaltenbleiben, héangtdas Gleichgevicht im Stofhaushaltnur von der
Nahrstofverfigbarleit ah Der Begriff Nahrstofverfiigbarleit besagtdabei, dal eine be-
stimmteMengeWurzelbiomassenit einerbestimmtenAufnahmekapazitdn derLageist

pro Zeiteinheiteine bestimmteMengean Nahrstofen aufzunehmenDie Nahrstofverflig-
barkeit ist nicht mit der KonzentratioroderderangeboteneiMengean Nahrstofen gleich-
zusetzengda durchdie Aufnahmean Nahrstofen bei begrenzterNachdifusion eine Ver

dunnungin der Rhizosphareuftretenkann. Andererseitdst die Wurzel nicht in der Lage
die Nahrstofe ausder Rhizospharegroportionalzu ihrer Konzentrationaufzunehmenga
ihre Aufnahmekapazitdbegrenztist. Im Bereichniedriger Nahrstofkonzentratn in der
Rhizosphéresteigt und sinkt die Nahrstofverfligbarleit anndherndgroportionalzur Kon-

zentrationwahrendsie sichim BereichhoherKonzentrationekaumandert.

Modell zur Nahrstoffverfigbarkeit

Die Bedeutungder Stickstofverfligbarleit und der Kohlenstafiverfiigbarkeitfir dasPflan-
zenvachstunsoll aneinemeinfachenModell demonstriertverden dasdasPflanzenwchs-
tumalleinausdieserbeidenGroRerableitet.Die Kohlenstofverfligbarleit ist dabeidefiniert
als Menge Kohlenstof, den eine bestimmteMenge Biomassepro Zeiteinheitaufnehmen
kann. Auf der Basisder konzeptionellenModelle (Abbildung 2.2 und 2.1) und der oben
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ATMC
C Aufnahme und Assimilation (NPPC)
Y
MC
/ C Allokation (ALC)
v
FwC RUBC RESTC
FWN RUBN RESTN
\ L /
N Allokation (ALN)
MN

A
N Aufnahme und Assimilation (NPPN)

AVN

AbbildungE.1: StrukturdiagramnzumWachstumsmodelPoolssindalsRechteck dagestellt,Fllisseals Pfei-
le. Stickstofhaushalt:Aus demPooldesverfiigbarerstickstof (AVN) nimmtdie PflanzeStickstof in denPool
desmobilen Stickstofes (MN) auf. Hierauswird der Stickstof auf die PoolsRubisco(RUBN), Feinwurzel
(FWN) unddenRestder Pflanze RESTN)verteilt. Analog der Kohlenstofhaushalt.

dagestellterAnnahmervon Ingestadund AgrenwachserPflanzerim Modell alleinin Ab-
hangigleit von Kohlenstof- und Stickstofverflgbarleit.

Der Vorteil einesModellexperimentsgegeniiberExperimenteran realenPflanzenist die
Madglichkeit, bestimmtejsolierte aulRereEinflisse(hier Kohlenstof und Stickstofverfug-
barkeit) auf die Pflanzeeinwirken zu lassenphneder Pflanzedie Moglichkeit zu gebenihr

inneresGleichgevicht aufrechtzu erhalten.So gibt esim Modell keine Konkurrenzdurch
anderePflanzenoderBegrenzungdurchLicht und Platzmangelder EinfluR der C- und N-

Verflgbarleit ist isoliert. DaneberhabenPflanzenin diesemModell keine Modglichkeit auf
einenveranderterStofhaushaltzu reagierenda Aufnahme-und Verteilungskefizienten

fur Stickstof undKohlenstof festgelgt sind.Die Verfligbarlit derNahrstofe ist damitder
einzigewachstumshgrenzendd-aktorundwirkt sichdirektauf Zuwachsraterund Zusam-
mensetzunglesPflanzengeebesaus.DasModell soll zeigenwelchenEinflulRverschiede
ne Kohlenstafverfligbarleiten und konstanteébzw. variable Stickstofverfligbarleit auf das
physiologischeSleichgavicht der Pflanzehaben.

Modellbeschreibung

Im Modell (StrukturdiagramnsieheAbbildung: E.1) nimmt die PflanzeStickstof ausdem
Boden(AV N) in denPool desmobilen Stickstofes (M N) auf . Aus diesemPool wird
der Stickstof mit festgeschriebenevierteilungskefizientenauf Feinwurzelnund Rubisco
verteilt (ALN). Der restlicheStickstof wird demPool ReststickstdfzugeschrieberkKoh-
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lenstof nimmt die Pflanzeausder Atmosphareg(ATMC) in denPool mobiler Kohlenstoff
auf. Darauswird derKohlenstdf in Abh&angigleit von Stickstof auf Rubisco(RU BC) und
Feinwurzeln(FW C) verteilt. Der restlicheKohlenstof wird demPool Restlohlenstof zu-
geschrieben.

Die Aufnahmeund Assimilationvon Stickstof (N PPN) wird bei denVariantenmit kon-
stanterrelativer Additionsrateund simulierterNahrlésungozw. Bodenverschiedererech-
net.

« In der Variantemit konstanterrelativer Additionsrate,wird in jeder Zeiteinheitder
gesamtezur Verfligungstehendestickstof (V1) aufgenommenEur denfolgenden
Tagwird eineum die relatve Additionsrate(dy) erhdhteMengean Stickstof zur
Verflgunggestellt.

NPPN = NI
NI;yw = dnr-NI;

« In denVariantenbasierendauf demKonzeptdeskonstanterAngebotesst die Stick-
stoffaufnahmeproportionalzur Stickstofverfiigbarleit (Va), zum Feinwurzelstick-
stoff (FW N) (hoheMobilitat der Nahrstofe) bzw zu neu gebildetenFeinwurzeln
(FWW N) (geringeMobilitat der Nahrstofe) und zur Aufnahmeefizienz der Fein-
wurzeln (EF Fy). Die Aufnahmediizienz beschreibtdabeidie Stickstofaufnahme
pro Zeit und EinheitStickstof in denFeinwurzelrbei gegebeneStickstofverfligbar
keit.

NPPN = Vy.-FWN.EFFy
NPPN = Vy.-FWWN-EFFy

Der zur VerfugungstehendeStickstof (AV N) ist dabeientwederkonstant,oder
nimmtim VerlaufderZeit ah Im ersterfFall ist auchdie Stickstofverfugbarleit (V N)
konstantjm zweitennimmt sie bei der UnterschreitungeinerbestimmterPoolgréfe
(AVN,,.;n) mit sinkendemAV N ah

Falls AVN > AV Npin:
VN = konst.
Falls AVN < AV Nyin:

V~ = ky, -AVN

wobeiky,, derProportionalitatstktar zwischendemverfligbarerStickstof und der
Stickstofverfligbarleit ist.
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Im Modellexperimentkannauchgedingtwerden,was einfach dadurchgeschiehtdal3zu
einembestimmterZeitpunktderPoolanverfligbarensttickstof um einebestimmteMenge
Stickstof aufgefulltwird.

Die VerteilungdesStickstofesinnerhalbderPflanzeerfolgt nacheinemfestgelgtenVertei-
lungsschema.

ALNpwny = 0.33-NPPN
ALNgygy = 0.33-NPPN
ALNrgstn = NPPN — ALNpwn — ALNgyBN

Die Aufnahmeund Assimilationvon Kohlenstof (N PPC) ist mit der Carboxylierungsef-
fizienzderRubisco(C Ery g) proportionalzur MengeStickstof, die alsRubiscofestgelgt
ist (RUBN) undzur Kohlenstofkonzentratbn der Atmosphéredie die Kohlenstafverfiig-
barleit bestimmt(V¢o,).

NPPC = Vgo, - RUBN -CEgrup

Die VerteilungdesKohlenstoffes innerhalbder Pflanzerichtet sich nachder Verteilungdes
Stickstofes:

ALCFWC = ALNFWN * 10.
ALCrupc = ALNgusn * 3.
ALCRESTC = NPPC — ALCRUBC’ — ALCFWC

Ergebnisund Diskussionder Modellldufe

Im Folgendersollendie Ergebnissevon Modelllaufenmit konstanteAdditionsrateanNahr

stoffen in der Nahrlésungmit konstanteund variablerNahrstofverfugbarleit und mit va-
riabler Nahrstofverflgbarleit und zweimaligerDingungvorgestelltwerden.Dabeiwerden
jeweils die Ergebnissdiir zwei unterschiedlich&ohlenstaofverfligbarleiten vorgestellt.

K onstanteAdditionsrate

Die ErgebnissalesModellaufesbei konstanterelativer Additionsrate(Abbildung E.2) zei-
gen, dafld das Angebotan Stickstof mit der Zeit exponentiell gesteigertwurde (log(NI):
linearerAnstigy in logarithmischeDarstellung) NachDefinition hatdie Pflanzedenange-
botenerstickstof in jederZeiteinheitaufgenommenrgsergibt sicheinein dergesamteizeit
konstanterelative Aufnahmeratdir Stickstof (nicht dagestellt).Die relativen Zuwachsra-
tenflr Stickstof und Kohlenstaf (Steigungvon log(N) undlog(C)) werdenerstnacheiner
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C/N

log(C)

Zeit

Abbildung E.2: ErgebnisselesWachstumsmodellesasierendauf konstanterrelativer Additionsratean Stick-
stoff. Ubereinandedagestelltsind im zeitlichen Verlauf: angebotene6tickstof (logarithmischdamgestellt,
log(NI)), Stickstofgehalt(log(N)), Kohlenstofgehalt(log(C)), dasC/N-Verhaltnisder Pflanze.

gawissenZeit konstant Auch dasC/N-VerhaltnisderPflanzerist zu Beginn desExperimen-
tesnicht gleichbleibendundwird erstnacheiner Schwingungkonstant Diesist daraufzu-
rickzufuhrendalidasC/N-Verhaltnisder Ausgangspflanzenicht demVerhaltniswahrend
desExperimentegntsprichtim VerlaufderZeit wird aberder GehaltanC undN vollstan-
dig durchdie AufnahmewéahrenddesExperimentslominiert.Dannstelltsicheinekonstante
relative Zuwachsrateein, unsereModellpflanzebefindetsichim physiologischerGleichge-
wicht. DiesesModellegebnishat durchausseineEntsprechungn Experimenteranrealen
Pflanzen.Ingestadet al. (1986)teilt daherdie ExperimentenachseinemKonzeptin drei
PhasenVorbereitungsphaséag PhaseExperimentDie Vorbereitungsphasst dabeibe-
sonderswvichtig, dadasNahrstofgleichgevicht der Ausgangspflanzeim ungunstigerall,
z.B. beigroRenStickstofresenen, die kompletteexperimentelledPhaseéestimmerkann.

VemleichtmanModelllaufe bei unterschiedliche€O, Verfligbarlkit (Voo, = 1 bzw 1.5),
soféllt auf,daRsichunterschiedlich€/N-VerhaltnisseinstellenDer Unterschiedler C/N-
Verhaltnisseentsprichtdabeigenaudem Verhaltnisder Verfiigbarleit von C und N. Da die
Aufnahmean Stickstof in beidenLaufengenaugleichwar, ist dieserUnterschiedauf ver
schiedenerKohlenstofaufnahmezurtickzufiihrenDie relatve AufnahmeratgSteigungin
logarithmischeDarstellung)bei erhohtemCO, ist dabeiin der Anfangsphaserhoht,spéa-
ter zu jedemZeitpunktgleich (paralleleGeradenyoriibegehendeSteigerungler relativen
Zuwachsrate)Die Verschieling der Geraderist dabeisehrgering,obwohl derresultierend
Unterschiedm C/N-Verhéltnisdeutlichist.

Beide Ergebnissdindensich in Experimentendie an realenPflanzennachdem Konzept
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der relativen Additionsratendurchgefuhrtwurden (Petterssoret al., 1993; Farageet al.,
1998). Der Unterschiedder C/N Verhéaltnissém realenExperimentist allerdingsweniger
ausgepragals im Modell. Eine Steigerungder CO, Verfiigbarleit um den Faktor 1.5 im
Modell entsprichin NatureinerSteigerungler Assimilationsrataim diesenFaktor Im Mo-
dell ist die Kohlenstofaufnahme(Assimilation) an RubiscoNgeloppelt. Beziehtman die
AssimilationsraterausdenbeidenExperimenterauf Rubiscobzw Stickstofkonzentratia,
so elgabendie Messungerbei Wachstums-C@Konzentration(360 ppmV und 650 ppmV
bzw 700ppmV) ebendiesenUnterschiedum denFaktor1.5.Die im Modell angenommene
Steigerungder Kohlenstofverfiigbarkeitentsprichtder Steigerungder Assimilationsraten
pro Stickstof. Zwei Moglichkeiten bleiben,die C/N-Verhaltnissezu erklaren:eine Ande-
rung der Stickstofallokationodergesteigertébgabevon Kohlenstoff. Die beidenzitierten
Experimentegebenleider keinenAufschlul3,da dort Stickstofallokation und Kohlenstof-
abgabenicht bestimmtwurden.

AndereExperimentezeigen,dalRdie StickstofallokationdannRichtungWurzel gesteigert
wird, wenndasC/N-Verhéaltnisgespreizist. Diesist hier der Fall undwirdeder Spreizung
desC/N-Verhéaltnisentggenwirken.

DasModell besitztkeinerlei Kohlenstafabgabe dahersetztsich der Unterschiedder Koh-
lenstofverfligbarleit vollstandigin denUnterschiedder C/N-Verhaltnissdort. RealePflan-
zen hingeggen gebenKohlenstof unter anderemdurch Atmung und Wurzelexsudationah
Bei ahnlicherStickstofkonzentratia im Gewebeist die Dunkelatmungund Kohlenstaffab-
gabeandenBodenuntererhdhteiCO, Konzentratioroft gesteiger{Curtisetal.,2000;Zak
etal., 2000).Dies deutetdaraufhin, daRdie PflanzenuntererhhtemCO, einengrél3eren
Anteil desassimilierterKohlenstafes wiederabggebenhaben.

Konstanteund variable Nahrstoffverfligbarkeit

In Abbildung (E.3 sinddie Ergebnissaler Modellversionerfir hohe(a, b, c) undniedriger
Nahrstofmobilitat (d, e, f) dagestellt:

1. konstantedNahrstofangebofa, d)

2. konstantesdNahrstofangebotund bei erhéhterKohlenstofverfligbarleit gesteigerte
Aufnahmediizienz fur Stickstof (b, e)

3. variablesNahrstofangebotund unter erhéhterKohlenstofverfligbarkeitgesteigerte
Aufnahmedizienzfir Stickstof (c, ).

Zuerstfallt auf, da3sichdie Variantermit hoherbzw. niedrigerNahrstofmobilitat kaumun-

terscheidenDiesist nicht verwunderlichdadie Nahrstofverfigbarleit die treibendeKraft

in demModell ist unddieseunabhangigyon derMobilitat derNahrstofe ist. DasWachstum
der Variantemit geringerNahrstofmobilitét ist jedochgeringer danur ein geringererTeil

despflanzlichenStickstofes ander Aufnahmevon weiteremStickstof beteiligtist.

Vemleichtmandie Modellversionemmit verschiedeneKohlenstofverfiigbarleit (Voo, =1
bzw 1.5)soerhaltmanfir die drei Annahmerdrei unterschiedlich&rgebnisse:

1. Konstante§N-Angebot,N-Aufnahmedizienz unveranderia, d):
Bei konstantemNahrstofangebotstellensich nacheiner Ausgleichsphaseu Beginn
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C/N

log(C)

log(N)

N Angebot

C/N

log(C)

log(N)

N Angebot

Zeit Zeit Zeit

Veoz =1 B—
Vige=15

Abbildung E.3: ErgebnisselesWachstumsmodellfir dasWachstumin Néahrlésunga, b, ¢) undin Boden(d,
e, f). Die Modellversionersind fiir zwei Kohlenstafverfiigbarlkiten (Vco, = 1 und 1.5) unterdreiverschiede-
nenRandbedingungegelaufen:1) konstantedNahrstofangeboft(a, d); 2) konstantedNahrstofangebotnd bei
erhohterKohlenstofverfiigbarleit gesteigert@ufnahmesdfizienz fur Stickstof (b, e); 3) variablesNahrstofan-
gebotund untererhéhterKohlenstofverfiigbarleit gesteigerté\ufnahmeefizienz fur Stickstof (c, f). Uberein-
anderdagestelltim zeitlichenVerlauf: angebotenestickstof (N Angebot),Stickstof- und Kohlenstofgehalt
derPflanze(logarithmischdagestellt:log(N), log(C)) und dasC/N-Verhaltnisder Pflanze(C/N).

desModellexperimenteskonstanterelative Zuwachsrateran Stickstof und Kohlen-
stoff ein. Es entstehtein konstante<C/N-Verhéltnisim Pflanzengeebe, die Bedin-
gungenvon Ingestadfir Steadystatesind erfillt. Zu Beginn des Experimentegst
die relative Zuwachsratean Kohlenstof untererhéhterkohlenstofiverfiigbarleit gro-
Rerals bei der VemleichspflanzeDadurchsteigtin dieserPhasahr C/N Verhaltnis.
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Spéterstellensichgleichekonstantaelatve Zuwachsratemin (verschoben&eraden
mit gleicherSteigungtransientd=6rderunglerrelatven Wachstumsratdurchleich-
tereC-Verfugbarleit). Der Unterschiedder C/N-Verhaltnisseentsprichtnachder Lag
PhaseggenaudemUnterschiedler C-Verfugbarleit.

. KonstanteN-Angebot,N-Aufnahmesiizient variabel(b, e):
NacheinerAusgleichsphaseu Beginn desModellexperimentestellensichkonstan-
te relatve Zuwachsrateran Stickstof und Kohlenstof ein, esentstehiein konstantes
C/N-Verhéltnissim Pflanzengeebe,die Bedingungerfir Steadystatesind erfillt.
Nachder Lag PhasehabenbeideVariantendasgleiche C/N-Verhaltnis,da die Auf-
nahmedizienz der Feinwurzelnfir Stickstof im Modell in demselberMal3everan-
dertwurdewie die C-Verfiigbarleit. Die Pflanzenbei groRererC-Verfugbarleit und
damiteinhegehendgroRerelAufnahmesdfizienz der Feinwurzelnrhabeniberdenge-
samtenZeitraumdes Experimentehthererelatve Zuwachsrateran Stickstof und
Kohlenstof. Am Endesindsiesehrviel starler gavachseralsdie Vergleichspflanzen
(anhaltendé&orderungderrelatven WachstumsratdurchleichtereC-Verfugbarleit).

. VariablesN-Angebot,N-Aufnahmedizient erhoht(c, f):

Bei konstantemN-Angebot stellt sich nach der Lag Phasenein konstantesC/N-
Verhdltnisim Pflanzengeebeein; die Bedingungerfir Steadystatesind Gberweite
Phaserdes Experimenteserfullt. Andersist dies bei abnehmendenstickstofange-
bot. Nachder Lag Phasestellensich kurz konstanterelative Zuwachsraterund C/N-
Verhaltnisseein. DasNahrstofangebosinkt zwar, aberesbefindetsichwahrenddie-
serZeit oberhalbder Grenze bei der die Nahrstofaufnahmedurch dasAngebotli-
mitiert ist (horizontale,gestrichelteLinie). SobalddasN&ahrstofangebotdie Grenze
unterschreitetwird die AufnahmedurchdasAngebotlimitiert, die Nahrstofverfug-
barleit sinkt. Die relative Zuwachsratean Stickstof wird geringey die C/N Verhalt-
nissederPflanzersteigersteil. SobaldderN-Vorratkomplettaufgebrauchist, steigen
die C/N-Verhaltnissdinear Die relative Zuwachsratean Kohlenstof ist bei leichte-
rer C-Verfligbarleit nur zu Beginn desExperimentgesteiger(transientd=6rderung
derWachstumsratdurchleichtereC-Verfiigbarleit). Die Pflanzenwachserin dieser
Modellversionnur fur kurze, schwerabzuschéatzendgeit in einemphysiologischen
Gleichgeavicht bei konstanterC/N-Verhéltnissen.

Weil die Pflanzenbei leichtererKohlenstofiverfiigbarlit aucheffizienter Stickstof
aufnehmensinkt das Angebotfriiher unter die kritische Marke, bei der das Ange-
bot die N-Verfligbarleit limitiert. DasgesamteAngebotan Stickstof ist eheraufge-
braucht.Die C/N-Verhaltnissesind zu Beginn desExperimentsnachder Lag Pha-
se und solangedie N-Verfugbarlkit noch nicht durch dasAngebotlimitiert ist, fast
gleich. Sobaldaberdie N-Verfligbarleit der Hoch-CQ-Varianteabnimmtweichen
siestarkauseinander

Genaudie gleichenEffektetretenauf, wennmanin Nahrlésungnit konstante Additi-

onvonNahrstofenarbeitetundnichtkonstanteelative AdditionsrateranNahrstofen
zu der Nahrldésunggibt (Beispiel: Lutze (1998)). Die Nahrstofverfligbarleit nimmt
mit wachsenderPflanzenab, das C/N-Verhéaltnisspreiztmit der Zeit, dasErgebnis
derMessungst in ersterLinie abhé&ngigrom ZeitpunktderMessung.

Die Ergebnissedie dasModellexperimentliefert, findetmanin ihrer Tendenzauchbei Ex-
perimentendie anrealenPflanzerdurchgefihrivurden.

WennPflanzerbei h6hererC- undkonstanteiN-Verfligbarleit wachsensoerreichersiezu
Beginn desWachstumshdhererelatve Zuwachsrateran Stickstof und Kohlenstof als die
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Abbildung E.4: Ubereinandedagestelltder zeitliche Verlauf: angebotenestickstof (N Angebot),Stickstof-
undKohlenstofgehaltderPflanzglogarithmischdamgestellt:log(N), log(C)) unddasC/N-VerhéltnisderPflanze
(CIN).

VemgleichspflanzenSpaterhabensie gleicherelative Zuwachsratenaberauf einemhéhe-
ren Niveauder Gehalte Die relativen Zuwachsratersind nur transienterhdht.Die Pflanzen
habenim VerlaufdesExperimentekonstanteabergeringereStickstofkonzentratbnen im
Gewebe.Zum EndederExperimentéhabendiesePflanzerauchim realenExperimendeut-
lich mehrStickstof und Kohlenstof aufgenommendie C/N-Verhéltnissesind etwasweiter
alsbeidenVemleichspflanzeiMarriott etal.,2001;Farageetal., 1998).Die Ergebnisseler
ExperimenteanrealenPflanzeriegenalsozwischendenextremendesModellexperiments:
mehr Stickstof aufgenommeiganalogb, e) abernur transienté=6rderungderrelativen Zu-
wachsratda, d).

WachsenPflanzenbei héhererC- und variabler N-Verfligbarleit, so erreichensie zu Be-
ginn desWachstumsebenélls hohererelatve Zuwachsrateran Stickstof und Kohlenstoff
als die VemgleichspflanzenOft sinken die relatven Zuwachsratermit der DauerdesEx-
perimentsund die C/N-Verhaltnissespreizerstark.Zum EndedesExperimentesiabendie
Pflanzengleichviel Stickstof aufgenommenglie relativen Zuwachsraternwarenzu Beginn
desExperimentesiurchleichtereC-Verfligbarleit erhéht,spaterabergleichdenenderVer
gleichspflanzemnddie C/N-Verhaltnissesind starkgespreiz{z.B. Farageetal. (1998)).

Dungung

Eineinteressant®ariantedesModells mit hohererStickstofaufnahmedizienz beileichte-
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rer C-Verfligbarleit und variablemStickstofangebotist die Versionmit Stickstofdiingung
im Verlauf des Modellexperiments(Abbildung E.4). In der dagestelltenVariantewurde
nach2/3 und 4/5 der GesamtdauedesExperimentegeweils die gleicheMenge Stickstof
zuggebengdie zuBeginnvorhandermwar. Im VergleichderModellvariantenmit unterschied-
licher N-Aufnahmedfizienz entwiclelte sich dasStickstofangebotm VerlaufdesExperi-
mentessehrverschiedenwahrendoeiniedrigerAufnahmediizienz dasAngebotbis ca.3/4
der DauerdesExperimentesiberder Limitation durchdie Verfligbarlit lag, sankdasAn-
gebotbei hoherN-Aufnahmediizienz schonnachknappder Halfte desExperimentesinter
die kritischeMarke, mit denobenbeschriebeneRolgen.Die ersteDiingungtrifft zudemauf
unterschiedlicrentwiclelte Pflanzendie Pflanzemmit erhdhterN-Aufnahmedfizienz sind
wesentlichgréRer Diesflhrt dazu,daf3sie denzusatzlicherstickstof schnelleraufnehmen
undwiederdeutlichfriiherin denBereichder Limitation durchdie Stickstofverfugbarleit
geraten.

Wahrenddie VemleichspflanzettangeZeit bei Steadystatewachsenist dasGleichgevicht
derPflanzermit hoherN-Aufnahmesdiizienzfriih durchdie Limitation der Stickstofverfiig-
barleit gestort.In demhier dagestelltenSzenariocerfahrtdie Pflanzemit hoherStickstof-
faufnahmedizienz durchdie Diingungeine starle StérungdesphysiologischerGleichge-
wichtes,wéhrenddasWachstumder Vemleichspflanzeriast liber den gesamterzeitraum
desExperimentesichtdurchwechselndéN-Verfigbarleit beeinfluRtwurde.

Diskussion

DasModell soll kein realistischedModell fir wachsendd>flanzensein,essoll die Bedeu-
tung derNahrstofverflugbarleit fir Steadystateund WachstunverdeutlichenDaherist es
auf sehreinfachenAnnahmenaufgebauund alle Prozessegdlie nicht direkt mit Wachstum
und Nahrstofverflgbarleit zu tun haben sind nicht berticksichtigtDadurchwird auchje-

deReaktionderPflanzeauf sich anderndéBedingungerausgeschlossamdjedeAnderung
auRerssichsofortin denC/N-Verhaltnissen.

Die Annahmendie den Wachstumsbedingungezrugrundeliegen gelten fir Phasendes
Wachstumsjn denendie Pflanzenkeiner ontogenetischeintwicklung unterliggen: kon-

stanteAllokationsmusterund damit ein konstantesSprof3- Wurzel Verhaltnis, konstante
relative Verfligbarleit von Kohlenstof. In derRegel gilt diesfur kleine Pflanzerzu Beginn

ihrer Entwicklung in der vegetatven Wachstumsphas@&achdemdie Zuwachsratemicht

mehrdurch Reseren ausSamerbestimmtwerden,und solangeexponentiellesNVachstum
moglichist, da keine Selbstbeschattunaguftritt. In diesemFall ist die Skalader Zeitachse
auf Tagezu beziehenMit Einschrankungelassersichdie GrundtendenzederErgebnisse
auchauflangereExperimenteanausdauerndeRflanzen(Baumen)derOkosysteméezie-
hen.Dannliegender ZeitskalaJahrezugrunde.

Wassindnundie Ergebnisse?

1. Lag PhaseZu Beginn desExperimentesst einelLag Phasezu erwarten,bis sich ein
konstantesanhaltende$teadystateeinstellenkann. Diese Phasewar in allen Mo-
dellversionendurch eine hdhererelative Zuwachsratean Kohlenstof bei leichterer
C-Verfugbarlit gepragt.n dieserPhasegiragensich dadurchunterschiedlich€C/N-
Verhéltnisseaus.
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2. Konstanterelative Additionsratebzw. konstanteStickstofverfiigbarleit und gleiche
N-Aufnahmedfizienz pro Stickstof: ZwischeneinemExperimentmit konstantere-
lativer Additionsrateund konstantenstickstofangebobestehkein prinzipieller Un-
terschied solangedie Stickstofverflgbarleit konstantbleibt. Bei unterschiedlicher
C-Verfugbarleit entwicleln sich gleicherelatve Zuwachsratenunter leichtererC-
Verfugbarleit auf hoheremNiveau.Die C/N-Verhéaltnissesind konstantaberleicht
gespreiztentsprechenderbessereiC-Verfigbarleit.

3. KonstanteStickstofverfugbarleit underhohteN-Aufnahmedfizienz beileichtererC-
Verflgbarleit: Bei leichtererC-Verfligbarlit sind die relatven Zuwachsrateran C
und N Uberdie kompletteZeit desExperimentshéher Die C/N-Verhaltnissesind je
nachVerhaltnisder C-Verfugbarleit und N-Aufnahmediizienz gleich oderleicht ge-
spreizt.

4. VariableStickstofverfligbarleit: Dasphysiologischésleichgevicht wahrendderEnt-
wicklung kanndurchdie N-Verfugbarleit dominiertwerden.Auch punktuelleDin-
gung kann zu sehrschwankenderN-Verfiigbarleit und damit variierendeminneren
Gleichgavicht beitragen Am EndedesExperimentssind die aufgenommemMengen
an Stickstof annaherndleich, da nahezuder kompletteVorrat an Stickstof aufge-
nommenwurde,unddie C/N-Verhaltnissestarkgespreizt.
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