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1 Einleitung und Aufgabenstellung

Die Emission stickstoffhaltiger Verbindungen hat in den vergangenen Jahrzehnten weltweit stark zu -
genommen. Aus anthropogenen Quellen gelangen heute weltweit groRere Mengen reaktiver Stick-
stoffverbindungen in die Umwelt als praindustriell durch natiirliche Prozesse (VITOUSEK 1994). Uber
80 % der emittierten Stickoxide (NO,) und etwa 70 % der Ammoniak-Emissionen (NHz) sind anthro-
pogenen Ursprungs (VITOUSEK et al. 1997 a). Erhd hte Emissionen stickstoffhaltiger Verbindungen in
die Atmosphaére fiihren zu steigenden Depositionen, die als wichtigste Ursache fur die Eutrophierung

vieler, vormals nahrstoffarmer Okosysteme angesehen werden miissen (BERENDSE et al. 1993).

1.1 Weltweite Stickstoffemissionen

In terrestrischen Okosystemen werden auf biologischem Wege jahrlich zwischen 90 und 130 Mt (Mik
lionen Tonnen) fixiert, d.h. aus dem grofRen Reservoir unreaktiven Stickstoffs (N,) in der Atmosphére
in fir alle Organismen nutzbare Verbindungen Uberfihrt (GALLOWAY et al. 1995). Menschliche
Tatigkeiten fiihren zu einer zusatzlichen Fixierung von etwa 140 Mt N a™. So nahm v.a. durch die
industrielle Produktion von stickstoffhaltigen Diingemitteln die festgelegte Menge zwischen 1950 und
1990 von ca. 10 Mt N a™ auf ca. 80 Mt N a™ zu und wird bis 2030 vermutlich auf tiber 135 Mt N a™
ansteigen. Weitere 40 Mt N a™ fixieren angebaute Leguminosen. Etwa 50 % des anthropogen gebun-
denen Stickstoffs werden als NO, und NH3 wieder freigesetzt (VITOUSEK 1994), durch die Verbren-
nung fossiler Brennstoffe gelangen weltweit jahrlich Gber 20 Mt dieser Verbindungen in die Atmospha -
re, mehr als 50 Mt N entstehen bei der Verbrennung von Biomasse, werden durch Veranderungen der
Landnutzung und bei der Trockenlegung von Feuchtgebieten aus Langzeitspeichern freigesetzt
(GALLOWAY et al. 1995).

1.2 Globale NH;-Emissionen

Im weltweiten Maf3stab tragen Stickoxide und Ammoniak annéhernd gleichviel zu den stickstoffhalti-
gen Emissionen bei. Nach Schatzungen von LEE et al. (1997, zit. in ASMAN et al. 1998) betragen die
globalen NO,-Emissionen etwa 40 Mt N a™, die jahrlich freigesetzte Menge an NH; wird auf etwa 50
Mt N a™* geschatzt (BOUWMAN et al. 1997, zit. in ASMAN et al. 1998). Wahrend Stickoxide vor allem
bei der Verbrennung fossiler Brennstoffe (ca. 20 Mt N a™*), sowie der Verbrennung von Biomasse (ca.
8 Mt N a™) und durch mikrobielle Aktivitat in gediingten Boden (ca. 5 - 20 Mt N a™) entstehen
(VITOUSEK et al. 1997 a), wird Ammoniak v.a. in der Agrarwirtschaft freigesetzt. Nach Schatzungen
von BOUWMAN et al. (1997, zit. in ASMAN et al. 1998) stammt fast der gesamte anthropogene Anteil
von ca. 70 % an den weltweiten NHs-Emissionen aus landwirtschaftlichen Quellen. Besonders ins
Gewicht fallt dabei die Tierhaltung mit einem Anteil von etwa 40 % (ca. 22 Mt N a™). NH; wird in die-
sem Bereich sowohl aus den Stallungen, bei der Lagerung und Ausbringung von Betriebsdiinger als
auch beim Weidegang der Tiere emittiert (ASMAN et al. 1998). Weitere landwirtschaftliche Quellen
fur NH; sind die Abgabe aus synthetischen Diingemitteln, durch Nutzpflanzen und die Verbrennung

von Biomasse (s. Tab. 1). Industrielle Prozesse, bei denen NH; freigesetzt wird, wie die Herstellung
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von Ammoniak und stickstoffhaltiger Dingemittel (Daten zur Umwelt 1997) spielen in der Gesamt-

bilanz nur eine untergeordnete Rolle.

Tab. 1: Weltweite NH3z-Emissionen 1990 (nach BOUWMAN et al. 1997)

Quelle Emissionen
MtNa' %
Viehwirtschaft 21,7 40,3
synthetische Dingemittel 9,0 16,7
Nutzpflanzen 3,6 6,7
Verbrennung von Biomasse in der 2,7 50

Landwirtschaft und Nutzung von
Biotreibstoff

menschliche Exkremente 2,6 4.8
Industrie 0,2 0,4
Nutzung fossiler Brennstoffe 0,1 0,2
Zwischensumme anthropogene 39,9 74,2
Emissionen

Meeresflachen 8,2 15,2
Biomassebrande in natirlichen Oko- 3,2 5,9
systemen

ungestorte Okosysteme 2,4 4,5
Wildtiere 0,1 0,2
Zwischensumme natirliche Quellen 13,9 25,8
Gesamtsumme 53,8 100

1.3 Regionale NH3-Emissionen

In Regionen mit einer besonders intensiven landwirtschaftlichen Tierhaltung kann dessen Anteil an
den NH;-Emissionen deutlich héher sein. So stammen in den meisten Landern Europas zwischen 75
und 100 % der NH3-Emissionen aus der Viehhaltung und der damit verbundenen Gillewirtschaft
(HOOGERVORST 1998, HUTCHINGS et al. 2001, HYDE et al. 2003). Die héchsten NH s-Emissionen
werden in Europa mit 100 kg ha™ a™* in den Niederlanden erreicht, wahrend der Mittelwert aller euro-
paischen Lander bei 25 kg ha™ a™* liegt (Schatzungen fiir das Jahr 1990, HOOGERVORST 1998), wo
es jedoch zu Konzentrationen intensiver Tierhaltung kommt, kann dieser Wert regional deutlich an-
steigen. DRAGOSITS et al. (2002) ermittelten bei der Aufstellung eines lokalen NH s-Inventars fir ein
25 kmz2 Untersuchungsgebiet in England Schwankungsbreiten der NHz-Emissionen von 0 — 2000
(1993) und 0 — 8000 kg N ha™ a™ (1996) mit den Maxima bei einer Gefliigelfarm.

ASMAN et al. (1998) schatzten, dass sich die NHz-Emissionen in Europa seit 1950 etwa verdoppelt

haben. Nach Modellrechnungen des europaischen Uberwachungsprogramms EMEP erreichten sie
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jedoch im Jahre 1985 mit ca. 5,9 Mt a™ ein Maximum und nehmen seitdem wieder ab, bis zum Jahr
1994 um etwa 17 % auf ca. 4,9 Mt a™* (DATEN ZUR UMWELT 2000). ERISMAN et al. (2003) schatz-
ten, dass die Emission von NHj in Europa zwischen 1990 und 1998 um 14 % zurlickgegangen ist.
Zwar ist ein Teil dieser Reduktion wahrscheinlich auf verbesserte Schatzverfahren zuriickzufuhren,

eine wichtige Rolle spielte jedoch eine Verminderung der Zahl der gehaltener Tiere

(HOOGERVORST 1998). Der Riickgang der Emissionen wurde dabei nach ERISMAN et al. (2003) in
erster Linie durch eine Verminderung der landwirtschaftlichen Produktion im Osten Europas verur -
sacht und nur im geringen MalRe durch gezielte Mal3nahmen zur Minimierung. Nach bis ins Jahr 2010
reichenden Prognosen von BULL & SUTTON (1998) werden die europaweiten NHz-Emissionen zu-

nachst nicht weiter zuriickgehen.

1.4 Regionale NH3-Emissionen: Deutschland

In Deutschland wurden 1994 etwa 620 kt NHz emittiert, auch hiervon stammte der Uberwiegende Teil
aus der Tierhaltung (ca. 86 %) gefolgt von der Anwendung stickstoffhaltiger Mineraldiinger (ca. 9%)
(DATEN ZUR UMWELT 1997). Die Emissionen des Jahres 1994 lagen in den alten Landern nach
Modellrechnungen des Umweltbundesamtes im wesentlichen auf dem Niveau des Jahres 1970, wah-
rend in der DDR bzw. in den neuen Landern nach einem gleichmafligen Anstieg im Zeitraum von
1970 bis 1989 die Emissionen seit 1990 stark riicklaufig sind - 1994 waren sie um etwa 50 % unter das
Niveau des Jahres 1970 gefallen. Verursacht wurde dies vor allem durch den drastischen Abbau der
Tierbestande und den riicklaufigen Einsatz stickstoffhaltiger Mineraldiinger zwischen 1990 und 1994
in den neuen Landern (DATEN ZUR UMWELT 1997). Nach Berechnungen des Umweltbundesamtes
wurden im Jahr 2000 in Deutschland 598 kt NH3 in die Atmosphére emittiert. Die Reduktion im
Vergleich zum Jahr 1990 betrug knapp 20% (http://www.umweltbundesamt.de/luft/bericht/aktuelle-
daten/schadstoffe/nh3/index.htm, Stand: 21.08.2002).

Die Entwicklung der Ammoniak-Emissionen in Deutschland zeigt damit &hnliche Tendenzen wie die
der Stickoxide, deren Emission bis Ende der siebziger Jahre in Folge der Zunahme des Energiever-
brauchs kontinuierlich zugenommen hatte. Durch technische Manahmen zur Minderung der Emis-
sionen des StralRenverkehrs und aus Feuerungssystemen haben sich die NO ,-Emissionen seit Mitte
der achtziger Jahre Uberproportional zur Abnahme des Energieverbrauchs vermindert. Von 1990 bis
1994 gingen sie um etwa 16 % zurlick (alte Lander 10 %, neue Lander 44 %) (DATEN ZUR UMWELT
1997).

1.5 Prognose der weiteren Entwicklung der weltweiten Stickstoffemissionen

Im globalen Maf3stab ist jedoch durch das Bevoélkerungswachstum besonders in den sidlichen Lan-
dern der Erde und einer oftmals ineffizienten Energienutzung auch in den Industrielandern, die zu ei -
nem steigenden Bedarf an Energie und Nahrung fihren, mit einer weiteren Zunahme der freigesetz ten
Stickstoffverbindungen zu rechnen (DINCER & ROSEN 1998, SUTTON & DRAGOSTIS 1999,

MOSIER et al. 2001). Allein die globalen NO,-Emissionen werden nach einer Prognose von
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GALLOWAY et al. (1994) im Jahre 2020 um mehr als das Doppelte Uber den Mengen zu Beginn der
90er Jahre liegen. Die starksten Zuwéachse sind dabei in den z.Zt. noch weniger entwickelten Landern
der Erde zu erwarten, deren NO,-Emissionen sich vor allem durch den steigenden Verbrauch fossiler
Brennstoffe fast vervierfachen werden, wéhrend in den bereits industrialisierten Nationen Zuwéchse
zwischen 10 und 30 % zu erwarten sind. Damit werden sich bis zum Jahr 2020 die augenblicklichen
prozentualen Anteile von Industrienationen (ca. 60%) und weniger entwickelten Landern (ca. 40 %) an

den weltweiten NO,-Emissionen umkehren.

1.6 Stickstoffdepositionen

Da ein Grofteil der in die Atmosphare freigesetzten Stickstoffverbindungen wieder deponiert wird,
fuhren erhdhte Emissionen zu einem Anstieg der auf Wasseroberflachen, Vegetation oder Boden ein-
getragenen Stickstoffmengen. Etwa 70 bis 80 % der emittierten Stickstoffverbindungen werden in ter-
restrischen Okosystemen deponiert (GOULDING et al. 1998). Der Eintrag von Stickstoff in diese Sys -
teme kann z.B. durch Diingung, d.h. beabsichtigte Zufuhr, durch Stickstofffixierung, Uberschwem
mungen, Uber das Grundwasser oder durch grasende Tiere erfolgen. Die Deposition stickstoffhaltiger
Verbindungen aus der Atmosphare muss jedoch z.Zt. als wichtigste Ursache fiir die Eutrophierung
vieler, vormals nahrstoffarmer Okosysteme angesehen werden, die landwirtschaftlich nicht oder nur
extensiv genutzt werden (BERENDSE et al. 1993).

1.6.1 NH3-Deposition

Die Verweilzeiten emittierter Spurenstoffe in der Atmosphéare sind unterschiedlich, sie werden durch
das jeweilige Depositionsverhalten gepragt. Zwar kann NH; besonders in Form von NH," auch tiber
Distanzen von bis zu 1000 km und mehr transportiert werden (VAN DER EERDEN et al. 2001), im
Vergleich zu SO, oder NOy ist die durchschnittliche Verweildauer von NH; in der Atmosphére jedoch
kirzer, mit der Folge, dass die Deposition v.a. auf Landflachen erfolgt (BULL & SUTTON 1998).

Der Eintrag von freigesetztem NH; erfolgt vorrangig durch trockene Deposition von NH ; und nasse
Deposition von NH,". Auf klimatologischen Untersuchungen in den Niederlanden basierende Modell-
rechnungen zeigten, dass in der Nahe von Emissionsquellen der Eintrag in erster Linie als trockene
Deposition von NHj3 erfolgt, wahrend in weiterer Entfernung die nassen Deposition von NH,4" vor-
herrscht. In Landern mit einer hohen Dichte an NHz-Emittenten erfolgt die Deposition daher sowohl in
Form von NH; aus lokalen Quellen als auch von NH," aus entfernten Quellen, in Landern mit einer

geringen Emissionsdichte dominiert dagegen die nasse Deposition von NH," (ASMAN et al. 1998).

Die GroRenordnung besonders der trockenen Deposition ist stark von den Eigenschaften der Rezep-
torflache abhangig und daher sehr variabel (STEUBING & FANGMEIER 1992). Die Deposition hangt
zudem von der jahrlichen Niederschlagsmenge und ihrer jahreszeitlichen Verteilung, der Windge-
schwindigkeit und von Expositions- oder Luv- und Lee-Effekten ab, etwa vor bzw. hinter Gehdlzen
(ELLENBERG jun. 1987). Auch die Hohe und Dichte der Vegetation ("Rauhigkeit") spielt eine wichtige
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Rolle (ASMAN 1998). Je groRer diese ist, um so starker unterscheidet sich die Deposition im Pflan-
zenbestand von der im Freiland. Nach HEIL (1988) ist der Blattflachenindex (LAI) dafiir ein gutes
Mal3.

1.6.2 Stickstoffdepositionsmengen

Die Stickstoffeintradge aus der Atmosphare sind heute im Vergleich zur Situation vor der Industrialisie-
rung und der Intensivierung der Landwirtschaft stark erhéht. Bei Niederschlagsmessungen in Regio -
nen der stdlichen Halbkugel, die von anthropogenen Stickstoffeintragen bisher wenig beriihrt wurden,
wurden nasse Depositionen zwischen 0,1 und 0,7 kg N ha™ a™* ermittelt, 40 % in Form von Nitrat und
60 % als Ammonium (GALLOWAY et al. 1996, zit. in VITOUSEK et al. 1997 a). Die aktuellen Deposi -
tionsmengen in Teilen der Vereinigten Staaten liegen um das zehnfache, in einigen R egionen der
USA und Europas sogar um das hundertfache tber diesen Werten (VITOUSEK et al. 1997 a, FENN et
al. 2003). Aktuelle Niederschlagsmessungen in Stid-Chile deuten mit ca. 3 — 7 kg N ha™ a™ auch in
bislang wenig betroffenen Gebieten auf steigende Stickstoffeintrdge (GODOY et al. 2001, OYARZUN
et al. 2002).

Nach ELLENBERG (1977) betrug die Menge stickstoffhaltiger Verbindungen, die mit den Nieder -
schlagen jahrlich in den Boden gelangte, noch in den 20er Jahren dieses Jahrhunderts hdchstens 6 bis
8 kg N ha™, Mitte der 70er Jahre wurden vielerorts schon mehr als 10 bis 20 kg N ha® a™ gemessen.
Im englischen Rothamsted, wo im Rahmen von Langzeitexperimenten seit 1856 auch die Stick-
stoffdeposition aus der Atmosphéare ermittelt wird, nahm die jahrlich eéngetragene Menge von anfangs
etwa 10 kg N ha™* bis 1996 auf ca. 45 kg N ha™* zu (GOULDING et al. 1998).

Es muss damit gerechnet werden, dass die Stickstoffeintrage weltweit weiter zunehmen werden. So
prognostizieren BUSCH et al. (2001) bis 2040/50 einen Anstieg der Stickstoffdepositionen in Wald -

Okosysteme um 36 % gegeniber 1980/90 und eine Zunahme der Saureeintrage um 46 %.

1.6.3 Stickstoffdepositionen in Deutschland

In Deutschland wurden Ende der 80er Jahre nach Modellrechnungen von BARTNICKI & ALCAMO
(1989) durchschnittlich zwischen 30 und 40 kg N ha™ a™ eingetragen. Zu Beginn der 90er Jahre
schatzte das Umweltbundesamt, basierend auf Niederschlagsmessungen in ganz Europa, die jahrli-
chen Depositionsmengen in den zentraleuropdischen Quellregionen von N Ox-Emissionen auf 30 und
50 kg N ha™ a™ allein in Form von Nitrat-Stickstoff (DATEN ZUR UMWELT 1992).

Flachendeckend fiir Europa wird im Rahmen eines europaischen Uberwachungsprogramms (EMEP)
mittels atmosphéarischer Transportmodelle die gesamte Deposition (nass und trocken) berechnet.
Nach den Simulationsergebnissen fur das Jahr 1997 wies der mitteleuropdische Raum die hdchsten
Depositionen von oxidiertem Stickstoff auf (Abb. 1). In Belgien, den Niederlanden, Deutschland,
Polen, Tschechien und Grof3britannien betrugen nach dem EMEP-Modellen die durchschnittlichen
Stickstoffeintrage aus NOy tiber 10 kg N ha™ a™ (DATEN ZUR UMWELT 2000), lagen damit jedoch

deutlich unter den genannten Schatzungen fiir den Beginn der 90er Jahre.
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Abb. 1: Gesamtdepositionen von oxidiertem Stickstoff (Nox)1997, Fundstelle: Daten zur Umwelt 2000
NH,-Depositionen

Hinzu kommen vor allem im Nordwesten der Bundesrepublik und in Holland erhebliche Stickstoffein-
trage durch Ammoniak- und Ammonium-Immissionen. ASMAN & VAN JAARSVELD (1990) schatzten
die jahrliche Deposition von NH, in der gesamten Bundesrepublik auf ca. 16 kg N ha™ (x mindestens
30% Schatzfehler), der groRere Teil davon wird als NH; durch trockene Deposition (Eintrag von Ga-
sen, Stauben oder Aerosolen) abgelagert (ca. 9 kg N ha™ a™), der Rest als NH," in Niederschlagen
gelost eingetragen (ca. 7 kg N ha™ a'1). Die Gesamtdeposition ist seit 1970 mindestens um den Faktor
2,2 erhoht (ASMAN & VAN JAARSVELD 1990). Nach den Simulationsergebnissen der EMEP-
Transportmodelle fiir das Jahr 1997 traten die maximalen Eintrage von reduziertem Stickstoff
(Ammoniak und Ammonium) mit Werten tiber 20 kg N ha™ a” im Grenzgebiet Niederlande —
Deutschland - Belgien auf (Abb. 2). Fir Irland, Westfrankreich, Stiddeutschland, Osterreich, der
Schweiz und Norditalien wurden Werte zwischen 10 und 20 kg Neq ha'a’ ausgewiesen. Alle genann-
ten Gebiete waren im Jahre 1997 auch durch die hchsten Emissionen von reduziertem Stickstoff ge-
kennzeichnet. Mit bis zu 50 000 Tonnen NHj; je Rasterelement von 50 x 50 km Grofie und Jahr lag
dabei das Grenzgebiet Deutschland - Niederlande an der Spitze. Die Gesamtdepositionsraten stick-
stoffhaltiger Verbindungen betrugen nach den EMEP-Transportmodellen fir das Jahr 1993 im grof3ten
Teil Mitteleuropas zwischen 10 und 20 kg N ha™ a™, in den Niederlanden und Teilen Deutschlands
iiber 20 kg N ha™ a™ (DATEN ZUR UMWELT 2000).
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Abb. 2: Gesamtdepositionen von reduziertem Stickstoff (N,.q) 1997, Fundstelle: Daten zur Umwelt
2000

1.6.4 Regionale und lokale Unterschiede

ERISMAN et al. (1998) schatzten fiir die Niederlande jedoch einen Stickstoffeintrag allein aus NHz in
Hohe von ca. 34 kg N ha” a™ (1993). Zwar gingen die Depositionsraten gegenuber der Situation im
Jahre 1980 mit ca. 37 kg N ha™ a™ etwas zuriick, der geschatzte Eintrag liegt aber tiber den EMEP-
Werten. Diese Durchschnittswerte konnen regional und lokal deutlich Gberschritten werden. So wurden
in niederlandischen Waldflachen Stickstoffdepositionsraten zwischen 50 und 170 kg N ha™ a ge-
messen, Ammoniak oder Ammonium machten mehr als 80 % dieses Stickstoffeintrags aus (IVENS
1990 zit. in BERENDSE et al. 1993). Nach ERISMAN et al. (1998) liegt der NH3-Eintrag in Waldflachen
der Niederlande etwa 20 %, in Heidefladchen ca. 10 % lUber dem landesweiten Mittel, wahrend die
Depositionen in Gebiete mit anderer naturnaher Vegetation um ca. 10 % geringer ist. Deutlich
niedrigere NH;-Eintrage ermittelten HUBER et al. (2002) in einer stidbayerischen Untersuchungs-
flache. Basierend auf dreijahrigen Messungen (1995-1997) der Ammoniakfliisse in den Waldboden
schatzten sie jahrliche Eintrage zwischen ca. 6 kg N ha™ in Buchen- und ca. 10 kg N ha™ in Fichten-
bestanden.

DRAGOSITS et al. (2002) ermittelten fir ihr englisches Untersuchungsgebiet anhand von Modell-
rechnungen starke raumliche Variationen der NH3-Depositionsraten (von 0 bis iber 80 kg N ha™ a'1).
Wahrend der Eintrag in landwirtschaftlich genutzte Flachen meist nur gering war, diese stattdessen

NH; emittierten, waren besonders die Rander von Waldern und kleine ,Inseln“ halb-naturlicher Vege-
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tation inmitten intensiv landwirtschaftlich genutzter Flachen NHz-Depositionen von tiber 80 kg N ha™ a’
! ausgesetzt. Unter dem Durchschnitt lagen die Depositionsraten im Kernbereich groRerer Natur -

schutzgebiete.

Dass die eingetragenen Stickstoffmengen trotz einer im Vergleich zu Waldflachen deutlich niedrigeren
Rauhigkeit von Griinland- und Heidegesellschaften auch dort erheblich sein kbnnen, bestatigen auch
andere Autoren. So stellten BOBBINK et al. (1990, zit. in BERENDSE etal. 1993) in Griinland-
bestanden an StralRenrandern in den Niederlanden jahrliche Depositionsmengen zwischen 35 und 55
kg N ha™ fest. Auch in Kalkhalbtrockenrasen mit einer niedrigen Wuchshohe wurden Eintrage von 32
bis 46 kg N ha™ a™ gemessen (VAN DAM 1990, zit. in BERENDSE et al. 1993).

Erschwerend bei der Abschéatzung der tatséchlichen Depositionsmengen wirkt sich auch aus, dass
Pflanzenbestande NH; nicht nur aufnehmen sondern auch abgeben kénnen (SUTTON et al. 1995). So
belegen Freilandmessungen des NHs-Austausches zwischen Atmosphére und Vegetation, dass
landwirtschaftlich genutzte Flachen in der Bilanz als NHz-Quelle fungieren, wahrend Pflanzenbestéande
an stickstoffarmen Standorten NH3-Senken sind (FANGMEIER & JAGER 2001).

Im grof3ten Teil Europas mit Ausnahme von Skandinavien, Italien und der Ostkiiste Englands betragt
der Anteil der NHs/NH, " -Deposition an der gesamten Stickstoffdeposition tiber 50 %, in Regionen mit
hohen Ammoniakemissionen kann er sogar iiber 70 % betragen. Damit tragt die NH s/NH, -Deposition
fast uberall in Europa signifikant zum Eintrag von Stickstoff in Okosysteme bei (HESTERBERG et al.
1996, HOOGERVORST 1998).

1.7 Auswirkungen des Stickstoffeintrags

Zusétzlich zum Ausbringen von synthetischen Stickstoffdiingern, dessen Verbrauch in den letzten
funfzig Jahren weltweit um etwa das 20-fache gestiegen ist (SMIL 1997), in der Wirkung jedoch fl&
chenbezogen und damit relativ begrenzt ist, fihrt die Deposition stickstoffhaltiger Verbindungen in
vielen Gebieten, besonders in den Industrielandern, flachendeckend zu einem erhéhten Stickstoffan -
gebot (ELLENBERG jun. 1989). Dieser Stickstoff reichert sich allmahlich an und beeinflusst regional
wie global natirliche und halb -natiirliche Okosysteme (BOBBINK 1998, SUTTON & DRAGOSTIS
1999). So kdnnen erhdhte Stickstoffeintrage in Waldgesellschaften zu einer Produktivitatssteigerung
und durch die Bildung von Biomasse auch zu einer vermehrten Speicherung von Kohlenstoff aus der
Atmosphare beitragen (z.B. ABER et al. 1995 zit. in VITOUSEK et al. 1997 a), die starke Wuchsfor-
derung kann jedoch zu einem Mangel an anderen Nahrstoffen (z.B. Phosphor oder Magnesium) fiih -
ren, der durch die im Waldboden vorhandenen Nahrstoffe nicht ausgeglichen werden kann (BUSCH et
al. 2001, VAN DER EERDEN et al. 2001).

Besonders in Boden mit einer geringen Pufferkapazitéat kdbnnen hohe Stickstoffdepositionen zu einer
Versauerung fihren, die die Ausbreitung sauretoleranter Arten und — wo solche vorhanden sind - eine
verminderte Vitalitat der Baume zur Folge hat (BOBBINK et al. 1998). Messungen der Eintrage aus
der Atmosphare in einem norddeutschen Kiefernforst zeigten, dass dort etwa die Halfte der Verbin -

dungen, die potentiell zur Versauerung beitragen, Stickstoffverbindungen waren (DAMMGEN &
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ZIMMERLING 2002). Wird die Aufnahmefahig keit eines Okosystems fuir Stickstoff tiberschritten
(Stickstoffsattigung) kommt es durch den vermehrten Austrag von Nitrat ins Grundwasser bzw. in
Flisse und Seen zu deren Eutrophierung bzw. Versauerung. Zusatzlich zum Nitrat werden auch wich -
tige basische Kationen wie Calcium, Magnesium oder Kalium ausgewaschen (VITOUSEK et al. 1997
a). Auch besteht ein enger Zusammenhang zwischen dem Stickstoffeintrag in Waldflachen und dem
Austrag toxischer Stoffe wie Aluminium oder Schwermetallen (DISE et al. 2001, VAN D ER EERDEN
et al. 2001). VAN DER EERDEN et al. (2001) schliel3en jedoch aus dem jetzigen Wissensstand, dass
die wichtigste Wirkungsweise der Stickstoffeintrage in westeuropaische Okosysteme in der Eutro -

phierung und weniger in der Versauerung liegt.

Erhohte Stickstoffeintrdge kénnen sich auch negativ auf die Mykorrhiza auswirken (EGERTON-
WARBURTON & ALLEN 2000, VAN DER EERDEN et al. 2001, NILSSON & WALLANDER 2003).
Zwar wird das Wachstum der oberirdischen Pflanzenteile zunéchst durch eine verstérkte Stickstoff-
aufnahme und —weiterleitung durch die Mykorrhizapilze gefoérdert, werden in der Folge jedoch weniger
Kohlenhydrate in die Wurzeln verlagert, kann dies zu einer reduzierten Mykorrhizierung mit nega tiven
Folgen fur die Nahrstoffversorgung der Pflanzen fiihren (BRUNNER 2001, EATON & AYRES 2002).
Bei einem erhodhten Stickstoffangebot kann sich auch die Zusammensetzung der Pilzgemein schaft
verandern, mit potentiell negativen Folgen fir die Stickstoffmineralisation (EATON & AYRES 2002).

Stickstoff ist in vielen natirlichen und halb-natirlichen Okosystemen der wichtigste wachstumsbe-
grenzende Nahrstoff. Wenn sich seine Verfligbarkeit erhoht, sind deutliche Auswirkungen auf die
Dominanzverhéltnisse zu erwarten, schnellwachsende Arten werden auf Kosten der langsamwach-
senden typischen Arten gefordert, es kommt zu Verschiebungen in der Vegetationszusammenset zung.
Da die Biomasse schnellwtichsiger Arten schneller abgebaut wird als bei langsamwachsenden Arten
kann die veranderte Vegetationszusammensetzung zu einer Besch leunigung des Nahrstoffkreislaufes
fuhren (HOBBIE 1992 zit. in STRENGBOM et al. 2001, CARROLL et al. 2003). Eine Zunahme der
Stickstoffmineralisation und der Nitrifikation als Folge von Verschiebungen in der Artenzu-
sammensetzung muss jedoch nicht mit Veranderungen der Streuqualitat verbunden sein. Dies beo-
bachteten BOWMAN & STELTZER (1998), in einer alpinen Tundra Nordamerikas, in der aufgrund er -
hoéhter anthropogener Stickstoffeintrage Deschampsia flexuosa auf Kosten der bisher dominierenden
Art zunahm. Sie vermuteten artspezifische Unterschiede in der Bildung von Feinwurzeln und sekun -

darer Pflanzenstoffe als Ursache fir die artspezifischen Unterschiede in der Stickstoffmineralisation.

In der Folge kénnen sich schnellwachsende Arten auch nachdem der Sti ckstoffeintrag wieder reduziert
wurde, auf vormals verarmten Flachen halten (WEDIN & TILMAN 1990 zit. in STRENGBOM et al.
2002). Da in nahrstoffarmen Okosystemen meist nur geringe Stickstoffverluste durch Auswa schung
oder Denitrifikation auftreten, steigt das bereits erhdhte Stickstoffangebot durch den beschleunigten
Abbau angesammelter Streu und einem Anstieg der Stickstoffmineralisationsrate noch weiter an
(BOBBINK 1998). Vom erhohten Stickstoffangebot profitieren v.a. hochwiichsige Arten. So nahm in
Grinlandgesellschaften in England und in Nord-Amerika bei einer experimentell verbesserten

Stickstoffversorgung die Sprosshiomasse bei einer kleinen Zahl stickstoffbedurftigerer Arten zu —
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v.a. SlRgraser — mit negativen Auswirkungen auf die Diversitat in diesen Versuchsflachen
(WILLIAMS 1978 zit. in VAN DER EERDEN et al. 2001, SILVERTOWN 1980, VERMEER &
BERENDSE 1983, TILMAN 1993, WILSON & TILMAN 2002, JOHNSON et al. 2003, SAMMUL et al.
2003).

1.8 Gefahren fir Pflanzengesellschaften an nahrstoffarmen Stando rten

Besonders bedroht durch den anthropogen erhdhten Stickstoffeintrag sind Pflanzengesellschaften an
nahrstoff-, speziell stickstoffarmen Standorten. Arten, die an diese Standorte angepasst und nur dort
konkurrenzféhig sind - nach einer Zusammenstellung von ELLENBERG jun. (1985) sind dies mehr als
die Halfte der in Deutschland vorkommenden Pflanzenarten - geraten bei besserer Stickstoffversor-
gung schnell den dann gefdrderten stickstoffbedrftigeren Arten gegentber ins Hintertreffen (VAN
DER EERDEN et al. 2001). Der zunehmende Einfluss erhohter Stickstoffdepositionen auf verschiede-
ne nahrstoffarme Okosysteme in Europa aber auch in anderen Teilen der Welt ist durch zahlreiche
Studien belegt. Die Beobachtungen reichen von der Verdrangung typischer Arten in niederlandischen
und deutschen Zwergstrauchgesellschaften durch hochwiichsige Graser (ROELOFS et al. 1987,
STEUBING & BUCHWALD 1989, BERENDSE et al. 1993, BOBBINK et al. 1998,BRITTON et al.
2003), uber den Rickgang niedrigwiichsiger und die Zunahme nahrstof fbedirftigerer Arten in Hoch-
moorflachen (LEE et al. 1993 zit. in LEE & CAPORN 1998, BOBBINK et al. 1998, BERENDSE et al.
2001, GUNNARSSON et al. 2002, LIMPENS et al. 2003) bis zur wachsenden Dominanz nitrophiler
Arten in der Krautschicht ehemals relativ n éhrstoffarmer Waldgesellschaften in Deutschland
(WILMANNS & BOGENRIEDER 1986, KONOPATZKY 1998, GEHRMANN 2003), England (LING
2003), Frankreich (THIMONIER et al. 1994 zit. in LEE & CAPORN 1998), den Niederlanden (VAN
BREEMEN & VAN DIJK 1988, VAN DER EERDEN et al. 1998) oder Siudschweden (TYLER 1987 zit.
in BERENDSE et al. 1993). Ubersichten finden sich bei BOBBINK et al. (1998) und VAN DER
EERDEN et al. (2001). Auch in subalpinen und alpinen Pflanzengesellschaften kommt es durch die
Zunahme von Grasern wie Deschampsia flexuosa und Calamagrostis villosa zu einer Verdrangung
typischer Pflanzenarten, wie FABISZEWSKI & WOJTUN (2001) aus Polen berichten. Steigende
Stickstoffdepositionen fuhrten in den USA innerhalb der letzten 60 Jahre zu einer Ausbreitung bewal-
deter Flachen auf Kosten der nattrlichen Graslander (KOCKY & WILSON 2001). Der Waldzuwachs
war dort besonders grof3, wo mit bis zu 22 kg ha™ a™ auch die groBten Stickstoffeintrage gemessen

wurden.

Erhohte Stickstoffeintrage kdnnen auch die Beziehungen zwisc hen einer Pflanzenart und ihren natiir-
lichen Feinden verandern und so zu deutlichen Vegetationsveranderungen fihren. So ist experimen -
tell belegt, dass der unter Stickstoffdeposition erhohte Stickstoffgehalt der Blatter von Calluna vulgaris
die Entwicklung des Heidekéfers (Lochmaea suturalis) fordert. Der vermehrte Blattfraf? fihrt zum
Blattverlust und in der Folge zu einer starken Férderung von Grasern wie Deschampsia flexuosa (VAN
DER EERDEN et al. 1991). In einer Studie von STRENGBOM et al. (2002) fihrte eine erhdhte
Stickstoffverfligbarkeit zu einem erhohten Befall der Blatter von Vaccinium myrtillus mit einem para-

sitischen Pilz. Vom vorzeitigen Blattfall konnte wiederum Deschampsia flexuosa noch stérker als von
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den Stickstoffeintragen profitieren.

1.8.1 Halbtrockenrasen

Zu den Pflanzengesellschaften, die auf besonders stickstoffarmen Standorten wachsen, gehéren auch
die Halbtrockenrasen. Sie sind entsprechend durch einen hohen Anteil an Magerkeitszeigern ge-
kennzeichnet. Studien zur Geschichte der mitteleuropéischen Vegetation deuten darauf hin, dass bis
auf sehr kleine und isolierte Vorkommen etwa auf Hiigelkuppen vor dem Neolithikum keine Halb-
trockenrasen existierten (WILMANNS 1997, POSCHLOD & WALLISDEVRIES 2002). Halbtrocken -
rasen kdnnen somit als Teil einer breiten Palette naturnaher Ersatzgesellschaften eingestuft werden,
die bedingt durch menschliche Nutzung an die Stelle der in Mitteleuropa nattirlichen, mehr oder weni-
ger geschlossenen Waldgesellschaften traten. Auf sommertrockenen, meist basischen Béden, denen
durch Mahd oder Beweidung standig Néhrstoffe entzogen wurden und die entsprechend besonders an
Stickstoff aber auch an Phosphor verarmten (CRITCHLEY et al. 2002), ohne dass dies durch Dinger-
gaben wieder ausgeglichen worden wére, waren sie zwischen dem 15. und der ersten Halfte des 20.
Jahrhunderts sehr verbreitet (ELLENBERG 1996, WILLEMS 2001, POSCHLOD & WALLISDEVRIES
2002). Heute sind sie vielerorts verschwunden oder auf kleine Restflachen zusammengeschrumpft. In
einem 250 km2 grof3en Untersuchungsgebiet in der Nordwestschweiz ermittelten ZOLLER et al. (1986)
z.B. eine Abnahme der Halbtrockenrasenflache zwischen 1949/54 und 1982/83 um etwa 80 %. Noch
1955 in der nordlichen Wetterau und dem Vorderen Vogelsberg haufige Halbtrockenrasen auf Basalt
waren 1991 grofteils zerstort (DE JONG 1992). Neben Mooren gehéren Trocken- und Halb-
trockenrasen in Deutschland zu den am stéarksten gefahrdeten Pflanzenformationen mit einem Anteil
von 34 % aktuell gefahrdeter Arten (nur Hauptvorkommen, KORNECK & SUKOPP 1 988). RIECKEN
et al. (1994) stufen sowohl die submediterranen als auch die subkontinentalen Halbtrockenrasen als

bundesweit stark gefahrdete Biotoptypen ein, die nur schwer regenerierbar sind.

1.8.2 Ursachen der Gefahrdung von Halbtrockenrasen

Gefahrdungsursachen sind vor allem deutliche Veranderungen in den landwirtschaftlichen Produkti-
onsweisen, besonders seit den 50er Jahren, die auf dem Grof3teil der Nutzflache zu einer starken In -
tensivierung fuhrten. Viele Halbtrockenrasen wurden durch Dingung innerhalb kurzer Zeit in intensiv
genutztes Grinland Uberfihrt (ELLENBERG 1996). Bereits KNAPP (1951) forderte, Naturschutz durch

die Unterlassung von DingemaRnahmen auf ehemaligen Magerweiden zu betreiben.

Der ursachliche Zusammenhang zwischen Veranderungen der Vegetation und erhéhten Nahrstoffein-
tragen in (z.T. ehemaligen) Halbtrockenrasen ist u.a. durch eine Reihe von experimentellen Freiland -
studien vor allem aus Holland belegt. So verénderte sich die Vegetation von Versuchsparzellen eines
vormals landwirtschaftlich genutzten Halbtrockenrasens durch hohe Gaben von Stickstoff, Phosphor
und Kalium (NPK-Dtinger) innerhalb von sieben Jahren von einem artenreichen in ein artenarmes,
hochwiichsiges ARRHENATHERETUM ELATIORIS, dominiert von wenigen, hochproduktiven Grasarten. Auf

den Parzellen, die keine Dlingergaben erhielten, konnte sich dagegen ein typisches MESOBROMETUM
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ERECTI regenerieren (WILLEMS 1980). Bei Dingeexperimenten in Kalkmagerrasen der Schwéabischen
Alb wurden durch NPK-Gaben v.a. Graser gefordert, darunter Arrhenatherum elatius und Holcus
lanatus, wahrend niedrigerwiichsige Magerkeitszeiger wie Sanguisorba minor oder Thymus
pulegioides in ihrer Haufigkeit abnahmen (BRIEMLE 1990).

Auf weniger ertragreichen Standorten wurde dagegen die Bewirtschaftung haufig ganz eingestellt, be-
sonders da sich die traditionellen Nutzungsformen der Heugewinnung und der Schafbeweidung wirt-
schaftlich immer weniger lohnten (POSCHLOD & WALLISDEVRIES 2002). Die mit der dann begin -
nenden Sukzession verbundenen Prozesse sind fir Halbtrockenrasen mehrfach beschrieben worden
(SCHREIBER & SCHIEFER 1985, HAKES 1987 u.a.). Die fehlende Entnahme von Biomasse fiihrt
haufig zur Ausbildung einer mehr oder weniger méachtigen und geschlossenen Streuschicht. Zusam -
men mit einer groReren Dichte der Pflanzenbesténde fiihrt dies dazu, dass weniger Licht in tiefere
Schichten der Vegetation vordringt. Konkurrenzschwache, niedrigwiichsige Arten leben ein Kimmer -
dasein oder verschwinden vollstandig. Befinden sich auf den Halbtrockenrasen oder in deren Néhe
Geholze, die Wurzelauslaufer bilden, verbuschen diese Flachen sehr schnell. Letztendlich entwickelt
sich wieder die dem Standort entsprechende Waldgesellschaft (ELLENBERG 1996, WOLF 1980).

Verlauft dieser Prozess in Pflanzengesellschaften mit einer relativ geringen jahrlichen Phytomasse-
produktion auch relativ langsam, andert sich doch mit der Zeit u.a. das Mikroklima in den Besténden:
eine machtigere Streudecke dampft z.B. die auf den Standorten von Halbtrockenrasen haufige perio -
dische Austrocknung des Oberbodens. Dies hat Auswirkungen auch auf den Nahrstoffhaushalt der
Bestande. Hohere Luftfeuchtigkeit auch in den oberen Bodenschichten bedeutet in der Regel u.a. eine
Verbesserung der Bedingungen zur Streuzersetzung (SCHREIBER & SCHIEFER 1985). Damit tritt
eine "autogene" Eutrophierung (RUTHSATZ 1989) oder "Selbst-Eutrophierung” (TAMM 1990) ein,
welche durch den anthropogene Stickstoffeintrag haufig verstarkt wird (STEUBING & BUCHWALD
1989).

Die Akkumulation von Stickstoff in Okosystemen ist wahrscheinlich einer der wichtigsten Faktoren, die
sowohl die Sukzessionsrate als auch die Veranderungen in der Artenzusammensetzung bestimmen.
Stickstoff ist einer der Pflanzennahrstoffe, der Gber die Sukzession stark angereichert wird (TAMM
1990, BERENDSE et al. 1993). Die hohen aktuellen Stickstoffeintrage fihren zu einer starken
Beschleunigung der Sukzession in nahrstoffarmen Okosystemen (BERENDSE et al. 1993).

Die Phanomene einer fortschreitenden Sukzession und der Stickstoffeintrag verstarken sich dabei im
Sinne einer positiven Riickkopplung gegenseitig, da brachliegende oder schon mit héher wachsen den,
stickstoffbedirftigeren Pflanzen durchsetzte Besténde eine grof3ere "Rauhigkeit" besitzen als
regelmaRig abgeméahte oder beweidete. Hierdurch kommt es z.B. bei NH ;* zu einem gegeniiber dem
Freilandniederschlag etwa um das Doppelte gesteigerten Eintrag via Interzeption durch die Pflanzen
(HEIL 1988). VAN DAM et al. (1990) stellten bei Untersuchungen in einem von der Fieder-Zwenke
(Brachypodium pinnatum) dominierten Kalkhalbtrockenrasen in Holland fest, dass die Interzeptions-
deposition, also die von den Pflanzen aus der Luft "ausgekdmmte" Menge an Stickstoff, mit ca. 13 kg
N ha™ a™ nahezu die GréRe der Deposition im Freilandniederschlag (ca. 17,5 kg N ha™ a™) erreichte.

Die daraus resultierende Gesamtdeposition von ca. 30,5 kg N ha * a™ tibertraf die Stickstoff-Minerali-
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sationsrate im Bestand (ca. 23 kg N ha™ a™). Auch die Verbuschung ehemals gehélzfreier Flachen
verstarkt Uber gesteigerte Stickstoffdepositionen aufgrund von Luv- und Lee-Effekten in Geholznahe

die Eutrophierung.

1.8.3 Stickstoffbilanz fiir Halbtrockenrasen

Dass auch in genutzten Halbtrockenrasen ein erheblicher Teil des eingetragenen Stickstoffs akkumu-
liert werden kann, zeigten BERENDSE et al. (1993), die mit Datenmaterial von VAN DAM und
BOBBINK & WILLEMS eine Bilanz der Stickstoff-Eintrdge und -Verluste eines hollandischen Kalk-
halbtrockenrasens aufstellten (alle Werte N ha™ a™). Die Deposition aus der Atmosphare war dabei
mit ca. 40 kg der mit Abstand gro3te Eintrag, aus der Fixierung durch Leguminosen oder Blaualgen
stammten lediglich ca. 1 kg. Von dieser zugefiihrten Menge wurden dem Okosystem durch die jahrlich
einmalige Mahd etwa 25 kg wieder entzogen, ca. 1 kg gingen durch Denitrifikation und nur etwa 1 kg

durch Auswaschung verloren, 14 kg wurden in den Pflanzen und im Boden gespeichert.

1.8.4 Ciritical load

Neben den Nutzungsanderungen muss die Deposition stickstoffhaltiger Verbindungen als eine der
wichtigsten Gefahrdungsursachen von Halbtrockenrasen und anderen nahrstoffarmen Okosystemen
angesehen werden (RIECKEN et al. 1994). Die derzeitigen Depositionsmengen liegen in gro3en Tei -
len Mitteleuropas weit Uber den flr diese Systeme akzeptablen Grenzen (BOBBINK et al. 1992). Als
,critical load* fur Halbtrockenrasen (Mesobromion), bei dessen Uberschreitung es zu negativen Ver-
anderungen dieses Okosystems kommt, sahen BOBBINK et al. (1992) einen Eintrag von 14 - 25 kg N
ha™’a™® an. Neuere Schatzungen von BOBBINK (1998) gehen fiir Kalkhalbtrockenrasen von einem
Schwellenwert zwischen 10 und 20, u.U. auch bis 40 kg N ha™ a™ aus. Diese Grenzwerte basieren v.a.
auf den Ergebnissen niederlandischer Untersuchungen, die in der Regel nicht mehr genutzte
Kalkhalbtrockenrasen zum Gegenstand hatten, sowie auf Modellrechnungen mit unterschiedlichen
Stickstoffeintragen. Fur ungenutzte Halbtrockenrasen in Stdwestdeutschland (mit einem P,0s-Gehalt
zwischen 9 und 136 kg ha™) kalkulierte NEITZKE (2001) anhand der Veranderungen der Stickstoff-
nettomineralisationsrate zwischen den durch angrenzende Landwirtschaftsflachen beeinflussten
Randzonen und den Kernbereichen einen kritischen Eintrag von 20 — 30 kg N ha™a™. WILSON et al.
(1995) leiteten aus einer experimentellen Studie flr aktuell durch Beweidung genutzte , phosphatlimi-
tierte Kalkhalbtrockenrasen in England einen ,kritischen Eintrag* zwischen 42 und 55 kg N ha™a™ ab.
Dies deutet darauf hin, dass Unterschiede in der Nutzungsform die Effekte erhohter Stickstoffeintrage
stark beeinflussen kénnen (BOBBINK 1998, CARROLL et al. 2003).

1.8.5 Veranderungen in Halbtrockenrasen durch Stickstoffeintrag

Wahrend die natirlich waldfrei bleibenden Trockenrasen (Xerobrometum) durch erhdhte Stickstoffde-
positionen nur wenig gefahrdet scheinen - WILMANNS (1988) stellte bei Vergleichsuntersuchungen im

Kaiserstuhl keine deutlichen Veranderungen gegeniber der Situation vor 40 Jahren fest - muss bei
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den auf tiefergriindigen Standorten vorkommenden Halbtrockenrasen zumindest von einer Mitverant -
wortung erhohter Stickstoffeintra ge aus der Atmosphére fiir beobachtete Veréanderungen ausgegangen
werden (ZOLLER et al. 1986, RUTHSATZ 1989, BOBBINK 1991, BERENDSE et al. 1993). Un -
abhangig voneinander belegen Freilandstudien in verschiedenen Regionen Westeuropas éhnliche
Veranderungen der Halbtrockenrasen: viele typische Arten der Trespenrasen, darunter v.a. konkur-
renzschwache Arten und Magerkeitszeiger nehmen ab, Brachypodium pinnatum breitet sich, wenn
vorhanden, aus und néhrstoffbedurftigere Arten, darunter der Glatthafer ( Arrhenatherum elatius), drin-
gen vermehrt ein (WILMANNS & KRATOCHWIL 1983, SCHREIBER & SCHIEFER 1985, BOBBINK &
WILLEMS 1987, HAKES 1988, WILMANNS 1989, BOBBINK 1991, DE JONG 1992, QUINGER et al.
1994).

1.8.6 Arrhenatherum elatius

Arrhenatherum elatius ist durch schnelles Wachstum, grof3e Blattflache und deren giinstige Verteilung
an der Sprossachse selbst anderen Arten des Wirtschaftsgrinlands (MOLINIO-ARRHENATHERETALIA)
durch Lichtkonkurrenz tiberlegen (KNAUER & RUGER 1980). Bei einer ausreichenden Nahrstoffver -
sorgung gilt dies auch gegeniber typischen Halbtrockenrasenarten wie der Aufrechten Trespe
(Bromus erectus) (BORNKAMM et al. 1975). Von einer Verbesserung der Nahrstoffversorgung kann
Arrhenatherum als Art des Wirtschaftsgrinlands in besonderem Maf3e profitieren (ELLENBERG
1996). Auf diese Weise kdnnen hohe Mineraldiingergaben innerhalb weniger Jahre die Umwandlung
eines Trespenrasens (MESOBROMETUM ERECTI) in eine Glatthaferwiese (ARRHENATHERETUM
SALVIETOSUM) bewirken (ELLENBERG 1996).

1.8.7 Brachypodium pinnatum

Vor allem in Halbtrockenrasen an mittleren, tiefergriindigen Standorten Gbernimmt die Fieder-Zwenke
(Brachypodium pinnatum) haufig eine dominierende Rolle. Diese hat zwar wie Bromus erectus ihren
Verbreitungsschwerpunkt in Halbtrockenrasen (OBERDORFER 2001), wird dort aber - &hnlich
Arrhenatherum - durch eine verbesserte Stickstoffversorgung starker als andere Arten geférdert
(BOBBINK 1991). Vor allem in Folge einer Nutzungseinstellung kann sich dieser hochwiichsige Rhi -
zom-Geophyt (SCHIEFER 1981) rasch ausbreiten und bildet haufig sehr dichte Bestande mit einer
starken Streuschicht. Dies fiihrt zu einer erheblichen Verringerung der Lichtdurchlassigkeit und zur
Abnahme anderer, vorzugsweise niedrigwichsiger Arten (s. 2.1.2, WILMANNS 1975, WILMANNS &
KRATOCHWIL 1983, HAKES 1987, MOSELER 1989, BOBBINK 1991).

Besonders in niederlandischen Naturschutzgebieten wurde seit Ende der 70 er Jahre eine starke Aus-
breitung von Brachypodium beobachtet. Da sich die Nutzungs- bzw. Pflegeform seit den 50 er Jahren
nicht verandert hatte (Mahd im Herbst), wurden als Ursache die deutlich erhdhten Stickstoffdepositio-
nen vermutet (BOBBINK & WILLEMS 1987). Dies wurde durch eine Reihe experimenteller Studien
bestatigt, in denen Stickstoffgaben zu einer deutlichen Zunahme von Brachypodium fuhrten
(BOBBINK et al. 1988, BOBBINK 1991). Aus den Ergebnissen von Versuchen in brachliegenden
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Halbtrockenrasen-Parzellen mit unterschiedlichen Nahrstoffgaben (N, P, K), in denen durch Stick-
stoffgaben (auch ohne Phosphor) v.a. Brachypodium pinnatum geférdert wurde (WILLEMS et al.
1993), schloss BOBBINK (1991), dass diese Art mehr als andere Halbtrockenrasenarten von erhéhten

Stickstoffeintragen aus der Atmosphéare profitiert.

Veranderungen in der Vegetationszusammensetzung kénnen aber sehr langsam vor sich gehen -
insbesondere dann, wenn bei anhaltender Nutzung eine Nahrstoffentnahme erfolgt. So beobachteten
MORECROFT & al. (1994) bei einer Studie in einem aktuell beweideten Halbtrockenrasen in England
(,Festuca-Avenula grassland” ohne die in England seltenere Art Brachypodium pinnatum) auch nach
drei Jahren erhohter Stickstoffzufuhr keine Veranderungen der Dominanzverhaltnisse unter den
Gefalpflanzen. Erst im sechsten Versuchsjahr fihrten die Behandlungen zu einer Abnahme der
Deckung bei Krautern und Seggen, wahrend der Anteil der St3graser kaum verandert wurde (LEE &
CAPORN 1998).

1.9 NH3-Wirkungen auf Wildpflanzen

Die Wirkung von gasformigem Ammoniak wurde bisher vor allem an Nutzpflanzen untersucht, tiber
die Reaktionen von Wildpflanzen liegen vergleichsweise wenige Arbeiten vor. Die meisten Studien
wurde in den Niederlanden mit Baumen (vor allem Pinus sylvestris und Pseudotsuga menziesii) und
an Arten der Sandheide durchgefiihrt. Zu den Arten, die im Rahmen von Begasungsexperimenten in
Open-top Kammern erhdhten NHz-Konzentrationen ausgesetzt wurden, zéhlen neben Calluna vulgaris
Krauter wie Antennaria dioica oder Viola canina aber auch St3gréaser wie Agrostis capillaris oder
Deschampsia flexuosa. VAN DER EERDEN et al. (1990), VAN DER EERDEN (1992), PEARSON &
STEWART (1993), FANGMEIER et al. (1994), VAN DER EERDEN et al. (1998), VAN DER EERDEN
et al. (2001), FANGMEIER & JAGER (2001) und KRUPA (2003) liefern Ubersichten der Wirkung von
NH; und NH,4" auf Pflanzen und terrestrische Okosysteme. Niedrige Konzentrationen stimulieren den
pflanzlichen Metabolismus und flihren v.a. beim Spross zu einer Wachstumsférderung. Das mit h6he-
ren Stickstoffgehalten einhergehende, verstarkte Wachstum kann jedoch mit einer geringeren Stress-
toleranz gegen Parasiten und Krankheitserreger verbunden sein. Wird die Assimilationskapazitat fur
NH; und NH,4" Uiberschritten, treten toxische Effekte auf, bis hin zur Bildung von Nekrosen. Die stoma -
tare Leitfahigkeit kann unter NH3z-Exposition erhdht sein, wodurch die Transpiration zunimmt. D a zu-
gleich jedoch haufig das Wurzelwachstum weniger geférdert wird, kann es haufiger zu Wasserstress

kommen.

Auf der Ebene von Pflanzengesellschaften filhrt der Eintrag von Stickstoff als NH; oder NH," zu einer
Forderung stickstoffbedirftigerer Arten. Da etwa 50 % aller in Deutschland vorkommenden Pflanzen -
arten und zwei Drittel der gefahrdeten Arten nur auf stickstoffarmen Standorten konkurrenzféhig sind
(ELLENBERG jun. 1985) kénnen auch niedrige Stickstoffdepositionen in Form von NH; oder NH," zu
Veranderungen der Dominanzverhaltnisse in Pflanzengesellschaften filhren. Experimentelle Studien

im Hinblick auf die Reaktion von Halbtrockenrasen auf gasférmiges NH3 stehen bisher noch aus.
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1.10 Die aktuelle Studie

In einem dreijahrigen, vom Umweltbundesamt finanzierten Forschungsprojekt wurde untersucht, wie
sich Ammoniak (NHs) und Ammonium (NH,") alleine und in Kombination auf Pflanzenarten aus Halb-
trockenrasen auswirken. Dabei wurden verschiedene Ebenen betrachtet: vom Pflanzenbestand bis zur
Physiologie der einzelnen Pflanze. In der hier vorliegenden Studie werden die Ergebnisse der
Wirkungserhebungen auf der Populationsebene vorgestellt, erganzt durch Untersuchungen zum Gas -

wechsel und zum Kohlenhydratstatus der Versuchspflanzen.

Als Testpflanzen wurden mit Bromus erectus HUDS (Aufrechte Trespe) und Brachypodium pinnatum
(L.) P.B. (Fieder-Zwenke) zwei typische, in Halbtrockenrasen haufig bestandsbildende Arten ausge-
wabhlt, die jedoch unterschiedlich stark auf eine erhdhte Stickstoffverfugbarkeit reagieren (s. 2.1.1 &
2.1.2). Als dritte Art kam mit Arrhenatherum elatius (L.) J. et C. PRESL (Glatthafer) ein typisches Gras
des Wirtschaftsgriinlandes hinzu, das wie andere Fettwiesen-Arten von einem verbesserten
Stickstoffangebot besonders profitieren kann und von dessen verstarktem Eindringen in vormals
nahrstoffarme Halbtrockenrasen daher eine Gefahrdung ausgeht. Die drei Arten wurden einzeln und in

allen Kombinationen als Modellpflanzengesellschaften angezogen.

Die wichtigsten Fragestellungen waren:

+ Wie wirkt NH; als gasférmige, trockene und als nasse Deposition (NH,") auf das Wachstum der
drei untersuchten Arten ? Wie unterscheiden sich die Wuchsleistungen der Arten in Abh&angigkeit
vom NHas/NH, " -Angebot ?

» Welchen Einfluss hat die Art der Konkurrenz (intra- bzw. interspezifisch) auf die Reaktionen der
drei Arten ?

« Verandern sich unter einem erhéhten NH 3/NH,-Angebot die Dominanzverhéltnisse in den Modell-

gemeinschaften aus mehreren Arten, wenn ja, was sind die méglichen Wirkungsmechanismen ?
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2 Material und Methoden

2.1 Charakterisierung der untersuchten Pflanzenarten

Alle drei in dieser Studie verwendeten Arten gehdren zur Familie Poaceae (Gramineae), SulRgraser.
Die Nomenklatur richtet sich nach SCHMEIL (2000).

2.1.1 Bromus erectus HUDS., Aufrechte Trespe

Bromus erectus ist ein ausdauerndes, lockere bis dichte Horste bildendes Gras, das zwischen 30 und
120 cm hoch werden kann. Der Grof3teil der Blattspreiten befindet sich an gestauchten Blatttrieben
(HEGI 1935) im Bereich zwischen 0 und 30 cm Uber der Bodenoberflache (GRIME et al. 1988), wah -
rend die unverzweigten, meist steif aufrechten oder leicht ausge -
breiteten Halmtriebe in erster Linie als Trager der Blutenrispen
dienen. Die Blattspreiten an den vegetativen Trieben kénnen
Uber 30 cm lang werden, sind 2 - 3 mm breit, flach oder — beson-
ders bei Wassermangel - eingerollt. Die Flache eines Blattes
bleibt i.d.R. unter 2000 mm2 (GRIME et al. 1988). Die Blattsprei-
ten an den Halmtrieben sind flach, mit etwa 10 cm relativ kurz
und mit bis zu 6 mm breiter als die Grundblatter. Sie sind zwar
der photosynthetisch aktiven Strahlung besser ausgesetzt,
machen aber nur einen geringen Prozentsatz der gesamten
Blattflache aus. Alle Blattspreiten sind locker behaart oder kahl
und relativ grob (HEGI 1935, HUBBARD 1985).

= Aufrechte T. — B. erdctus
0.30-090 2 5=10

Abb. 3 aus ROTHMALER (1999)

Bromus ist ein Hemikryptophyt, dessen Blatter relativ langlebig sind. Im Herbst sterben jedoch viele
der Blatter ab, oft bleibt aber zumindest ein Bereich an der Blattbasis auch im Winter grin. Bromus
ist in der Lage, auch im Winter geringfiigig zu wachsen. Wie es aufgrund eines hohen DNA Gehaltes
in den Zellkernen (22,6 pg) zu erwarten ist, kann sich diese Art bereits im zeitigen Frihjahr rasch ent -
wickeln, sie wachst jedoch relativ langsam (GRIME et al. 1988, KLAPP & OPITZ VON BOBERFELD
1990).

Die Regeneration erfolgt in erster Linie Uber die Bildung von Samen. Die Hauptblitezeit liegt in den
Monaten Mai bis Juli. Die Karyopsen, deren Gewicht 3 - 4 mg betragt (GRIME et al. 1988,
KALTOFEN & SCHRADER 1991), kénnen direkt nach der Samenreife im Juli/August auskeimen,
sind jedoch auch in der Lage, an der Bodenoberflache zu Giberwintern (GRIME et al. 1988). In be -
grenztem Mal3e breitet Bromus sich auch vegetativ aus. So kann die Grof3e eines Horstes durch die

Anlage zusatzlicher vegetativer Triebe zunehmen, altere Pflanzen bilden auf diese Weise haufig
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einen ausgedehnten Ring (AUSTIN 1968). Nur selten entwickeln sich auch kurze Rhizome (GRIME et
al. 1988, KLAPP & OPITZ VON BOBERFELD 1990).

Die Art bildet ein dichtes, mit einer Wurzeltiefe von ca. 60 bis 90 cm mitteltiefes bis tiefes Wurzel -
system. An den stark verzweigten Wurzeln findet sich haufig vesicular -arbusculdre Mykorrhiza
(KUTSCHERA & LICHTENEGGER 1982, GRIME et al. 1988, OBERDORFER 2001, CORNELISSEN
et al. 2001).

Bromus erectus ist das typische, bestandsbildende Gras der durch regelmafige Mahd entstandenen
und erhaltenen Halbtrockenrasen, wie sie besonders im stiddeutschen und Schweizer Raum auf néhr -
stoffarmen, trockenen und sonnigen Standorten noch vor einigen Jahrzehnten weit verbreitet waren
(BAUMGART 1990, ELLENBERG 1996). Neben Trocken- und Halbtrockenrasen findet man die Art in
Salbei-Glatthaferwiesen, an Rainen und DA&mmen, an Erdanrissen, auf entwésserten Moorwiesen und
steinigen, sonnigen Hangen (KLAPP & OPITZ VON BOBERFELD 1990, ROTHMALER 2001).
Bromus ist ein Trockniszeiger, der auf trockenen Béden haufiger vorkommt als auf frischen
(ELLENBERG 2001) sowie ein Magerkeitszeiger (OBERDORFER 2001), der auf stickstoffarmen
Standorten haufiger ist als an stickstoffreichen (ELLENBERG 2001). Er wéchst meist auf basenrei-
chen, maRig saueren bis milden (pH nicht unter 4,5, am haufigsten auf Béden mit einem pH zwischen
7 und 8, GRIME et al. 1988), mehr oder weniger humosen, lockeren, flach- bis tiefgriindigen Lehm-
und L6Rbdden auf Kak, Basalt, Porphyr oder Gneis (OBERDORFER 2001). Bromus kann als dirre-
und kaltefest gelten, ist empfindlich gegen Nasse, regenreiche Lage und Beschattung (KLAPP &
OPITZ VON BOBERFELD 1990). Als ,Lichtpflanze* kommt er nur ausnahmsweise bei weniger als

40 % r. B. vor (ELLENBERG 2001).

Bromus wird als Ordnungscharakterart der BROMETALIA ERECTI BR.-BL.ET TX.36 (submediterrane Trok-
ken- und Halbtrockenrasen) eingestuft, kann auch im trockenen ARRHENATHERION (Tal-Fettwiesen)
und MoLinioN (Pfeifengraswiesen) auftreten (OBERDORFER 2001).

Das aus dem Vorkommen einer Pflanzenart unter den Konkurrenzbedingungen eines Freilandstand -
ortes nicht auf ihre ,,Anspriiche” geschlossen werden kann, zeigte bereits ELLENBERG (1952) im
.Hohenheimer Grundwasserversuch®. In Reinkultur ohne Einfllisse interspezifischer Konkurrenz
wuchs Bromus ebenso wie Arrhenatherum am besten im maRig feuchten bis feuchten Bereich, in
Mischsaaten mit Arrhenatherum und anderen Arten wurde Bromus jedoch aus seinem physiologi-
schen Optimalbereich verdrangt und hatte nur im trockeneren Bereich gréRere Anteile am Bestand,
hier lag demnach sein 6kologisches Optimum. Ahnliches gilt auch fiir die Stickstoffversorgung, des -
sen Einschrankung Bromus keineswegs ,liebt“, sondern wie alle bisher untersuchten Grase r durch
Stickstoffgaben bis zu einem weit Uber der nattrlichen Versorgung liegenden Optimum geférdert wird.
Die Starke dieser Forderung ist jedoch schwécher als bei Arrhenatherum und anderen néhrstoffbe-
dirftigeren Obergrasern (VOGEL 1978, SHARIFI 1983 a), so dass auf einem mittelgriindigem Kalk-
boden bereits eine starke Dingung ausreicht, um einen von Bromus dominierten Halbtrockenrasen in
eine Glatthaferwiese zu verwandeln. Auf mageren Bdden macht seine Geniigsamkeit Bromus jedoch
zum Uberlegenen Wettbewerber (ELLENBERG 1996).
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Da Bromus einen grofRen Teil seiner Reservestoffe in den Blattbasen speichert, ist er empfindlich
gegen Beweidung z.B. durch Schafe, von denen er zu allen Jahreszeiten gern gefressen wird
(ELLENBERG 1996). Aber auch eine sehr niedrige Schnitth6he kann Bromus schadigen. So wurde
Bromus in einem tschechischen Untersuchungsgebiet durch die in den 1920er Jahren noch tbliche
Mahd per Hand unterdriickt, breitete sich aber nach der in den 1950er Jahren erfolgten Umstellung
auf Maschinen aus (SILLINGER 1929 und TLUSTAK 1972 zit. in KLIMES & KLIMESOVA 2002). Auf
beweideten Flachen wird Bromus als nicht weidefeste Art von Brachypodium pinnatum als dominie-
render Art abgeldst (OBERDORFER 2001), die aufgrund ihrer zusétzlich als Nahrstoffvorrat genutz -
ten queckenédhnlichen Rhizome deutlich dominanter ist als Bromus (ELLENBERG 1996). Bromus ist
zudem stéarker von einer Reproduktion Gber Samen abhéangig ist und reagiert empfindlicher auf Bran-
de als Brachypodium (GRIME et al. 1988). Trotz des relativ flache n Wurzelsystems ist Bromus ten-
denziell auf trockenere, flachergriindige Boden beschrankt, die Brachypodium weniger gut besiedeln
kann (GRIME et al. 1988). Bromus ist im Gegensatz zu Brachypodium in der Lage, wahrend kihler,
feuchter Phasen im Jahreslauf auf solche trockenen Standorte vorzudringen. In gemischten Gesell-
schaften wird somit Bromus durch niederschlagsreiche Friihjahrperioden geférdert, wahrend der An -
teil von Brachypodium bei trockenem Wetter zunimmt (BORNKAMM 1961 b).

Wie bei den meisten Halbtr ockenrasenarten nimmt auch die Haufigkeit von Bromus durch die Zersto-
rung von Wuchsorten insgesamt ab (ELLENBERG 2001). Zwar ist Bromus haufig mit artenreicher
Vegetation assoziiert, dort wo vormals beweidete Flachen nicht mehr genutzt werden, kann Bromus
zunachst jedoch stark zunehmen und dichte, artenarme Bestéande bilden. Im Beisein von
Brachypodium gewinnt dieses aber oftmals die Oberhand und unterdriickt Bromus (GRIME et al.
1988).

Bromus erectus ist im Siiden Deutschlands verbreitet, in den Alpen erreicht er Hohen bis 1350 m .
NN. Im mittleren Gebiet ist er zerstreut, in der norddeutschen Tiefebene nur selten zu finden. Die
submediterrane Art ist in Stid- und Mitteleuropa weit verbreitet, im Kontinentalitatsgefalle liegt ihr
Schwerpunkt als ozeanische Art im Westen Europas (ELLENBERG 2001). Im Norden reicht das Areal
bis in die sudlichsten Teile Skandinaviens, umfasst Sudwestasien, Nordwestafrika und die Kanaren.
Nach Nordamerika wurde die Art eingefiihrt (HEGI 1935, HUBBARD 1985).

Bromus ist ein grobes und rohfaserreiches Gras (HUBBARD 1985), dessen Futterertrag gering bis
mafig ist, das allerdings auf armen Kalkbdden einigen Ertrag abwirft (HEGI 1935). Bei frihem Schnitt
als mittelgutes Heu geschatzt ist der Nachwuchs nur gering bis mafig, meist ohne Halme. Nach
KLAPP & OPITZ VON BOBERFELD (1990) sind Trespenwiesen auf nicht ackerféhigen, eine Diin -
gung nicht lohnenden Flachen brauchbar, auf besseren Boden sei ihre Umwandlung in Glatthafer-

Mischwiesen durch Diingung und evtl. Bewéasserung zu empfehlen.

Strategie nach GRIME et al. (1988): Stellung zwischen C-S-R und stresstolerierender Konkurrenzart
(C-S).

Bromus gehort zu den physiologisch wie 6kologisch bestuntersuchten Pflanzenarten (ELLENBERG
1996), die auch in zahlreichen experimentellen Studien verwendet wurde (z.B. SMITH & BUNTING
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1971, SHARIFI 1983 a & b, MITCHLEY & GRUBB 1986, RYSER & NOTZ 1996).

Soweit nicht angegeben nach: HEGI 1935, HUBBARD 1985, GRIME et al. 1988, KLAPP & OPITZ
VON BOBERFELD 1990, OBERDORFER 2001, ROTHMALER 2001, KALTOFEN & SCHRADER
1991, DULL & KUTZELNIGG 1994 und SCHMEIL 2000.

2.1.2 Brachypodium pinnatum (L.) P.B. (s. str.), Fieder-Zwenke

Brachypodium ist ein ausdauerndes Gras, das lockere bis dichte Horste bildet und 60 bis 120 cm
hoch wird. Die Mehrzahl der Blattspreiten finden sich in der Héhenzone zwischen 0 und 30 cm Uber
dem Boden (GRIME et al. 1988) an meist aufrechten Blatt oder Halmtrieben, die blitentragenden
Stangel tragen ahnlich wie bei Bromus nur wenige Blattspreiten. Die gew6hnlich steif aufrechten, fla
chen oder eingerollten Blattspreiten kénnen bis zu 45 cm lang
und 2 bis 6 mm (selten bis zu 10 mm) breit werden (HUBBARD
1985). Die Flache einer Blattspreite liegt i.d.R. unter 2000 mmz?
(GRIME et al. 1988). Die Blatter sind sparlich behaart oder un -

behaart und relativ rau.

Brachypodium wird als Hemikryptophyt oder Geophyt
(ELLENBERG 2001), von OBERDORFER (2001) auch als Cha-

maephyt eingestuft. Seine Blatter sind relativ langlebig, die

Mehrzabhl stirbt jedoch im Spétherbst ab. Wie es aufgrund des
mit 2,5 pg sehr niedrigen DNA-Gehaltes des Zellkerns zu ver-
muten ist, beginnt Brachypodium erst im spaten Frihjahr mit

dem Austreiben, das Wachstumsmaximum wird im Gegensatz

zu Bromus erst im Sommer erreicht (GRIME et al. 1988).

*Fieder-Zwenke - Brachypddium
pinnaium

0.60-1,00 21 6-7 Abb. 4 aus ROTHMALER (1999)

Die Art verlasst sich fast ausschlie3lich auf die vegetative Rege neration. Mit Hilfe zahlreicher, weit
kriechender, drahtiger Rhizome ist Brachypodium in der Lage, sich stark auszubreiten und durch die
Bildung ausgedehnter, fast reiner Bestdande manchmal gro3e Gebiete zu behe rrschen (HEGI 1935,
HUBBARD 1985). Die generative Reproduktion spielt dagegen nur eine untergeordnete Rolle. Wer-
den Ahren gebildet, so blithen diese im Juni und Juli. Die Karyopsen mit einem Gewicht von etwa
3 mg sind ab September reif, keimen jedoch erst im folgenden Frihjahr aus. Einige Samen kdnnen
auch an der Pflanze Gberwintern. Die Samenproduktion ist insgesamt sehr gering, Brachypodium
bildet nur wenige keimféahige Samen, ein Fruchtansatz von 20 % wurde als Mittelwert ermittelt. Die

Karyopsen bilden im Boden keine ausdauernde Samenbank (GRIME et al. 1988).

Das mitteldichte Wurzelsystem erreicht mit bis zu 100 cm eine mittlere Tiefe (KUTSCHERA &
LICHTENEGGER 1982), als Wurzelkriech-Pionier hat er bodenfestigende Wirkung (OBERDORFER
2001), an den Wurzeln findet sich meist vesicular-arbusculare Mykorrhiza (GRIME et al. 1988,
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CORNELISSEN et al. 2001). Da die Rhizome von Brachypodium bis zu 2 cm unter der Erdoberflache
wachsen, ist die Art relativ tolerant gegen Brande und ist gegenliber der feuersensitiven Art Bromus
konkurrenzbegiinstigt (GRIME et al. 1988).

Die Fieder-Zwenke ist ein typisches und haufig bestandsbildendes Gras ehemals oder noch aktuell
beweideter Halbtrockenrasen und kommt dort haufig zusammen mit Bromus vor. Die Beweidung
herrschte besonders im mittleren und nérdlichen Mitteleuropa vor, wahrend in Stiddeutschland auf
entsprechenden Flachen die Mahd verbreiteter war (BAUMGART 1990). Da nur die ganz jungen Blat -
ter von Schafen gefressen werden (ELLENBERG 1996) wird Brachypodium als ,Weideunkraut” durch
extensive Beweidung gefordert. Daneben findet man die Art auch in Trockengeblischen, lichten Wal
dern und ihren Saumen, an Bahndammen, Stralenréndern und als Erstberaser an offenen Bodenstel -
len. Brachypodium wéchst auf trockenen bis méaRig frischen, mittel- bis tiefgriindigen Lehm- und L6R-
béden (OBERDORFER 2001). Als Schwachséure- und Schwachbasenzeiger (ELLENBERG 2001)
kommt es meist auf basenreichen, haufig kalkhaltigen, mild bis maRig saueren (pH meist > 5,0,
Schwerpunkt bei 7,5 - 8,0, GRIME et al. 1988) Béden vor. Die Zwenke gilt als Magerkeitszeiger
(OBERDORFER 2001), wird aber von einer verbesserten Stickstoffversorgung starker als andere
Halbtrockenrasenarten geférdert (BOBBINK 1991). Als Licht-Halbschattpflanze (OBERDORFER
2001) kann Brachypodium auch Wuchsorte mit einer relativer Beleuchtungsstérke (r.B.) unter 20 %
besiedeln (ELLENBERG 2001). HAKES (1987) fand in Halbtrockenrasen Nordhessens die maximalen
oberirdischen Biomassen von Brachypodium nicht an den voll beleuchteten Wuchsorten, sondern in

Parzellen mit mittelstarker Beleuchtung (30 - 60 % r.B.).

Brachypodium ist Klassencharakterart der FESTUCO-BROMETEA BR.-BL.ET Tx.43 (Trocken- und Halb-
trockenrasen) (OBERDORFER 2001).

In den meisten Kalk-Halbtrockenrasen Westeuropas hat Brachypodium seit Ende der 70er Jahre zu-
genommen, unabhéngig ob diese als Schafweide oder zur Heugewinnung genutzt bzw. regelmafig
abgebrannt werden (BOBBINK & WILLEMS 1987, GRIME et al. 1988). Besonders nach einer Nut-
zungseinstellung kann Brachypodium durch eine starke Zunahme der Blattflache und der Biomasse
sehr dichte Bestande bilden. Die Lichtdurchlassigkeit der Vegetation wird zusétzlich durch eine oft
machtige und langlebige Schicht unzersetzter Streu, die sich am Boden ansammelt, verringert. Dies
hemmt das Wachstum von niedrigwichsigen Arten und flihrt zu einer starken Abnahme der floristi-
schen Diversitat der Vegetation (HAKES 1987, GRIME et al. 1988, BOBBINK 1991).

Obwohl die Art in Halbtrockenrasen zugenommen hat, ist durch den fortgesetzten Verlust sol cher Fl&a-
chen bei der Zahl der Wuchsorte insgesamt eine abnehmende Tendenz zu verzeichnen
(ELLENBERG 2001).

Brachypodium ist in den mittleren und sidlichen Teilen Deutschlands verbreitet, im nérdlichen Tief-
land selten bis fehlend, im Gebirge kommt er bis 1800 m 0. NN vor. Die Art, die nach ELLENBERG
(2001) im Kontinentalitatsgefalle eine Mittelstellung zwischen einem subozeanischen und einem sub-
kontinentalen Schwergewicht einnimmt, von OBERDORFER (2001) jedoch als eurasiatisch (kontinen-

tale) Art eingestuft wird, ist im groReren Teil Europas mit Ausnahme des aufRersten Nordens verbrei-
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tet, ihr Schwerpunkt liegt jedoch in Stdost- und Osteuropa. AuRerdem kommt die Art in Sidwest-
Asien und Nordwest-Afrika vor.

Brachypodium ist ein schlechtes, ertragsarmes Futtergras, dass nur jung gefressen, spater jedoch

gemieden wird und sich daher bei extensiver Beweidung ausbreitet (s.0.).
Strategie nach GRIME et al. (1988): Stress-tolerierender Konkurrent.

Auch Brachypodium wurde bereits in einer ganzen Reihe von experimentellen Studien untersucht
(z.B. WERNER 1983, BORNKAMM 1985, BOBBINK et al. 1987, WILLEMS et al. 1993).

Soweit nicht angegeben nach: HEGI 1935, HUBBARD 1985, GRIME et al. 1988, HAUPLER &
SCHONFELDER 1989, KLAPP & OPITZ VON BOBERFELD 1990, OBERDORFER 2001,
ROTHMALER 2001, ELLENBERG 1996 und SCHMEIL 2000.

2.1.3 Arrhenatherum elatius (L.) J. & K. PRESL ssp. elatius, Glatthafer

Arrhenatherum ist ein ausdauerndes, praktisch allerdings oft nur 3- bis 6-jahriges (KLAPP & OPITZ
VON BOBERFELD 1990) Obergras mit Horsten, deren Dichte sehr variabel sein kann
(PFITZENMEYER 1962). Das ausgesprochen hochwiichsige Gras kann eine Hohe von 180 cm errei-
chen und tragt an den in der Regel aufrechten oder leicht ausgebreiteten Stéangeln sowohl Blatter als
auch Rispen. Bei schlechten Wuchsbedingungen kénnen die
Triebe aber auch nur 40 cm hoch sein. Die Unterschiede in der
Hohe gehen in erster Linie auf differierende Internodienlangen
zuriick und weniger auf die Anzahl der Internodien
(PFITZENMEYER 1962). Neben Halmen mit Blitenstanden wer-
den auch Triebe gebildet, die rein vegetativ bleiben (KALTOFEN
& SCHRADER 1991). Die Blattspreiten sind 10 bis 40 cm lang
und 4 bis 10 mm breit, flach, oberseits locker bis spéarlich be-
haart oder unbehaart und relativ rauh (HEGI 1935, HUBBARD

1985). Die Flache einer Blattspreite bleibt meist unter 4000 mmz?
(GRIME et al. 1988). Die Blatter entalten im Vergleich zu ande-
ren SuRRgrasern ungewohnlich hohe Konzentrationen an
Phosphor und Calcium (GRIME et al. 1988).

**Glatthafer — Arrhendiherum

elativs
060-1.20 2] 67 Abb. 5 aus ROTHMALER (1999)

Arrhenatherum ist ein Hemikryptophyt, dessen Blétter relativ kurzlebig sind, ein Teil kann jedoch den
Winter tUber griin bleiben. Der DNA-Gehalt im Zellkern ist mit 16,0 pg (GRIME et al. 1988) vergleichs-
weise hoch. Die Art ist in der Lage, ab Marz oder, wenn eine Mindesttemperatur von 5,6 °C gegeben
ist, bereits friher neue Blatttriebe zu entwickeln. Dies kann bis in den Dezember anhalten
(PFITZENMEYER 1962).

Die Regeneration erfolgt in erster Linie Uber die Bildung von Samen. Pflanzen von Arrhenatherum
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kdénnen diese bereits im Jahr ihrer Keimung produzieren. Eine ausreichende Bestaubung in der Blite -
zeit im Juni und Juli ermdglicht einen guten Samenansatz. Die Karyopsen sind in der Lage, unmittel -
bar nach dem Samenfall im Juli und August ohne Dormanzphase zu keime n (PFITZENMEYER
1962). Arrhenatherum bildet keine Samenbank aus (GRIME et al. 1988). Die durch Wind - und Klett-
verbreitung transportierten Karyopsen haben ein Einzelgewicht zwischen 2,5 und 3,5 mg (GRIME et
al. 1988, KALTOFEN & SCHRADER 1991) und sind damit relativ grof3. Dies erschwert zwar die Ver-
breitung, ermdglicht es Arrhenatherum jedoch, auch bei Beschattung ein relativ grof3es erstes Blatt
auszubilden, was die Etablierung von Arrhenatherum z.B. auf groben Geréllhalden erleichtert, wo die
Samen oft in tiefen Spalten keimen (GRIME et al. 1988). Die vegetative Vermehrung spielt nur eine
untergeordnete Rolle. In seltenen Fallen werden relativ kurze Rhizome gebildet (PFITZENMEYER
1962, KLAPP & OPITZ VON BOBERFELD 1990), entsprechend ist die Fahigkeit zur vegetativen
Ausbreitung begrenzt. Durch das Auseinanderbrechen von Rhizomverbindungen kénnen jedoch eng
benachbarte Tochterpflanzen entstehen (GRIME et al. 1988).

Glatthaferpflanzen bilden ein dichtes und ausgedehntes Wurzelsystem aus. Wo es der Boden erlaubt
sind sie haufig tiefwurzelnd (GRIME et al. 1988), nach PFITZENMEYER (1962) bis 150 cm, auf tief-
grundig gelockertem Boden sogar bis 280 cm (KUTSCHERA & LICHTENEGGER 1982). Die Wurzeln
sind zéh und drahtartig (HEGI 1935), mit vesicular-arbuscularer Mykorrhiza (GRIME et al. 1988,
CORNELISSEN et al. 2001).

Arrhenatherum ist sehr weit verbreitet und besiedelt eine weite Palette nicht oder nur wenig beschat-
teter Habitate (GRIME et al. 1988). Es ist bestandsbildend in néhrstoffreichen Wiesen warmerer La -
gen (ROTHMALER 2001), die zur Heugewinnung geméht, jedoch nicht oder nur selten beweidet wer -
den (PFITZENMEYER 1962). Zur Blutezeit beherrscht es das Bild derartiger Bestande haufig volk
standig (HEGI 1935). Arrhenatherum ist auch an Hecken- und Wegrainen, StralRenrandern und an
lichten Waldstellen (HEGI 1935) zu finden. Auf eine gewisse Toleranz gegeniiber Stérungen deuten
die Vorkommen in montanen Naturgras-Halden hin (OBERDORFER 2001) und die Fahigkeit von
Arrhenatherum, auf Kiesbanken an Meeren und Flissen (HUBBARD 1985, GRIME et al. 1988) eben -
so wie als wichtiger Erstbesiedler auf (Kalkstein-)Geroll zu wachsen (GRIME et al. 1988).
OBERDORFER (2001) stuft Arrhenatherum auch als Rohbodenpionier ein, es ist in der Lage, unter
nur wenig produktiven Bedingungen zu bestehen. Am haufigsten tritt Arrhenatherum jedoch als kon-
kurrenzstarke und potentiell dominante Art in hochproduktiver und ungestorter Vegetation auf, in
Wiesen entwickelt es sich am besten unter hohen Diingergaben (GRIME et al. 1988). Die Art ist ein
Frischezeiger, der v.a. auf mittelfeuchten Béden wachst (ELLENBERG 2001), nach HUBBARD
(1985) kommt Arrhenatherum auf feuchten bis méaRig trockenen, auch wechselfeuchten jedoch nicht
auf nassen oder haufig Uberfluteten (KLAPP & OPITZ VON BOBERFELD 1990) Btéden vor. Da es
jedoch keine besonders hohen Anforderungen an die Wasserversorgung stellt, kommt es v.a. in war -
men, regenarmen Lagen vor, wahrend nasse, raue, windexponierte und besonders spatfrostgefahr-
dete Lagen gemieden werden (PFITZENMEYER 1962, KLAPP & OPITZ VON BOBERFELD 1990).
Als Schwachsaure- und Schwachbasenzeiger wachst es niemals auf stark sauren Béden
(ELLENBERG 2001), wird im genutzten Grunland mit bis auf 8,0 steigendem pH haufiger (GRIME et
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al. 1988) und bevorzugt basenreiche gut durchliiftete (PFITZENMEYER 1962), tiefgrindige, mehr
oder weniger humose Lehmbéden in wintermild -sommerwarmer Klimalage (KLAPP & OPITZ VON
BOBERFELD 1990, OBERDORFER 1990). Arrhenatherum ist an stickstoffreichen Standorten haufi-
ger als auf mittelmafigen und besiedelt nur ausnahmsweise auch armere Standorte (ELLENBERG
2001). Als ,Lichtpflanze* (OBERDORFER 1990), die nur ausnahmsweise bei weniger als 40 % relati-
ver Beleuchtungsstarke vorkommt (ELLENBERG 2001), ertragt Arrhenatherum hdchstens schwachen
Schatten lichter Geholze (KLAPP & OPITZ VON BOBERFELD 1990).

Arrhenatherum wird als namensgebende Charakterart des Verbandes ARRHENATHERION ELATIORIS W.
KocH 26 (Tal-Fettwiesen) eingestuft (OBERDORFER 2001).

Die assoziierte floristische Diversitat ist nach GRIME et al. (1988) relativ gering und nimmt mit zuneh-

mender Dominanz von Arrhenatherum noch ab.

Arrhenatherum ist in Deutschland von der Ebene bis in mittlere Gebirgslagen (bis 1650 m . NN) ver-
breitet und Uberall haufig. Mit der Diingung steigt die Art auch in héhere Be rglagen auf. Wo die Art
vorkommt, ist sie meist dominant. Das Verbreitungsgebiet der subatlantisch-submediterranen Art
(OBERDORFER 2001), im Kontinentalitatsgefalle nach ELLENBERG (2001) als ozeanisch-subozea-
nisch eingestuft, umfasst fast ganz Europa mit Ausnahme des Nordostens von Skandinavien und der
Arktis, im Mittelmeergebiet nur in der Bergstufe, Nordafrika und das westliche Asien. Arrhenatherum

kommt als eingefiihrte Art auch in Nordamerika und Australien vor.

Der Glatthafer gehort zu den Arten mit einer starken Ausbreitungstendenz (ELLENBERG 2001). Zu
den Ursachen missen neben Veranderungen der Nutzung z.B. durch die weniger intensive Pflege
von StralRenréandern und Bahntrassen oder dem Rickgang der Schafbeweidung (GRIME et al. 1988)
auch erhohte Stickstoffdepositionen angesehen werden, von denen konkurrenzstérkere und nahrstoff-
bedirftigere Arten wie Arrhenatherum stérker profitieren als konkurrenzschwache Arten, die besser an
Nahrstoffmangel angepasst sind (ELLENBERG 1985). Aufgrund seines schnellen Wachstums, der
groRRen Blattflache und deren giinstiger Verteilung an der Sprossachse ist Arrhenatherum selbst ande-
ren Arten des Wirtschaftsgriinlands durch Lichtkonkurrenz tiberlegen (KNAUER & RUGER 1980). Bei
einer ausreichenden Nahrstoffversorgung gilt dies auch gegentiber typischen Halbtrockenrasenarten
wie der Aufrechten Trespe (Bromus erectus) (BORNKAMM et al. 1975). Wird Arrhenatherum durch
Dungung gefordert, sind kleinere Arten bereits nach zwei Jahren nicht mehr konkurrenzféhig
(KALTOFEN & SCHRADER 1991).

Arrhenatherum gilt als wichtigstes Mahgras gut gediingter, zweischiriger Frischwiesen, das bei guter
Nahrstoffversorgung beachtliche Ertrage zu erzielen vermag (KLAPP & OPITZ VON BOBERFELD
1990, OBERDORFER 2001, KALTOFEN & SCHRADER 1991, SCHMEIL 2000). Da es eine zu haufi-
ge Nutzung jedoch nicht vertragt, ist es fur Vielschnitt nicht geeignet. Auch gegen Beweidung ist
Arrhenatherum empfindlich, da (i) seine aufrechten Triebe zahlreiche Blatter tragen, (ii) nur eine ge-
ringe Zahl von basalen Seitenknospen fir die Regeneration zur Verfiigung stehen und (iii) die Rege -
neration aus Samen weitgehend auf den Sommer und Herbst beschréankt ist (PFITZENMEYER 1962,

GRIME et al. 1988). Bodenverdichtung wirkt ebenso wie Nahrstoffverarmung und Versauerung des
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Bodens rasch verdrangend (KLAPP & OPITZ VON BOBERFELD 1990). Schon HEGI (1935) stellte
fest, dass sich Arrhenatherum nur auf gediingten Wiesen zu halten vermége und auf ungediingten
Wiesen meistens durch Bromus erectus ersetzt wiirde. Durch Diingung kénne aber leicht wieder eine
Glatthaferwiese entstehen. Arrhenatherum wird aufgrund seines Blattreichtums, seines sehr schnellen
Wuchses, der tiefen Durchwurzelung und seiner Trockenheitsresistenz in Saatmischungen fiir etwas
trockenere bis frische Standort aufgenommen (HUBBARD 1985). Das Regenerationswachstum nach
einem Schnitt ist in geeigneter Lage gut und durch ein schnelles AufschieRen gepragt, wobei neben
Trieben mit Blitenrispen, die bis September nochmals bliihen kénnen, auch nichtbliihende Langtriebe
gebildet werden (HUBBARD 1985, KLAPP & OPITZ VON BOBERFELD 1990). Nach HEGI (1935)
kénnen aufgrund ihres Verhaltens in Kultur und ihres Ertrages zwei botanisch jedoch nicht abzugren -
zende Formen unterschieden werden, eine wildwachsende und eine kultivierte. Die wildwachsende

Form ist friherblihend, schnellwiichsiger, ertragreicher und dauerhafter als die kultivierte.

Der Strategietyp von Arrhenatherum ist nach der C-S-R-Theorie von GRIME et al. (1988): C/ICSR

(www.uni-hohenheim.de/biostress/Expert-System/lookup_table.html).

Arrhenatherum wurde bereits in zahlreichen experimentellen Studien untersucht (z.B. MAHMOUD &
GRIME 1976, KNAUER & RUGER 1980, SHARIFI 1983 a & b, HUNT et al. 1995), so dass auch fiir

diese Art eine gute Datengrundlage fiir Vergleiche zur Verfligung steht.

PFITZENMEYER (1962) legte im Rahmen der ,Biologischen Flora der Britischen Inseln“ eine umfas -

sende Sammlung von Informationen Uber Arrhenatherum vor.

Soweit nicht anders angegeben aus: HEGI 1935, HUBBARD 1985, GRIME et al. 1988, HAUPLER &
SCHONFELDER 1989, KLAPP & OPITZ VON BOBERFELD 1990, OBERDORFER 2001,
KALTOFEN & SCHRADER 1991.

2.2 Design des Experiments
Die unabhangigen Variablen im Experiment waren:
- Stickstoff-Behandlungsvariante (neun Auspragungen)
- Artengefiige der Modellpflanzengesellschaften (sieben Auspragungen)

Die Pflanzengemeinschaften wurden jeweils drei verschiedenen Niveaus bezliglich NH3-Exposition

und NH,"-N-Versorgung in allen Kombinationen aus beiden Faktoren ausgesetzt:

NH3-Exposition: Ougm*

20 ug m*

50 ug m*
NH,*-Versorgung: 0kg NH,*-N ha™ a*

20 kg NHs-N ha™* a™

50 kg NH4"-N ha™ a™

35



Die drei Grasarten wurden in Monokultur, in allen Kombinationen aus zwei Arten und alle drei
gemeinsam exponiert, um das interspezifische Konkurrenzverhalten unter Eutrophierungseinfluss

beurteilen zu kdnnen.

Die untersuchten Kulturen waren:

1. Bromus erectus — Reinkultur

2. Brachypodium pinnatum - Reinkultur

3. Arrhenatherum elatius - Reinkultur

4. Bromus erectus & Brachypodium pinnatum - Mischkultur

5. Bromus erectus & Arrhenatherum elatius - Mischkultur

6. Brachypodium pinnatum & Arrhenatherum elatius - Mischkultur

7. Bromus erectus, Brachypodium pinnatum & Arrhenatherum elatius - Mischkultur

Die Gesamtpflanzendichte betrug in allen Kulturen 12 Pflanzen pro Topf, die Zusammensetzung der

Mischkulturen wurde durch Ersetzen variiert (Versuchsanordnung nach DE WIT 1960).

Jede Modellpflanzengesellschaft wurde in vier Parallelen, d.h. in vier gleichbehandelten Pflanz-

gefalen, gehalten. Als Gesamtzahl der Pflanzgefal3e ergab sich hieraus:

9 Behandlungen x 7 Modell-Gesellschaften x 4 Parallelen = 252 Gefalie, verteilt auf sechs Open-Top-

Kammern.

Zur Uberprufung moglicher Kammereffekte wurden zusétzlich 36 GefalRe mit Monokulturen (12 je Art)
auf einer Beobachtungsflache innerhalb der Open-top-Anlage des Instituts im Freiland gehalten (dort

nur unterschiedliche NH,"-Versorgung).

2.3 Anzucht und Behandlung der Modellpflanzengesellschaften

2.3.1 Saatgut und Kultivierung

Das verwendete Saatgut wurde im Herbst 1994 im Freiland gesammelt bzw. von einem Unternehmen

fur Wildpflanzensamen bezogen (s.Tab. 2).

Die Aussaat erfolgte auf Pikiererde (Fruhstorfer Erde, Typ P) der Fa. Industrie-Erdenwerk Archut
GmbH in Lauterbach-Wallenrod im Gewéachshaus. Die Samen von Bromus erectus wurden vor der

Aussaat 24 Stunden in Leitungswasser gelegt, um den Keimerfolg zu verbessern.

Nach drei Wochen wurden den Anzuchtschalen etwa zehn cm grof3e Pflanzen enthommen und je weils
zwolf Exemplare in die substratgefiillten Container gepflanzt. Die Pikierung erfolgte nach den
Schemata in Abb. 6 a-c.
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Tab.2: Herkunft des verwendeten Saatgutes

Art Herkunft

] Conrad Appel GmbH, Darmstadt, Abteilung Wildpflanzensamen
Arrhenatherum elatius Anbauflache in Nordrhein-Westfalen
(Glatthafer) Sorte: Arel (relativ ertragsschwach)
Bromus erectus Conrad Appel GmbH, Darmstadt, Abteilung Wildpflanzensamen
(Aufrechte Trespe) Anbauflache in Baden-Wiirttemberg
Brachypodium pinnatum versaumter Halbtrockenrasen auf Basalt bei Pohlheim-
(Fieder-Zwenke) Garbenteich (Vorderer Vogelsberg)

XXXX XXXX XXXX

Abb. 6: Bei der Pikierung der Pflanzen verwendete Pflanzschemata (xxxx: Schild mit Topfnummer)

a. Nummern der Einzel- b. Pflanzschema c. Pflanzschema
pflanzen in Monokultur Mischkultur aus Mischkultur aus
zwei Arten drei Arten

Diese Form der Initialpflanzung in den Mischkulturen mit den sich ,gegeniberstehenden* Gruppen aus
jeweils einer Art wurde gewabhlt, da dies eher der realen Konkurrenzsituation am natirlichen Standort
entspricht als eine véllig homogene Misch-Pflanzung der verschiedenen Arten. Eine &hnliche
Anordnung der Pflanzen in den VersuchsgefaRen findet sich auch schon bei einer Konkurrenz studie
von BORNKAMM et al. (1975) mit Arrhenatherum elatius und Bromus erectus.

Abbildung 7 zeigt einen Blick in eine der Expositionskammern mit den bepflanzten Containern kurz
nach dem Pikieren der Pflanzen.

2.3.2 Substrat

Als Substrat wurde ein Bodengemisch verwendet, das in Bezug auf Boden-pH, Nahrstoffversorgung,
und Wasserkapazitat den Verhaltnissen im Freiland nachempfunden war. Die Grundlage fiir das Sub -
strat bildete ein kalkhaltiger Boden aus dem Kalksteinbruch der Fa. Buderus-Zement in Wetzlar-
Hermannstein (oberdevonischer Massenkalk). Der abgeschobene Oberboden wurde gesiebt

(Maschenweite 2,5 cm) und zu gleichen Volumenteilen mit Sand (gewaschener Mainsand 0/2) der Fa.
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Lahn-Waschkies in Heuchelheim versetzt. Im fertigen Substrat wurde ein pH (a. dest.) von 8,2

gemessen.

Shal

r‘l:‘!‘\'n‘l“ r”. ‘_‘ ;

il

Abb. 7: Modellpflanzengemeinschaften in einer der Kammern kurz nach dem Pikieren der Pflanzen
(12.6.1995)

2.3.2.1 Diasporenpotential im Substrat

Im dritten Versuchsjahr keimten in den Freilandkulturen zwei typische Pflanzenarten der Halbtrocken-
rasen: Polygala comosa (Abb. 8) und Anthyllis vulneraria. Da ein Eintrag aus der Umgebung des Ex-
positionsgelandes ausgeschlossen werden kann, missen diese Arten im Diasporenvorrat des Substrat
vorhanden gewesen sein. Das Auftreten dieser Arten ist als Beleg daflir zu werten, dass fiir das
Experiment ein Boden als Ausgangsmaterial verwendet wurde, auf dem friiher einmal ein Halbtrok-
kenrasen 0.3. gewachsen ist (am Entnahmeort war kurz zuvor Wald gefallt worden zur Erweiterung

eines Kalksteinbruches).

2.3.3 Container und Bewasserung

Als Container kamen Papierkorbe (18 1) aus weillen Polyethylen (HAN 1818: 31cm hoch, 28 cm im
Durchmesser) zum Einsatz, deren Béden mit flinf 0,8 cm groRen Léchern versehen wurden. Die
Container wurden auf Untertdpfen gleichen Durchmessers gestellt, in denen sich das Gberschissige
Wasser sammeln konnte. Um einen Eintrag von Stickstoff in Form von Nitrat aus dem Leitungswasser
zu vermeiden, erfolgte die Bewasserung mit Hilfe einer Tropfchenbewasserungsanlage, die mit Wasser

aus einer Demineralisationsanlage (Umkehrosmose) gespeist wurde (Fa. Seral, Baumbach).
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Die Bewasserung wurde nach Bedarf
vorgenommen, i.d.R. wenn das Sub-
strat an der Oberflache abgetrocknet
war. In der Vegetationsperiode war
das etwa alle zwei bis drei Tage der
Fall, wahrend Witterungsabschnitten
mit besonders hohen Temperaturen
auch taglich. In den OTC-Kammern
erhielten alle Behandlungsvarianten
die gleiche Wassermenge. Je nach
Hoéhe der Niederschlage wurden auch
die Freilandkulturen bewassert. Lan-
gere Niederschlagsperioden fihrten
zu einer zeitweilig besseren Wasser-
versorgung der Freilandkulturen. Die
durch Bewasserung bzw. Nieder-
schlage eingebrachten Wassermen-
gen wurden gemessen und protokol-
liert.

Abb. 8: Polygala comosa SCHKUHR im Topf Nr. 284 zwischen Trieben von Brachypodium pinnatum
(20.5.1997)

2.3.4 Uberwinterung der Modellkulturen

Die Modellkulturen blieben auch den Winter Uber in den Kammern (s. Abb. 9). Aufierhalb der Vegeta-
tionsperiode wurde die Begasung abgestellt und die Dacher sowie die obere Seitenfolien abgedeckt.
Um die Gefahr von Frostschaden an den Modellkulturen zu minimieren, wurden die Pflanzcontainer fur
die Frostperiode in Rindenmulch eingelagert. Hierzu wurden die Tépfe zunachst aus den Kammern
gerdumt und anschlief3end ein Rondell aus feinem Maschendraht errichtet, dessen Boden und
Seitenwande mit Kunststoffgewebe ausgelegt wurde. Nach Einbringen einer ca. 5 cm hohen Schicht
von Rindenmulch wurden die Container wieder in die Kammern gestellt, wobei die Zwischenrdume der
Topfe ebenfalls mit Rindenmulch verfillt wurden. Auf diese Weise wurden die Modellkulturen optimal in
Rindenmulch ,eingepackt®. Auch die Freilandkulturen wurden zum Uberwintern in eine auf die gleiche
Weise vorbereitete leere Kammer gebracht. Frostschaden an den Versuchspflanzen konnten so

wahrend des gesamten Versuchszeitraumes vermieden werden.
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2.4 Pflanzenexpositionsanlage

Zur experimentellen Veranderung der NHs-Exposition und der NH,*-Versorgung diente die Pflanzen-
expositionsanlage aus Open-top-Kammern des Instituts fir Pflanzendkologie der Justus Liebig-
Universitat GielRen. Open-top-Kammern (OTC) werden seit 1973 weltweit als standardisierte Systeme
bei immissionsékologischen Untersuchungen eingesetzt (HEAGLE et al. 1973). Sie erlauben eine
weitgehende Kontrolle des Immissionsklimas (Einstellung reproduzierbarer NH;-Gehalte der Luft),
wahrend das Mikroklima jedoch weit-
gehend den Bedingungen im Freiland
entspricht oder diesen zumindest
ahnelt (FANGMEIER et al. 1992).

Abb. 9: AuBerhalb der Vegetations-
periode wurde die Begasung abge-
stellt, die Kammerfolien wurden weit-
gehend abgenommen. Die Versuchs-
pflanzen lagen wie am Freilandstand-
ort zeitweise unter einer dichten
Schneedecke, was zusatzlichen
Schutz vor Frostschaden bot
(7.1.1997).

Die Container mit den Modellgemeinschaften wurden in allen sechs OTCs in allen drei Vegetations-
perioden nach demselben Schema aufgestellt (Abb. 10). Dabei wurden die Monokulturen in der Nahe
der Tur positioniert, um diese fur nicht-destruktive Erfassungen gut erreichen zu kénnen, die Misch-

kulturen wurden in der tirabgewandten Halfte der Kammern konzentriert.

Alle Container waren fiir Untersuchungen oder die monatlichen Diingegaben zuganglich. Hierzu blieb
zwischen den Monokulturen ein Mittelgang und rundherum zwischen den Containern und der Kam-
merfolie mit den Einstromdéffnungen ebenfalls ein Gang frei. Letzterer sollte auch verhindern, dass die

Container zu dicht an den Einstroméffnungen standen und so schneller austrocknen wiirden.
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Abb. 10: Stellplan der Container
in den OTC-Kammern,

A: Arrhenatherum elatius

B: Bromus erectus

Y: Brachypodium pinnatum

0, 20, 50:

0, 20, 50 kg NH,"-N ha™* a™

2.4.1 Erfassung der Klimadaten

Uber die gesamte, insgesamt 826 Tage umfassende Zeitspanne der Studie (22.5.1995 [Beginn Bega-
sung] bis 30.7.1997 [Ende Schlussernte]), wurden innerhalb und auf3erhalb einer Referenz-Kammer
(OTC Nr. 1) eine Reihe von Klimaparametern erfasst. Die Lufttemperatur (T) und die Relative Luft -
feuchtigkeit (RH) wurden zunéchst mit Messfuhlern der Fa. Reinhardt Messtechnik (Bodenfelde)
gemessen, fir die Globalstrahlung kam das Gerat CM 11 der Fa. Kipp & Zonen (Niederlande) zum
Einsatz. Da sich im am Ende des ersten Versuchsjahres (1995) herausstellte, dass die Messfuhler
nicht richtig geeicht waren, wurden diese Ende April 1996 gegen Gerate der Fa. Thiel3 (Gottingen)
ausgetauscht. Der Temperaturverlauf des ersten Versuchsjahres konnte mit Hilfe der Angaben des
DEUTSCHEN WETTERDIENSTES ergéanzt werden, der ca. 2,5 km norddstlich der OTC-Anlage in
Giel3en am Standort ,Liebigshthe" eine Wetterstation betreibt (Monatlicher Witterungsbericht, 43. Jg.
1995 bis 45. Jg. 1997). Die Datenerfassung erfolgte wie von FANGMEIER et al. (1992) beschrieben.
Die Messwerte wurden im Minutenabstand abgespeichert und nachfolgend zunéchst zu Stunden- und

Tagesmitteln verdichtet, aus welchen wiederum Monatsmittel berechnet wurden.

2.4.2 NH,"-Diingung

Die Topfdiingung mit Ammonium erfolgte wéahrend der Vegetationsperiode in monatlichen Gaben von
gelostem Ammoniumsulfat (NH,),SO, Die Jahresmenge von 20 bzw. 50 kg NH ,*-N ha™* wurde in zehn
gleichgrof3e Diingeeinheiten unterteilt, von denen im Mai drei, im April und Juni zwei und von Juli bis
September jeweils eine gegeben wurden. Die grof3ere Zahl kleinerer Diingergaben ermdglichte eine
bessere Ausnutzung durch die Versuchspflanzen (VOGEL 1978). Um eine mdglichst gleich-
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mafige Verteilung der Ammoniumgaben in den Topfen zu erreichen, wurde vor dem Ausbringen die
pro Topf vorgesehene Lésungsmenge in einem Glasgefal? mit etwa % | demineralisiertem Wasser

verdinnt.

2.4.3 NH;-Begasung

Wahrend der Vegetationsperioden wurden die Modellkulturen mit NH; begast. Die Dosierung erfolgte
mit Hilfe eines MassendurchfluRreglers aus purem NHs, das mit N, verdiinnt wurde. Das solcherma-
Ben verdinnte NH; wurde in den Luftstrom der jeweiligen Kammergeblase geleitet und durch diesen
gleichmaRig und kontinuierlich in jeder der sechs genutzten OTCs verteilt. Die Uberpriifung der ange -
strebten Konzentrationen in der Umgebungsluft von 0, 20 und 50 pg m™ mittels eines Dasibi Modell
2108 W/NHj; ergab eine gute Einhaltung der Sollwerte. Aufgrund der Tragheit der NH ;-Messung kon-
nte kein Anschluss an die Taktfrequenz der Datenerfassung hergestellt werden, alternativ wurde ein

entsprechender Schreiber verwendet.

An 483 von insgesamt 826 Tagen des Experimentes (entspricht 58 % der Gesamtzeit) war ein Teil der

Modellkulturen erhdhten NHz-Konzentrationen ausgesetzt.

Tab. 3: Begasungszeitraume

NHs-Begasung Beginn Ende Tage
1. Vegetationsperiode 22.5.1995 1.11.1995 163
2. Vegetationsperiode 10.4.1996 29.10.1996 202
3. Vegetationsperiode 3.4.1997 30.7.1997 118

2.5 Schadlingskontrolle

Im Dezember 1995 wurde die oberirdische Biomasse einiger Bromus-Pflanzen durch Mausfral3 an den
(winter-)grinen Blattern minimiert. In drei Topfen kam es zu starkeren Schéaden, in vier weiteren
Topfen waren die Verluste geringer. Die Mause wurden mit Fallen bekampft. Ein Vergleich der in die -
sen Topfen gebildeten Biomasse mit den von Fraf3schaden nicht betroffenen Topfen derselben Be-
handlungsvariante zum Zeitpunkt der Ernte 1996 ergab jedoch keine deutlichen Abweichungen. Die

betroffenen Topfe wurden daher mitgewertet.

Dies galt ebenso fur ebenfalls von Mausen verursachte Fral3schaden an Arrhenatherum im Juni 1996.
Hiervon waren ausschlie3lich Stangel betroffen, durch deren sukzessives Kappen die (Haus-) Mause
versuchten, an die reifen Karyopsen zu gelangen. Auch in diesem Fall fiihrte eine Bekamp fung mit

Fallen zu einer Reduzierung der Schaden.

Im Winterhalbjahr 1996/97 kam es in einer Kammer durch Kaninchenfral3 zu einer starken Schadi-

gung der Pflanzen in zwei Topfen. Betroffen war jeweils ein Monokultur -Topf von Arrhenatherum und
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Bromus. Wahrend der Vegetationsperiode 1997 bewirkten Engerlinge in zwei Tépfen mit
Arrhenatherum schwere Fraf3schaden. Diese Topfe gingen weder bei der Sprosstrockenmasse noch

bei der unterirdischen Biomasse in die Abschlusswertung ein.

Der in den Kammern auftretende Befall mit Spinnmilben, von dem aufgrund seiner diinneren Blatter
(s. 3.2.1.9) v.a. Arrhenatherum betroffen war, konnte durch wiederholte Anwendung von Neudosan
(Fa. Neudorff, Emmerthal) unter Kontrolle gehalten werden. Die Spritzungen erfolgten jeweils in der
Dammerung, um ein Eindringen in das Pflanzengewebe Uber die Stomata und dadurch Schadigungen
der Pflanzen mdglichst zu minimieren. Eine Ausbringung von Raubmilben (Phytoseiulus persimilis der
Fa. Neudorff, Emmerthal) im Mai 1997 fihrte leider nicht zu dem erhofften Erfolg, vermutlich wegen

zu geringer Luftfeuchtigkeit aufgrund des permanenten Luftstroms in den Kammern.

Tab. 4: Zeitibersicht des Experimentes

Datum Vorgang

19.4.1995 Aussaat Brachypodium pinnatum

24.4. - 2.5.1995 Siebe.n des Erdbodens, Mischen mit Sand, Einfiillen des Substrates in die Pflanz -
container

4.5.1995 Aussaat Bromus erectus

8.5.1995 Aussaat Arrhenatherum elatius

22.-29.5.1995 Pikierung, bepflanzte Container blieben zum Anwachsen der Pflanzen und
eventuellem Nachpikieren zunachst im Freien neben den Kammern stehen

6.-7.6.1995 Container in die Kammern bzw. auf die Freilandflache gestellt
22.5.1995 Beginn der NH3-Begasung

7.-9.6.1995 Installierung der Tropfchenbewésserung

31.7.-11.8.1995 | 1. Ernte der oberirdischen Biomasse der Modellkulturen
1.11.1995 Ende der NHz-Begasung

1.-10.11.1995 Einwinterung der Modellkulturen

25. - 28.3.1996 Auswinterung der Modellkulturen

10.4.1996 Beginn der NH3-Begasung

8.7. - 2.8.1996 2. Ernte der oberirdischen Biomasse der Modellkulturen
29.10.1996 Ende der NHz-Begasung

31.10. - 14.11.96 | Einwinterung der Modellkulturen

1.-3.4.1997 Auswinterung der Modellkulturen

3.4.1997 Beginn der NH3-Begasung

23.6. - 30.7.1997 | 3. Ernte der oberirdischen Biomasse der Modellkulturen (Schlussernte)

30.7.1997 Ende der NHz-Begasung

31.7. - 8.8.1997 Bestimmung der Wurzelbiomasse
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2.6 Wirkungsparameter

2.6.1 Erhebungen auf der Ebene Populationen und Pflanzengemeinschaften

2.6.1.1. Nicht-destruktive Erhebungen

2.6.1.1.1 Phanologie, Wuchshdhe, Anzahl der Triebe pro Pflanze

In allen drei Versuchsjahren wurde wahrend der Vegetationsperiode das Wachstumsverhalten der
untersuchten Arten erfasst. In regelmafigen Abstanden (s. Tab. 5) wurde in den Monokulturen an je
vier Pflanzen pro Topf verschiedene Wachstumsparameter erfasst: phanologisches Stadium, Wuchs-
héhe, Anzahl der Triebe pro Pflanze. Hierzu wurden im ersten und zweiten Versuchsjahr immer die -
selben Horste untersucht (s. Abb. 6 a: Pflanzen Nr. 1, 4, 8, 11), Phanologie und Hohenwachstum je-
weils am weitest-entwickelten Trieb. In der dritten Vegetationsperiode konnten aufgrund der erreichten
Dichte der Modellkulturen keine einzelnen Horste mehr unterschieden werden. Daher wurden das
phéanologische Stadium und die H6he zuféllig ausgewahliter Triebe erfasst. Die Zahl der Seitenspros se

pro Pflanze konnte nicht mehr erfasst werden.

Tab. 5: Boniturtermine und insgesamt in den verschiedenen Untersuchungsjahren erfasste Zeitraume

Versuchsjahr | 1. Bonitur 2. Bonitur 3. Bonitur 4. Bonitur Erfasster Zeit-
(Mittelwert/Tag | (Mittelwert/Tag | (Mittelwert/Tag | (Mittelwert/Tag | raum
des Jahres) des Jahres) des Jahres) des Jahres)
1995 20.-22.6. 6.-10.7. 31.7.-4.8. 42 Tage
(21.6./172)) (8.7./189.) (2.8.1214.)
Ernte
1996 15.-19.4. 22.-31.5. 8.-17.7. 27.8.-2.9. 133 Tage
(18.4./109.) (27.5./148.) (12.7./ 194)) (29.8./1242))
Ernte
1997 3.4.(3.4./93.) |21.-23.4. 1.-4.6. 26.6.-16.7. 96 Tage
(22.4./112) (2.6./153.) (8.7./189.)
Ernte

Im ersten und zweiten Versuchsjahr wurden an jedem Boniturtermin je vier Pflanzen pro Topfin den
Monokulturen, also 16 Pflanzen pro Behandlung untersucht. Im dritten Versuchsjahr erfolgte die Boni-
tur in den Monokulturen mit je vier Pflanzen pro Topf in wechselnden Kammerparallelen, also acht
Pflanzen pro Behandlung. Nur zur Ernte wurden 16 Pflanzen pro Behandlung in Tépfen aus beiden

Kammerparallelen bonitiert.

Die phanotypische Entwicklung der Versuchspflanzen wurde mittels eines Schliissels beurteilt
(MOORE & al. 1991, s. Tab. 6). Dabei wurde zwischen drei Phasen unterschieden: 1. der vegetativen
Phase, in der die Pflanzen nur Blatter bildeten - gezahlt wurden hier nur die Anzahl lebender, voll ent-

falteter Blatter (d.h. mindestens 50 % gruin und Ligula = Blatthdutchen sichtbar). 2. der Elongations -
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phase, in der zusatzlich zur Bildung neuer Blatter die blattertragenden Stangel in die Hohe wuchsen.
Als Mal’ diente hier die Anzahl ertastbarer bzw. sichtbarer Stangelknoten. 3. der reproduktiven Phase,
die mit der Entwicklung von Rispen bei Arrhenatherum und Bromus bzw. Ahren bei Brachypodium
begann und mit der Karyopsenreife endete. Die Anzahl griiner Blatter wurde auch in den Phasen 2
und 3 weiter erfasst.

Bedingt durch die Etablierung der Modellkulturen war der Boniturzeitraum im ersten Versuchsjahr nur
relativ kurz. 1996 konnte bereits im Frihjahr begonnen werden, bei der letzten Bonitur Ende August

wurde auch das Regenerationswachstum erfasst, insgesamt mit 133 Tagen der langste Zeitraum aller
drei Jahre. Im letzten Jahr der Studie wurde die erste Bonitur unmittelbar nach der Auswinterung vor -

genommen, die Schlussbonitur bei der abschlie3enden Ernte.

Tab. 6: Wachstumsphasen und ihre numerischen Indizes nach MOORE & al. 1991, fett: vergebene
Einstufungen

Wachstums- | Index Index Beschreibung

phase 1995 1996 & 1997

Vegetativ - Blattentwicklung

VO 1,0 1,0 Entwicklung des ersten Blattes

Vi (1/N) + 0,9 * | (1/N) + 1,0 * | erstes Blatt voll entfaltet (Ligula sichtbar)
V2 (2/IN) + 0,9 |(2/N)+ 1,0 |zweites Blatt voll entfaltet

Vn (n/N) + 0,9 |(n/N)+ 1,0 |n-tesBlatt voll entfaltet

Elongation - Stédngelelongation

EO 2,0 2,0 Beginn der Stangelelongation
E1l (I/N) +1,9 |(2/N)+2,0 |erster Knoten ertastbar/sichtbar
E2 (2/IN) +1,9 |(2/N)+2,0 |zweiter Knoten ertastbar/sichtbar
En (n/N) +1,9 |(n/N)+ 2,0 |n-ter Knoten ertastbar/sichtbar

Reproduktion Blitenentwicklung

RO 3,0 3,0 (boot stage)

R1 31 3,1 Beginn des Infloreszenz-Austritts/
1. Ahrchen sichtbar

R2 3,3 3,3 Ahrchen voll sichtbar/Bliitenstandsstiel
noch nicht entwickelt

R3 3,5 3,5 Infloreszenz komplett entwickelt,
ebenso Bliutenstandsstiel

R4 3,7 3,7 Austritt der Antheren/Anthese

R5 3,9 3,9 Post- Anthese/Befruchtung

n: jeweils aktuell vorhandene Anzahl an Blattern bzw. Knoten, N: maximal bei der Art X in einer Ve-
getationsperiode erreichte Anzahl an Blattern bzw. Knoten. Die Formel wurde ab der zweiten Vegeta-
tionsperiode modifiziert, da Arrhenatherum elatius jeweils mehr als 10 Blatter bzw. Knoten erreichte,
die phanologischen Stadien jedoch weiterhin deutlich abgrenzbar sein sollten.
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2.6.1.1.2 Blattentfaltungsintervall und Blattlebensdauer

Mégliche Behandlungseffekte auf die Blattentfaltungsrate (Tage/neues Blatt) und die Lebensdauer der
Blatter wurden im Mai/Juni 1996 und im April 1997 an Blattpopulationen in den Monokulturen
untersucht. Zu Beginn der Untersuchungsabschnitte wurde an einem Tag pro Topf an vier Trieben von
verschiedenen Pflanzen zuné&chst das jeweils jingste voll entfaltete Blatt gekennzeichnet (Ligula
musste sichtbar sein). Als Markierung dienten schmale (37 x 5 mm) Vielzweck-Etiketten (No. 3322 der
Fa. Zweckform) die mit einer weiten Schlaufe aus Baumwollgarn versehen und zusammengeklebt
wurden (Abb. 11). Die solchermalien vorbereiteten Anhanger konnten behutsam (ber die jeweils neu
entfalteten Blattspreiten gezogen
werden und an deren Basis durch
vorsichtiges Zusammenziehen der
Garnschlaufe - ohne das Blatt zu
beschadigen oder einzuschniren -
relativ gut fixiert werden. Wahrend
einer Periode im Fruhjahr der Jahre
1996 und 1997 wurden die ausge-
wahlten Triebe taglich auf neu ent-
faltete Blatter kontrolliert und diese
wie beschrieben markiert. Auf den
Etiketten wurde mit einem wasser-
festen Stift jeweils das Datum der

Blattentfaltung vermerkt.

Abb. 11: Markierungsetiketten an der
Basis der Blattspreiten bei
Arrhenatherum

Der Erfassungszeitraum der Blattentfaltung betrug
1996: 18 Tage (135. - 152. Tag = 14. - 31.Mai) bei Arrhenatherum elatius

31 Tage (134. - 164. Tag = 13. Mai - 12. Juni) bei Brachypodium pinnatum.
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Die Blattentfaltungsrate von Bromus erectus konnte 1996 nicht mehr erfasst werden, da sich diese Art
im Mai bereits grof3tenteils im Stadium der Rispenbildung befand. Im letzten Versuchsjahr wurde die

Wiederholung dieser Untersuchung daher zeitlich vorverlegt:
1997: 22 Tage (98. - 120. Tag = 8. - 30.4.April) bei allen drei Arten.

Blattentfaltungsrate und Blattalter wurden nur in den OTCs untersucht, da bei einem Vorversuch in der

Freilandparzelle zu viele Markierungen verloren gingen (Wind).

Um die durchschnittliche Blattlebensdauer der untersuchten Arten und mdogliche Einflisse der Be -
handlungen zu erfassen, wurden die markierten Blatter etwa alle 10 Tage bonitiert. Bei der Abschét-
zung des Anteils der nicht-mehr-griinen Blattflache wurde zwischen Nekrosen (seneszente Teile des
Blattes) und Chlorosen (gelbe Blattpartien) unterschieden. Nach DIEMER et al. (1992) ist das Ende
der funktionalen Lebensdauer eines Blattes erreicht, wenn 10 % der Blattflache nekrotisch oder 25 %

chlorotisch sind (die Gesamtlebensdauer endet mit 100 % Blattseneszenz).

2.6.1.1.3 Fotographische Dokumentation der Bestandesstruktur

Zur erganzenden Dokumentation der Behandlungseffekte wurden pro Art ne un zufallig ausgewéhlte
Monokultur-Bestande am 10.6.1997 fotografiert (Abb. 47 - 49). Die Tépfe wurden dazu vor schwarzen
Fotokarton mit Hohenmarkierungen gestellt, die Pflanzen wo fur die bessere Vergleichbarkeit notwen -

dig mit einem quergespannten Faden gestitzt.

2.6.1.1.4 Vertikale Strahlungsverteilung in den Monokultur-Bestanden (PAR-Profile)

Zur Erfassung der Behandlungseffekte auf die vertikale Verteilung der Photosynthetisch Aktiven
Strahlung (PAR) in den Monokultur-Bestanden wurden an zwei wolkenlosen Strahlungstagen im Juni
1997 (4.6. und 10.6.) an zuféllig ausgewéahlten Topfen PAR -Profile aufgenommen. Hierzu wurde ein
Quantum-Sensor (Fa. Li-Cor, Lincoln, USA) genutzt, der an einem 30 cm langen und 0,3 cm dicken
Holzstab befestigt wurde und mit einem Millivoltmeter verbunden war. Mit Hilfe des Sensors wurde die
photosynthetische Photonenflussdichte entlang eines vertikalen, im Substrat befestigten Markier-
stabes zunéchst Uber dem Bestand (100 %), dann in 10 cm-Schritten abwarts bis 7 cm (Schnitthdhe
der Vorjahre) und 2 cm (Hohe der Messzelle) iber dem Boden gemessen, pro Topf funf Wiederholun-
gen. Die im Bestand erfassten Werte wurden jeweils zur Strahlung tiber dem Bestand in Beziehung

gesetzt. Fir die Dauer der Messungen wurden die Tdpfe vor die OTCs ins volle Sonnenlicht gestellt.
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2.6.1.2 Destruktive Erhebungen

2.6.1.2.1 Sprosstrockengewicht, Bestandesstruktur

Um die Versuchsbedingungen denen eines einschiirig genutzten Halbtrockenrasens anzunéhern, wur-
den die Pflanzengemeinschaften einmal jahrlich wahrend der Vegetationsperiode sieben cm Gber dem

Boden geschnitten.

Die Ernte der oberirdischen Biomasse erfolgte im ersten Versuchsjahr vom 31. Juli bis 11. August
1995, im zweiten Versuchsjahr vom 8. Juli bis 2. August 1996 und im dritten Versuchsjahr vom 26.
Juni bis 30. Juli 1997 (Schlussernte). In allen Versuchsjahren wurden dabei zunéchst die Monokultu-
ren geschnitten, in der Reihenfolge Arrhenatherum elatius, Bromus erectus, Brachypodium pinnatum,
anschlieRend in zufélliger, tUber alle Kammern verteilter Auswahl die Mischkulturen. In den ersten bei-
den Versuchsjahren wurde bei den Monokulturen die Biomasse einer Topfhalfte (sechs Pflanzen) un-
mittelbar nach dem Schnitt fir biochemische Analysen eingefroren. Die Ertrage pro Pflanze bzw. pro
Topf wurden in diesen Jahren entsprechend aus der ermittelten Biomasse der zweiten Topfhélfte be-
rechnet. Die Biomasse aus den Mischkulturen konnte im vollen Umfang fur die Ertragsermittlung ge-
nutzt werden. Bei den ersten beiden Ernten wurden die Pflanzenteile b is zu einer Stoppelh6he von
sieben cm Uber dem Boden stehengelassen. Diese Schnitttiefe gewahrleistete insbesondere bei
Horstpflanzen wie Arrhenatherum elatius und Bromus erectus eine gute Regeneration nach der Mahd
(SCHIEFER 1993). Die Ernte erfolgte jeweils in Hohenstufen a 10 cm, die Biomasse unterhalb der
Schnitttiefe 7 cm wurde bei der Schlussernte separat ermittelt. Bei allen drei Ernten wurden griine und
seneszente Blatter sowie Stangel in den Hohenchargen getrennt, dies unterblieb lediglich bei der
Schlussernte in den Mischkulturen. Um die Transpirationsverluste bis zur Ermittlung des Frischge-
wichtes bzw. der Blattflache wahrend der zeitaufwendigen Trennung mdglichst klein zu halten, wurden

die grinen Blatter in handelsiublichen Gefriertiiten gesammelt.

Die in der dritten Vegetationsperiode stark zugenommene Verzahnung der Arten in den Mischkulturen
machte es im Unterschied zu den Vorjahren zudem notwendig, bei der Schlussernte zunéchst alle
Sprosse eines Topfes direkt an der Bodenoberflache abzuschneten, um diese dann nach Arten ge-
trennt mit Hilfe von auf den Labortischen aufgezeichneten Messskalen in die einzelnen Hohenchargen
aufzutrennen. Die Fraktionen wurden in Papiertiiten 48 Stunden bei 80 °C schonend getrocknet,

unmittelbar vor dem Wiegen des Trockengewichtes wurden sie erneut mindestens 4 h getrocknet.

2.6.1.2.2 Blattflachenmessungen

Zur Bestimmung der Blattflache der griinen Blatter wurde ein Blattflachenmessgerat eingesetzt (Fa.
Li-Cor, Lincoln, USA, Model LI-3000 A). Die Blattflachenmessung erfolgte ebenfalls in Hohenstufen a’
10 cm, die Blattflache in der untersten Hohenstufe (bis 7 cm Uber dem Erdboden) konnte bei der

Schlussernte ebenfalls erfasst werden.

Die Blattflache der griinen Blatter wurde 1996 und 1997 nur in den Monokulturen ermittelt. In den
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Fraktionen mit mehr als 2 g (FG) griiner Blatter erfolgte die Messung an etwa 1 g (FG) zuféllig ausge -

wabhlter Blatter. Die Ergebnisse wurden anschlief3end auf die gesamte Blattmenge hochgerechnet.

2.6.1.2.3 Bestimmung der Wurzelbiomasse

Nach Ernte der gesamten oberirdischen Biomasse in der dritten Vegetationsperiode wurden die Mo-
nokultur-Topfe zunéchst bis zum Abschluss der Ernte bei 5 °C im Kiihlraum gelagert. Von 2/3 der
Monokultur-Topfe wurde die unterirdische Biomasse ermittelt (NH; O und 50 ug m™ tiber alle NH,*-
Varianten). Dazu wurde zunéchst jeweils der gesamte Topfinhalt in eine Haushaltsklappbox Uberfuhrt,
die mit einem handelstblichen Fliegennetz (1 x 1,5 mm Maschenweite) ausgelegt war. Unter flieRen-
den Wasser konnte dann der Grof3teil des Substrates von der Biomasse getrennt werden. Die so ge-
wonnenen Proben wurden im Labor weiter tber Sieben (0,4 mm) behutsam gereinigt, bis keine Steine
u.&. mehr vorhanden waren. Anschlieend wurden die Proben 48 h bei 80 °C getrocknet und gewo -
gen. In den Mischkulturen wurde keine unterirdische Biomasse ermittelt, da eine artspezifische Tren -

nung der Wurzeln in einem berschaubaren Zeitrahmen nicht mdglich war.

2.6.2 Okophysiologische Erhebungen

2.6.2.1 Gaswechselmessungen

In der zweiten und dritten Vegetationsperiode wurden jeweils zu einem Zeitpunkt vor der jahrlichen
Ernte der oberirdischen Biomasse stichprobenartige Messungen des Gaswechsels der Versuchspflan -
zen mit Hilfe eines tragbaren Porometers der Firma Li-Cor, Lincoln, USA (Modell LI-6200) durchge-
fuhrt.

Das Messprinzip des Porometers beruht auf der Erfassung der CO,-Konzentration in einem Infrarot-

Gasanalysator (IRGA). Parallel dazu werden Luft- und Blatttemperatur, photosynthetisch aktive Strah-
lung (PAR) und Gasfliisse gemessen. Schematisch kénnte das Gerat als Kammer (Kivette) mit einem
aueren, geschlossenen Kreislauf beschrieben werden (LI-6200 Technical Reverence [1990] Li-Cor),
in dem ein Luftvolumen von 412 cm? zirkuliert einschlieB3lich des Volumens der Kivette. Fir die

Dauer der Messungen wurden ein oder zwei Blattspreiten in die Klvette eingespannt (Abb. 12). Wah-

rend dieser Zeit wurde der Luft in der Kivette durch die Photosynthese CO, entzogen und durch die
Transpiration Wasserdampf freigesetzt. Aus der Geschwindigkeit der Abnahme der CO,-Konzentration

errechnet das Gerat die Photosyntheserate A, wobei Korrekturen fir Luftdruck, Temperatur, Was-
sergehalt und den Fluss durch die Trocknungseinheit berticksichtigt werden. Es wird davon ausgegan-
gen, dass die Luft, die die Kammer verlas st, dieselben Eigenschaften hat wie die Luft in der Kammer,

in der Luft- und Blatttemperatur sowie die relative Luftfeuchte ermittelt werden.

Die Luft innerhalb der Kiivette wird mit einem kleinen Propeller stark verwirbelt, um den Grenz-

schichtwiderstand mdglichst gering zu halten.

Ein Teil des Gasflusses durch den auReren Kreislauf kann durch eine Trocknungseinheit mit Silikagel
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geleitet werden. Auf diese Weise wird die der Luft durch die Transpiration der eingespannten Blatter
zugefihrte Menge an Wasserdampf wieder entzogen, wodurch die Messung bei annéhernd konstanter
Luftfeuchte erfolgen kann. Aus dem Fluss durch die Trocknungseinheit und der trotzdem auftretenden

geringen Veranderung der Luftfeuchtigkeit im Porometer wird die Transpirationsrate E bere chnet.

Das Gerat bertcksichtigt bei seinen Berechnungen Korrekturen fiir den Geratezustand (Qualitat der
Trocknungseinheit, Adsorption, Gasanalysator und Flussmesser) und die Systemvolumina (Gesamt-

volumen, Volumen der Gasanalysatoren).

Die auf diese Weise ermittelten Photosynthese- und Transpirationsraten sind die Basis fiir die Be -

rechnung der stomatéren Leitfahigkeit und der interzellularen CO ,-Konzentration nach VON

CAEMMERER & FARQUHAR (1981) und WELLES (1986).

Die Blattspreiten der drei untersuchten Bl atter unterschieden sich bezlglich der Stomataverteilung.
Nur die Blatter von Arrhenatherum elatius waren amphistomatisch, Bromus erectus hatte dagegen
etwa 95 % seiner Stomata auf der Blattoberseite, Brachypodium pinnatum war sogar ausschlief3lich
epistomatisch. Fir die Korrektur der stomataren Leitfahigkeit nach WELLES (1986) wurde bei
Arrhenatherum eine Stomataratio von 0,5 verwendet, fur beide Halbtrockenrasenarten ein Wert von
1,0.

Eine ausfuhrliche Beschreibung der Messprinzipien des Porometers findet sich bei FIELD, BALL &
BERRY (1989) sowie in PEARCY, SCHULZE & ZIMMERMANN (1989).

Zu Beginn einer Messperiode wurde der CO -Gasanalysator mit einem Eichgas bekannter CO,-Kon-

zentration geeicht. Taglich wurde vor Beginn der Messungen der Inhalt der Trocknungseinheit ge-
wechselt (Magnesiumperchlorat) sowie die Dichtigkeit des Gerétes, der Gasflussmesser und die Qua-

litdt des Trocknungsmittels Uberprift.

Im zweiten Versuchsjahr (1996) erfolgten die Gaswechselmessungen an sechs Tagen tUiberwiegend in
der ersten Junihalfte (159. bis 169. Tag des Jahres: 7., 10., 11., 13., 14. und 17.6.1996), etwa drei
Wochen vor Beginn der Ernte am 8.7.96. Phanologisch befand sich Bromus zu dieser Zeit im Stadium
der Reproduktion, Brachypodium in der Elongationsphase und Arrhenatherum im Ubergang zwischen
diesen Entwicklungsphasen (s. 3.2.1.1). Im dritten Versuchsjahr wurden die Messungen an zwei Tagen
in der 2. Junihdlfte (170 und 180 Tag des Jahres:19. und 29.6.1997) unmittelbar vor bzw. nach Beginn
der Schlussernte am 26.6.97 durchgefiuhrt. Die phanologischen Entwicklungsstadien der
Versuchspflanzen entsprachen bei Bromus und Brachypodium denen des Vorjahres, Arrhenatherum

befand sich zum Zeitpunkt der Messungen im dritten Versuchsjahr in der Reproduktionsphase.

Die Pflanzen standen wahrend der Messungen in den Open-Top-Kammern (Abb. 12). Fir die Gas-
wechselmessungen wurden vollausgewachsene (d.h. Ligula ausgebildet), nicht seneszente Einzelblat -
ter von Pflanzen aus den Monokulturen aller drei Arten verwendet. Es wurde versucht, an den jeweili-
gen Messtagen den Gaswechsel einer Reihe ausgewabhlter Blattspreiten zu unterschiedlichen Zeit-
punkten wiederholt zu messen. Zu diesem Zweck wurden diese Blattspreiten mit farbigen Markierun -

gen analog der beim Blattalter verwendeten Kennzeich nungen versehen. Die Pflanzen einer Art in
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den Open-Top-Kammern unterschiedlicher NH;-Konzentrationen wurden nach Mdglichkeit unmittelbar
hintereinander gemessen. Es wurden solche Blatter ausgewahlt, die ein gutes Angebot an photo-
synthetisch aktiver Strahlung nutzen konnten, d.h. nicht durch andere Pflanzenteile beschattet waren.
Fir die Dauer der Messungen wur-
den die Blatter der aktuellen
Sonnenstrahlung voll ausgesetzt.
Wo dies zum Zeitpunkt der Mes-
sungen am Standort der Pflanz-
container nicht mdglich war z.B.
aufgrund zeitweiliger Beschattung
durch Teile des Kammergestells,
wurden die Container auf einen
Hocker gestellt. Die Untersuchun-
gen fanden bevorzugt an Strah-

lungstagen statt, an einigen der

Abb. 12: Gaswechselmessung mit dem
tragbaren Porometer LI-6200. Die Mess-
kUvette wurde mittels eines Laborstativs
so fixiert, dass ein zu messendes Blatt
gut eingespannt werden konnte. Wah-
rend der eigentlichen Messung war die
Open-Top-Kammer geschlossen
(13.6.1996, Topf Nr. 176, Kammer 3, NH3-
Konzentration 50 pg m™).

Messtage herrschte aber auch zeitweise Bewdlkung. Zu Beginn der Messungen um etwa 8.00 Uhr
morgens war die PAR ebenfalls noch gering. Im Zuge der Datenauswertung (s. 2.6.2.2) wurden jedoch
alle Datensatze mit einer PAR < 800 [UE m™? s™"] verworfen. Die Messungen wurden von ca. 8.00 Uhr
bis ca. 13.00 Uhr durchgefihrt.

Die Messkivette wurde vor Beginn der Messungen in der jeweiligen Open-Top-Kammer akklimatisiert

(Temperatur, Luftfeuchte, CO,-Konzentration). Zeigte das Geréat eine stabile CO,-Konzentration an,

wurden ein oder zwei Blatter eingespannt und durch Regulierung des Gasflusses durch die Trock-
nungseinheit eine konstante Luftfeuchte eingestellt. Nach Einspannen des Blattes bzw. der Blatter

(Abb. 13) wurde erneut gewartet, bis die CO,-Konzentration im zu diesem Zeitpunkt wieder offenen

System keine Schwankungen mehr aufwies. Dann wurde in rascher Folge zunachst die Zuleitung zur

Trocknungseinheit gedffnet und das System geschlossen. Wenn das CO,-Signal langsam und konti-

nuierlich fiel, wurden vier Einzelmessungen durchgefihrt. Zur Ermittlung der Assimilationsrate wurde
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die Zeit gemessen, in der die CO,-

Konzentration in der Klvette um

4 ul/l abfiel (bei bewolkten Wetter
2 plNN). Far die vier Einzelmessun-
gen war das Blatt etwa fiinf Minu-

ten in der Klvette eingespannt.

Abb. 13: Gaswechselmessung an einem
in die Messkilvette des LI-6200 einge-
spannten Blatt von Brachypodium
pinnatum

(14.6.1996, Topf Nr. 181, Kammer 3,
NH;-Konzentration 50 pg m'3).

2.6.2.2 Auswertung der Gaswechselmessungen

2.6.2.2.1 Datenauswertung zweites Versuchsjahr (1996)

Aus dem zweiten Versuchsjahr lagen flir Arrhenatherum insgesamt 94 Datensatze von Pflanzen aus
Kontrollkammer ohne NH;-Anreicherung und 129 Datensatze von Pflanzen aus Kammern mit einer
NHs-Konzentration von 50 ug m™ vor. Der Gaswechsel von Bromus wurde 36 bzw. 48 mal gemessen,
bei Brachypodium waren es 70 bzw. 104 Datensatze (Tab. 7). Jede Einzelmessung lieferte Daten fur
die Gaswechselparameter Nettoassimilation (A [umol m™ s™"]), Transpiration (E [mmol m? s™]) und

stomatére Leitfahigkeit (gs [mol m? s™]).

Die Gesamtzahl dieser Datensatze war jedoch bezuglich verschiedener Parameter relativinhomogen.
Um die tatsachlichen Behandlungseffekte auf den Gaswechsel méglichst von anderen EinflussgroRen

zu trennen, musste daher eine Auswahl erfolgen.

Abb. 14 a — d (Seite 53): Datenauswertung zweites Versuchsjahr (1996). Auswahl von
Gaswechselmessungen in vier aufeinanderfolgenden Schritten: 1. Ci > 100 pl/l & A/Ci-Verhaltnisse
plausibel, 2. PAR > 800 [UE m?s™], 3. T (Blatt) 28 - 35,5 °C, 4. RH 30 - 41 %
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Als erstes erfolgte fur alle Einzelmessungen eine Plausibilitatsanalyse der Verhaltnisse von Netto-
photosyntheserate (A) zu CO,-Konzentration im Blattinnern (Ci) (Abb. 14 a). Diejenigen Einzelmes-
sungen, bei denen relativ niedrige Ci-Werte mit hohen Assimilationsraten verbunden waren bzw. die
Ci-Konzentration unter 100 [ul/l) lag, wurden verworfen. Dies traf bei Arrhenatherum auf insgesamt 18
Datensatze zu, bei Brachypodium waren es acht (1. ,Fenster”). Die verbleibenden Datensatze dif -
ferierten beziiglich der jeweils herrschenden Umweltbedingungen, bei denen die Gaswechselmessun-
gen durchgefihrt wurden z.T. sehr stark (Abb. 14 b). In mehreren aufeinanderfolgenden Schritten
(,Fenster* 2 - 4) wurden diejenigen Gaswechselmessungen ausgewahlt, die unter relativ &hnlichen

Umweltbedingungen entstanden.

Im zweiten Versuchsjahr schwankte die zum Zeitpunkt der Messungen jeweils registrierte photosyn -
thetisch aktive Strahlung (PAR) bei Arrhenatherum zwischen ca. 400 und 1400 [UE m? s™], bei
Bromus zwischen ca. 400 und 1700 und bei Brachypodium zwischen ca. 100 und 1600 (Abb. 15).

Tab. 7: Gaswechselmessungen zweites Versuchsjahr (1996): Anzahl der insgesamt vorliegenden
Datensatze (0. ,Fenster*) und ihre Zahlen im Verlauf des mehrstufigen Auswahlverfahrens (1. bis 4.
.Fenster) anhand des A/Ci-Verhaltnisses und verschiedener Umweltparameter

Arrhenatherum elatius Bromus erectus Brachypodium pinnatum
NH; [ug m?] 0 50 0 50 0 50
0. ,Fenster” (alle 94 129 36 48 70 104
Datensétze)
1. Fenster’ 88 117 36 48 70 96
(A/Ci plausibel)
2. Fenster 86 103 30 47 50 45
(PAR > 800
[ME m”s™))
3. Fenster" 34 19 27 23 31 19
(T Blatt 28 -
35,5 °C)
4. Fenster" 7 17 24 17 12 8
(RH 30 - 41 %)
% der Aus- 7,4 13,2 66,7 35,4 17,1 7,7
gangsdaten

Um nur solche Messungen zu berlicksichtigen, die bei einem guten Strahlungsangebot gemacht wur-
den, wurden alle Datensatze mit einem PAR < 800 [LE m™ s™] verworfen. Dies traf bei Arrhenatherum
auf insgesamt 16 Datenséatze zu, bei Bromus waren es sieben und beiBrachypodium 71 Datensatze
(2. ,Fenster).

Im Falle der Blatttemperatur (T Blatt) zeigten sich bei der Datenauswertung Differenzen zwischen den
Arten bezilglich der Temperaturbereiche aus denen Messungen vorlagen (Abb. 14 c¢). Um die Reakti-
onen der untersuchten Arten auf die NHs-Exposition vergleichen zu kénnen, musste daher auch hier
eine Auswahl erfolgen. Es wurde ein mittlerer Temperaturbereich ausgewabhlt, in dem fiir alle drei

Arten Messungen vorlagen. Alle Messungen mit einer Blatttemperatur unter 28 °C und tber 35,5 °C
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Abb. 15: Gaswechselmessungen zweites Versuchsjahr (1996). Verteilung der Nettoassimilationsraten
der drei Arten bei unterschiedlicher Strahlung und Blatttemperatur. Oben jeweils unter Beriicksichti-
gung aller Datensatze, darunter die verbleibenden Mes sungen nach Durchflihrung der vierstufigen

Filterung

wurden verworfen. Dies traf bei Arrhenatherum auf 136 Datensatze zu, bei Bromus waren es 24 und

bei Brachypodium 45 Datenséatze (3. ,Fenster").

Auch bei der relativen Luftfeuchtigkeit (RH) , die bei Bromus am geringsten und bei Brachypodium am

starksten schwankte, wurde mit 30 - 41 % RH ein mittlerer Bereich ausgewahlt (14 d). Alle Daten-
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Abb. 16: Gaswechselmessungen zweites Versuchsjahr (1996). Verteilung der Nettoassimilationsraten
der drei Arten bei unterschiedlicher relativer Luftfeuchtigkeit und differierendem Wassersattigungs-

defizit. Oben jeweils unter Berticksichtigung aller Datenséatze, darunter die verbleibenden Messungen
nach Durchfiihrung der vierstufigen Filterung
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Abb. 17: Gaswechselmessungen zweites Versuchsjahr (1996). Verteilung der stomataren Leitfahigkeit
der drei Arten bei unterschiedlichen Nettoassimilationsraten und differierendem Wasserdampfdruck -

defizit VPD (Esa - Eair, Sattigungsdampfdruck - aktueller Dampfdruck). Oben jeweils unter Beriick-
sichtigung aller Datenséatze, darunter die verbleibenden Messungen nach Durchfiihrung der vierstufi -

gen Filterung

57



satze, auf die dies nicht zutraf, wurden verworfen. Dies waren bei Arrhenatherum 29 Datensétze, bei

Bromus neun und bei Brachypodium 30 Datensétze (4. ,Fenster").

Am Ende des vierstufigen Auswahlverfahrens verblieben somit bei Arrhenatherum 7 bzw. 17 Daten-
satze (ohne/mit NH3z-Exposition), bei Bromus 24 bzw. 17 und bei Brachypodium 12 bzw. 8 Datensétze,
deren A/Ci-Verhaltnisse als plausibel gelten konnten und die unter &hnlichen Umweltbedingungen
gemessen wurden. Eine vollkommene Angleichung konnte jedoch nicht erreicht werden. So un -
terschied sich das wahrend der Gaswechselmessungen bei Arrhenatherum registrierte mittlere Was-
serdampfdruckdefizit VPD (Esq - Eair, Sattigungsdampfdruck - aktueller Dampfdruck) auch nach der
Datenauswahl noch von demjenigen beiBromus und Brachypodium (Abb. 107) - in den Kontrollen war
das VPD zwischen 10 und 20 % niedriger (P < 0.01, LSD-Test a b b), unter NHz-Exposition etwa 10 %

hoher (tendenziell).

In Abb. 15 - 17 wurden die gemessenen Nettophotosyntheseraten gegen die Umweltparameter Strah -
lung, Blatttemperatur, relative Luftfeuchtigkeit und Wassersattigungsdefizit sowie gegen die stomatére
Leitfahigkeit aufgetragen - zundchst unter Bertcksichtigung aller Datenséatze, darunter jeweils nach

der erfolgten Filterung.

2.6.2.2.2 Datenauswertung drittes Versuchsjahr (1997)

Die Datensatze des dritten Versuchsjahres wurden analog zu denen des Vorjahres in mehreren auf-
einanderfolgenden Schritten (,Fenster* 1 - 4) gefiltert. Da die Umweltbedingungen, unter denen die
Messungen stattfanden, von denen des Vorjahres abwichen, wurden bei den Umweltfaktoren PAR, T

(Blatt) und RH Modifikationen der Auswahlkriterien vorgenommen.

Zunachst wurden jedoch die A/Ci-Verhaltnisse gepriift (Abb. 18 a). Bei Arrhenatherum mussten finf
Datensatze verworfen werden, bei Bromus waren es sieben (1. ,Fenster - vgl. Tab. 8). Wie im Vorjahr
differierte die photosynthetisch aktive Strahlung (PAR) der verbleibenden Datensatze z.T. sehr stark.
Da nur von zwei Arten (Arrhenatherum und Brachypodium) und von diesen auch nur aus Kammern
mit NH,-Exposition Datensatze vorlagen, deren PAR Uber 1400 [UE m? s™'] lag, musste bei der
Datenauswahl im Gegensatz zum Vorjahr zusatzlich eine obere Begrenzung erfolgen (Abb. 18 b). Die
PAR von 43 Datensatzen bei Arrhenatherum, 37 bei Bromus und 80 bei Brachypodium lag auf3erhalb
des 2. ,Fensters* (PAR 800 - 1400 [HE m™ s™]).

Bei der Blatttemperatur (T Blatt) wurde der Bereich 28,5 - 37,5 °C ausgewahlt, da in diesem ,Fenster”
fur alle Arten und Behandlungen Messwerte vorlagen (Abb. 18 c). Die Blatttemperatur der ausgewahl -
ten Einzelmessungen lag allerdings bei Brachypodium etwa 5 °C niedriger als bei den anderen Arten.
31 Datensatze bei Arrhenatherum, 7 bei Bromus und 5 bei Brachypodium lagen aul3erhalb der ge-

wahlten Temperaturspanne und wurden verworfen (3. ,Fenster").

Abb. 18 a — d (Seite 59): Datenauswertung drittes Versuchsjahr (1997). Auswahl von Gaswe chsel-
messungen in vier aufeinanderfolgenden Schritten: 1. Ci > 100 pl/l & A/Ci-Verhéltnisse plausibel, 2.
PAR 800 - 1400 [ME m?s™], 3. T (Blatt) 28,5 - 37,5 °C, 4. RH 40 - 50 %
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Tab. 8: Gaswechselmessungen drittes Versuchsjahr (1997): Anzahl der insgesamt vorliegenden
Datensatze (0. ,Fenster”) und ihre Zahlen im Verlauf des mehrstufigen Auswahlverfahrens (1. bis 4.
.Fenster”) anhand verschiedener Umweltparameter

Arrhenatherum elatius Bromus erectus Brachypodium pinnatum
NH; [ug m?] 0 50 0 50 0 50
0. .Fenster” (alle | 45 48 39 39 75 51
Datensétze
1. Fenster 44 45 38 33 75 51
(A/Ci plausibel)
2. Fenster* 32 14 22 12 30 16
(PAR 800 - 1400
[ME m” ]
3. Fenster* (T 16 9 17 10 29 12
Blatt 28,5 -
37,5 °C)
4. Fenster* (RH | 6 9 17 10 29 6
40 - 50 %)
% der Aus- 13,3 18,8 43,6 25,6 38,7 11,8
gangsdaten

Da die relative Luftfeuchtigkeit (RH) bei der Mehrzahl der verbliebenen Datensétze deutlich héher lag
als im Vorjahr, musste auch hier eine Modifikation der Auswahlkriterien erfolgen. Nur vergleichsweise
wenige Datensatze lagen auRerhalb des Bereiches 40 - 50 % RH. Lediglich auf sechs Messungen bei
Brachypodium traf dies zu (4. ,Fenster“, Abb. 18 d).

Am Ende des Auswabhlverfahrens verblieben beiArrhenatherum 6 bzw. 9 Datensatze (ohne/mit NH;-
Exposition), bei Bromus 17 bzw. 10 und bei Brachypodium 29 bzw. 6 Datenséatze, deren A/Ci-Verhalt-
nisse plausibel waren und die unter &hnlichen Umweltbedingungen gemessen wurden. Analog zur Si-
tuation im Vorjahr konnte jedoch auch im dritten Versuchsjahr eine vollko mmene Angleichung nicht
erreicht werden. Das wahrend der Gaswechselmessungen registrierte mittlere Wasserdampfdruck-
defizit VPD lag bei Bromus nur etwa 10 % unter dem bei Arrhenatherum, das VPD bei Brachypodium
lag jedoch 30 - 40 % niedriger (Abb. 108). In den Kontrollen waren diese Unterschiede hochsignifikant
(P < 0.001", LSD-Test a b c). Dies schrankte leider die Vergleichbarkeit der Arten ein.

Analog zum Vorjahr wurden in Abb. 19 - 21 die Nettophotosyntheseraten gegen verschiedene Um-
weltparameter und gegen die stomatére Leitfahigkeit aufgetragen - einmal unter Berlcksichtigung

aller Datenséatze, zum anderen nach der erfolgten Auswabhl.
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Abb. 19: Gaswechselmessungen drittes Versuchsjahr (1997). Verteilung der Nettoassimilationsraten
der drei Arten bei unterschiedlicher Strahlung und Blatttemperatur. Oben jeweils unter Berlcksichti -
gung aller Datensatze, darunter die verbleibenden Messungen nach Durchfiihrung der vierstufigen

Filterung.
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Abb. 20: Gaswechselmessungen drittes Versuchsjahr (1997). Verteilung der Nettoassimilationsraten
der drei Arten bei unterschiedlicher relativer Luftfeuchtigkeit und differierendem Wassersattigungs-
defizit. Oben jeweils unter Berticksichtigung aller Datenséatze, darunter die verbleibenden Messungen
nach Durchfiihrung der vierstufigen Filterung.
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Abb. 21: Gaswechselmessungen drittes Versuchsjahr (1997). Verteilung der stomatéren Leitfahigkeit
der drei Arten bei unterschiedlichen Nettophotosyntheseraten und differierendem Wasserdampfdruck -
defizit VPD (Esa - Eair, Sattigungsdampfdruck - aktueller Dampfdruck). Oben jeweils unter Berticksich-
tigung aller Datenséatze, darunter die verbleibenden Messungen nach Durchfiihrung der vierstufigen

Filterung.
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2.6.2.3 Kohlenhydratanalysen

Die Kohlenhydratanalysen wurden mit Blattmaterial aus den Monokulturen des ersten Versuchsjahres
durchgefihrt. Die griinen, zum Zeitpunkt der Ernte als potentiell assimilierend eingestuften Blatter
wurden 48 h bei 80 °C getrocknet und zuerst in einer Kaffeemiihle, dann ein weiteres Mal in einer
Kugelmiihle fein gemahlen. Es wurden alle Diingestufen in jeweils vier Parallelen untersucht mit Aus -
nahme der héchsten NH3/NH,*-Stufe bei Bromus erectus (Material verbraucht firr Stickstoff-Bestim-

mungen).

Die Analysemethoden orientierten sich an HOGY (1994, 1996). Das zu analysierende Pflanzenmate-
rial wurde mit 70 %-igem Ethanol aufgearbeitet und abzentrifugiert. Aus dem mit Sepak-Saulen gefil-
terten Uberstand erfolgte die Bestimmung von Saccharose, reduzierenden Zuckern, Fructanen und
dem Gesamtgehalt I6slicher Kohlenhydrate. Der Starkegehalt lie? sich aus dem ethanolunldslichen

Rickstand bestimmen.

Reaktionsprinzipien der verschiedenen Analysen:

Saccharose und reduzierende Zucker

Durch Inkubation mit Invertaselésung wird die in der Probeldsung enthaltene Saccharose zu D-
Glucose und Fructose hydrolisiert. Nach Zugabe von alkalischer Hydroxybenzoesaurehydrazidldsung
und dem Kochen der Proben entsteht Giber eine Redoxreaktion mit D-Glucose ein gelbes Hydroxy-
benzoesaurehydrazon, dessen Absorption im Spektralphotometer gemessen werden kann. Die Kon-
zentration der bereits vorhandenen reduzierenden Zucker wird tber einen Parallelansatz ohne

Invertase bestimmt, die Glucosekonzentrationen tber eine Eichreihe mit D-Glucose ermittelt.

Fructane

Zur Bestimmung des Fructangehaltes der Proben werden diese zunéachst mit Salzsaure gekocht. Da-
bei werden die in der Probe enthaltenen saurelabilen Fructane hydrolisiert. Das Hydrolisat wird wie bei
der Saccharosebestimmung mit Hydroxybenzoesaurehydrazidlésung versetzt, die Absorption des
dabei entstehenden gelben Farbstoffes wird im Spektralphotometer gemessen. Auch bei dieser Ana -
lyse wird eine Leerwertbestimmung, in diesem Fall ohne HCI, durchgefihrt, um den Gehalt in der
Probe bereits vorliegender reduzierender Zucker festzustellen. Dieser wird zur Berechnung der
Fructankonzentration ebenso wie die Saccharosekonzentration von den Uber eine Eichreihe mit D -

Fructose erhaltenen Werten abgezogen.

Gesamtgehalt 16slicher Kohlenhydrate

In konzentrierter Schwefelsaure geldstes Antron reagiert mit Kohlenhydraten zu einem Farbkomplex,
dessen Extinktion im Spektralphotometer bestimmt werden kann. Uber eine Eichreihe mit D-Glucose

wird der Gesamtgehalt der in der Probe enthaltenen Kohlenhydrate ermittelt.
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Starke

Die enzymatische Bestimmung des Starkegehaltes basiert auf der Hydrolyse der Starke zu D-Glucose
durch Amyloglucosidase. Die entstandene D-Glucose reagiert tber ein Glucoseoxidase/
Glucoseperoxidasesystem zu einem roten Chinonfarbstoff, dessen Extinktion im Spektralphotometer

gemessen wird. Uber eine Eichreihe mit D-Glucose kann die Starkekonzentration bestimmt werden.

2.7 Datenauswertung, Statistik

Zur Bearbeitung der gewonnenen Daten wurde das Tabellenkalkulationsprogramm Excel 4.0
(Microsoft Corporation) verwendet. Um den Einfluss der NHs- und NH,4"-Versorgung auf die unter -
suchten Parameter zu testen, wurden Varianzanalysen (ANOVA) durchgefuhrt, an die im Falle eines
positiven Ergebnisses ein LSD (Least Significant Difference) - Test angeschlossen wurde (SPSS 6.0,
SPSS Inc., Chicago, lllinois, USA). Die Originaldaten wurden auf Normalverteilung (K-S [Lilliefors]-Test)
und Varianzhomogenitat (Cochrans-Test und Bartlett-Box) gepriift (Signifikanzniveau jeweils 0,05). In den
Fallen, wo eines der beiden Kriterien nicht erfiillt war, ist dies gesondert vermerkt (n: keine Normalvertei-
lung; v: keine Varianzhomogenitét). Waren beide Kriterien nicht erfiillt, wurden die Reaktionen auch bei

vorliegen einer positiven Varianzanalyse als nicht signifikant gewertet.
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3 Ergebnisse

3.1 Klimatische Bedingungen

Da die Messfihler zu Beginn der Expositionszeit nicht richtig geeicht waren, sind die Daten des ersten
Versuchsjahres (1995) nur eingeschrankt nutzbar. Nach dem Austausch der Gerate Ende April 1996
zeigten die Monatsmittel, die aus den Messwerten des aufRerhalb der OTC angebrachten Temperatur-
fuhlers errechnet wurden, eine gute Ubereinstimmung mit den Angaben des DEUTSCHEN
WETTERDIENSTES (Giel3en, Wetterstation ,Liebigshohe”) fir den entsprechenden Zeitraum (Abb.
22). Daraus konnte geschlossen werden, dass die Angaben des Deutschen Wetterdienstes den
Temperaturverlauf am Standort der OTC-Anlage auch fir das erste Versuchsjahr gut wiedergeben. Im
Fall der Relativen Luftfeuchtigkeit wechselten sich Uber den gesamten Versuchszeitraum Phasen der
Ubereinstimmung mit den Daten des DWD mit solchen eines abweichenden Verlaufs ab, sodass hier
beide wiedergegeben werden (Abb. 24). Die Darstellung der Entwicklung der Taglichen Strahlungs-
summe sowie Vergleiche zwischen dem Klima auf3erhalb und innerhalb der OTC-Kammern beschréan-

ken sich auf das zweite und dritte Versuchsjahr.

3.1.1 Temperatur

Alle drei Vegetationsperioden unterschieden sich in ihrem Temperaturverlauf deutlich voneinander.
Das erste Versuchsjahr war besonders gepragt durch tiberdurchschnittlich warme Sommermonate -
mit 21,4 °C wurde im Juli 1995 das hdchste monatliche Temperaturmittel des ersten Versuchsjahres
wie zugleich der gesamten Expositionszeit gemessen (Abb. 22). Sowohl im Juli als auch im August
lagen die Temperaturmittel mit Abweichungen von 3,3 bzw. 2,0 °C deutlich Gber den langjéhrigen Mit-
teln dieser Monate (Abb. 23). Ahnliches galt fiir den Oktober, wahrend die Monatsmittel der anderen
Herbstmonate etwas unter dem langjahrigen Durchschnitt waren. Dies pragte auch den Ubergang vom
ersten zum zweiten Versuchsjahr . Bis zum Méarz lagen die Temperaturen im Monatsmittel zwischen
1,7 und 2,5 °C unter den langjahrigen Messwerten. Mit -2,2 °C war der Januar der kalteste Monat des
zweiten Versuchsjahres. Fur den weiteren Verlauf der zweiten Vegetationsperiode war ein ,Oszillieren”
der Abweichungen im monatlichen Wechsel kennzeichnend. Die Unterschiede gegeniiber den lang -
jaéhrigen Monatsmitteln waren zwar geringer als im ersten Versuchsjahr, die negativen Abweichungen
in den Monaten Mai, Juli und September waren mit 1,1 bis 2,4 °C jedoch starker als die positiven in
den Monaten April, Juni, August und November. Das zweite Versuchsjahr war damit tiberwiegend
kihler als der langjéhrige Durchschnitt. Mit einer mittleren Temperatur von 17,7 °C war der August der

warmste Monat.

Lagen die mittleren Monatstemperaturen bereits im ersten Winter der Expositionszeit unter dem lang-
jahrigen Durchschnitt, so galt dies umso deutlicher fir die Wende vom zweiten zum dritten Versuchs-
jahr. Im Dezember und Januar lagen die Monatsmittel hier um 3,1 bzw. 3,4 °C niedriger. Der Januar
1997 war mit einer Durchschnittstemperatur von -3,1 °C zugleich der kalteste Monat der gesamten Ex-

positionszeit. Die weitere Entwicklung zu Beginn des dritten Versuchsjahres war durch einen starken
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Lufttemperatur [°C]

Temperaturanstieg gekennzeichnet. Innerhalb nur eines Monates stieg das Temperaturmittel um

8,2 °C auf 5,1 °C im Februar an. Die negativen Abweichungen der vorrangegangenen Monate im Ver-
gleich zum langjahrigen Mittel wandelten sich so in positive: sowohl im Februar als auch im Méarz la-
gen die Temperaturmittel mit 3,8 bzw. 3,2 °C deutlich Uber den langjahrigen Mitteln dieser Monate. Im
weiteren Verlauf des dritten Versuchsjahres entsprachen die Messwerte jedoch we itgehend dem lang-
jéhrigen Durchschnitt. Wie im ersten Versuchsjahr wurde im Juli das h6chste Monatsmittel erreicht,

mit 18 °C entsprach dies im letzten Monat der Expositionszeit fast exakt dem langjahrigen Mittel die -

ses Monats.
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Abb. 22: Entwicklung der Lufttemperatur (Monatsmittel) im Versuchszeitraum (schraffiert: Begasungs-
zeitrdume): Vergleich der Messwerte von OTC-Anlage und Deutschem Wetterdienst, Station
.Liebigshohe®, Gielzen
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Lufttemperatur DWD Liebigshohe [°C]: Abweichung vom langjahrigen Monatsmittel

AN

3.1.2 Relative Luftfeuchtigkeit

Wie zu erwarten, lagen die Mittel der Relativen Luftfeuchte in den Wintermonaten deutlich Gber denen
der Sommermonate. Die hochsten Werte wurden im Dezember des ersten Versuchsjahres mit 90,2 %,
im zweiten und dritten Versuchsjahr mit 90,5 bzw. 87,4 % jeweils im Januar erreicht. Das niedrigste
Monatsmittel lag im ersten Versuchsjahr bei 69 % im August, im zweiten Versuchsjahr wies der Juni
mit 70,8 % das niedrigste Mittel auf und in der Expositionsperiode des dritten Versuchsjahres war der
April mit 64,4 % der Monat mit der geringsten relativen Luftfeuchte (Abb. 24). Die Schwankungsbreite
lag damit 1995 bei 21 , 1996 bei 19,7 und 1997 bei 23 Prozentpunkten. Bei einem Vergleich zwischen

5 6 7 8 9 10 11 12 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 1 2 3 4 5 6 7
Monat Monat Monat
1. Versuchsjahr 2. Versuchsjahr 3. Versuchsjahr

Abb. 23: Abweichungen der monatlichen Temperaturmittel im Versuchszeitraum am Standort
.Liebigshohe®, GieRen (Deutscher Wetterdienst) von den langjahrigen Mitteln dieser Monate
(schraffiert: Begasungszeitraume).
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Relative Luftfeuchtigkeit [%)]

Niederschlag [mm] (DWD)

zweitem und dritten Versuchsjahr fiel auf, dass die relative Luftfeuchtigkeit in den ersten finf Monaten

des dritten Versuchsjahres unter den Werten der entsprechenden Monate des Vorjahres lag, am

deutlichsten mit Differenzen von 7,8 , 6,8 bzw. 8,4 Prozentpunkten in den Monaten Februar, April und

Mai.

3.1.3 Niederschlage

Das Jahr der Etablierung der Modellkulturen war das niederschlagsreichste der drei Versuchsjahre, mit

insgesamt 713 mm lag es um 9 % ber dem langjahrigen Mittel fur GieRen mit 655 mm a™, die zweite

und besonders die dritte Vegetationsperiode war mit 580 mm (89 %) bzw. 491 mm (75 %) trockener.
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Monat
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2. Versuchsjahr 3. Versuchsjahr

Abb. 24: Entwicklung der Relativen Luftfeuchtigkeit (Monatsmittel) im Versuchszeitraum (schraffiert:
Begasungszeitraume): Vergleich der Messwerte von OTC-Anlage und Deutschem Wetterdienst,
Station ,Liebigshohe”, GieRen. Monatliche Niederschlage (DWD).
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Tagliche Strahlungssumme [MJ/m?]

Die Verteilung der Niederschlage war jedoch im ersten Versuchsjahr sehr ungleichmafig. Starke
Niederschlage im Juli, die um etwa das 2,5-fache tUber dem langjahrigen Durchschnitt lagen, standen
mit Ausnahme des September unterdurchschnittliche Werte in den tibrigen Monaten gegentiber (Abb.

24). Die Schwankungen in den beiden anderen Versuchsjahren waren im Vergleich dazu geringer.

3.1.4 Téagliche Strahlungssumme

Die monatlichen Mittel der Taglichen Strahlungssumme zeigten im zweiten und dritten Versuchsjahr
einen ahnlichen Verlauf (Abb. 25). Dies galt insbesondere fiir die Monate Januar bis April, in denen

das tégliche Strahlungsangebot von einem Minimum jeweils zu Beginn des Jahres (1,6 bzw. 2,6

20— —6— Strahlungssumme (auf3en)
—4— Strahlungssumme (innen)

10—

" [zzZzzZ;_ |
1 2 3 4 5 |\(j|ona7t 8 9 10 11 12 1 2 3Mo4nat5 6 7
2. Versuchsjahr 3. Versuchsjahr

Abb. 25: Entwicklung der Taglichen Strahlungssumme (Monatsmittel) im zweiten und dritten
Versuchsjahr (schraffiert: Begasungszeitrdume): Vergleich der Messwerte auRerhalb und innerhalb
von OTC Nr. 1
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MJ/m2) auf etwa 15 MJ/m2 anstieg. Wahrend im Mai des zweiten Versuchsjahres jedoch zunéchst eine
Stagnation eintrat und die mit einem Monatsmittel vo n 18,3 MJ/m2 hdchsten Strahlungssummen des
Jahres erst im Juni erreicht wurden, verlief die Entwicklung im dritten Versuchsjahr ohne Unterbre-
chung. Hier war der letzte Frihlingsmonat bereits durch ein Strahlungsangebot gekennzeichnet, wie
es im Vorjahr erst einen Monat spater auftrat. Wahrend die tagliche Strahlungssumme im zweiten
Versuchsjahr in den Monaten Juni und Juli ihr Maximum erreichte, galt dies im letzten Versuchsjahr
fur die Monate Mai und Juni, hier trat bereits im Juli eine leichte Depression ein. Der weitere Verlauf in
der zweiten Jahreshalfte wurde nur im zweiten Versuchsjahr dokumentiert, im dritten Versuchsjahr
waren die Modellkulturen zu diesem Zeitpunkt bereits abgeerntet. Im zweiten Versuchsjahr nahm das
Strahlungsangebot von August bis November nahezu spiegelbildlich zur Entwicklung im Friihjahr von
Monat zu Monat stark ab. Das maximale Strahlungsangebot in den Sommermonaten lag in beiden do -
kumentierten Versuchsjahren im monatlichen Mittel um etwa dem neunfachen tiber den minimalen

taglichen Strahlungssummen in den Wintermonaten.

3.1.5 Klimatische Bedingungen auf3erhalb und innerhalb der Referenz-Kammer 1

Wahrend der Expositionszeiten unterschieden sich die klimatischen Bedingungen in den Kammern
von denen im Freiland. Die prozentual starksten Unterschiede traten bei der Taglichen Strahlungs-

summe auf, gefolgt von Lufttemperatur und Relativer Luftfeuchtigkeit.

Bedingt durch die Absorption der Kammerfolie war das Strahlungsangebot in den Kammern wahrend
der Phasen, in denen die Folien aufgezogen waren, im Vergleich zu den Aufl3enbedingungen redu-
ziert. Die absoluten Abweichungen nahmen dabei mit der Taglichen Strahlungssumme zu und erreich-
ten sowohl im zweiten als auch im dritten Versuchsjahr jeweils im Juli mit einer Differenz von 7,7 bzw.
8,2 MJ/m2 ihr Maximum, was einem durch die Kammerfolien um ca. 42 bzw. 48 % reduziertem Strah -
lungsangebot entsprach (Abb. 26). Aufgrund des niedrigen Strahlungsangebotes wahrend der Winter-
monate flhrten in dieser Zeit bereits geringe Abweichungen der absoluten Messwerte zwischen dem
Kammerinneren und -&uf3eren zu starken prozentualen Abweichungen. Da die Kammerfolien jedoch
aulRerhalb der Expositionsperioden bis auf den untersten Ring abgedeckt waren, hatten wie zu Beginn
des zweiten Versuchsjahres eigentlich keine Abweichungen auftreten diirfen. Die ermittelten starken
Schwankungen beruhen vermutlich auf Messungenauigkeiten. Mit Beginn der Expositionsphase im
dritten Versuchsjahr zeigten die Abweichungen sowohl absolut als auch prozentual gesehen einen

ahnlichen Verlauf wie im Vorjahr.

Analog zur Entwicklung des Strahlungsangebotes im Jahreslauf nahmen auch im Falle der Lufttempe -
ratur die Differenzen zwischen Innen und Auf3en mit steigenden Temperaturen zu. Die starksten abso -
luten Differenzen traten auch hier in beiden analysierten Versuchsjahren jeweils im Juli auf (Abb. 27).
Das monatliche Temperaturmittel in der Referenzkammer lag dort ca. 2,9 bzw. 2,2 °C iber dem

aulRerhalb dieser Kammer.

Auch beziglich der Relativen Luftfeuchtigkeit unterschied sich das Klima in den Kammern von dem
aulRerhalb. Bedingt durch den kontinuierlichen Luftstrom wahrend der Expositionsphasen war das

Klima in den Kammern etwas trockener als im Freiland (Abb. 28). Im zweiten Versuchsjahr traten die
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Abb. 26: Absolute und prozentuale Abweichungen der Taglichen Strahlungssumme (Monatsmittel)
innerhalb und auRerhalb der OTC Nr. 1 im zweiten und dritten Versuchsjahr (schraffiert: Begasungs-
zeitrdume)
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Abb. 27: Absolute Abweichungen der Lufttemperatur (Monatsmittel) innerhalb und au3erhalb der OTC
Nr. 1 im zweiten und dritten Versuchsjahr (schraffiert: Begasungszeitraume)
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starksten Abweichungen im August auf, mit einer im Kammerinneren um 7,1 Prozentpunkte bzw.
9,5 % niedrigeren Relativen Luftfeuchtigkeit. Im dritten Versuchsjahr wurde die maximale Differenz im

Mai mit einer um 5,4 Prozentpunkte bzw. 8 % reduzierten Luftfeuchtigkeit registriert.

—6— Abweichung OTC - auf3en (absolut)
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Abb. 28: Absolute und prozentuale Abweichungen der Relativen Luftfeuchtigkeit (Monatsmittel) inner-
halb und auBerhalb der OTC Nr. 1im zweiten und dritten Versuchsjahr (schraffiert: Begasungszeit -
raume)
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Stadium Stadium

Stadium

3.2 NH3/NH, -Wirkungen auf der Ebene Populationen und Pflanzengemeinschaften

3.2.1 NH4/NH,*-Effekte auf Monokulturen

3.2.1.1 Phéanologie, Geschwindigkeit der Entwicklung

Erste Vegetationsperiode (1995)

Alle drei untersuchten Arten blieben im ersten Versuchsjahr rein vegetativ. Arrhenatherum begann

jedoch schon bald mit der Elongationsphase. NH, -Gaben filhrten hierbei zu einer Entwicklungsbe -

schleunigung: 17 Tage nach der ersten Aufnahme waren die Pflanzen aus Kulturen mit erhéhter
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Abb. 29: Phanologische Entwicklung unter erhdhtem NH 3 und veranderter NH, -Versorgung in den

Tag des Jahres

2.August 21.Juni

8.Juli

Monokulturen im ersten Versuchsjahr (1995), Stadium: 1-1,9: nur Blatter, 2-2,9: Elongation
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NH,"-Versorgung tendenziell weiter entwickelt (n und v nicht gegeben, P < 0,05) (Abb. 29). Im
Gegensatz dazu bildete Bromus im ersten Versuchsjahr ausschlieZlich Blatter, bei ihr fihrten weder
steigende NH3-Konzentrationen noch héhere NH, -Gaben zu einer Entwicklungsbeschleunigung. Ein
ganz anderes Bild zeigte sich bei Brachypodium: da diese Art schon bei der Anzucht die ersten
Stangel gebildet hatte, lag die phanologische Entwicklung beim ersten Aufnahmetermin deutlich vor
den beiden anderen Arten. Da diese Triebe jedoch vielfach nicht weiterwuchsen und durch andere, nur
mit Blattern ausgestattete Triebe ersetzt wurden, ergab sich bei dieser Art der Eindruck einer ,abwarts-
gerichteten“ Entwicklung. Trotzdem lieRen sich Einfliisse der Behandlungen nachweisen: beim ersten
Aufnahmetermin waren die Pflanzen aus Kulturen mit hoheren NH ;-Konzentrationen, beim dritten
Aufnahmetermin nach 42 Tagen die Kulturen mit héheren NH, -Gaben weiter entwickelt - in beiden
Fallen hochsignifikant (P < 0,001").

Zweite Vegetationsperiode (1996)

Im zweiten Versuchsjahr erreichten Arrhenatherum und Bromus mit der Ausbildung von Rispen die
generative Phase, wahrend Brachypodium erneut weitgehend vegetativ blieb. Arrhenatherum profitier-
te beziiglich seiner Entwicklungsgeschwindigkeit (Abb. 30) wahrend der Elongationsphase sowohl von
erhdhten NHs-Konzentrationen (signifikant: P < 0,05") als auch von einer Verbesserung des NH,"-An-
gebotes (hochsignifikant: P < 0,01"). NH,"-Gaben fiihrten bei dieser Art zu einer frilheren Bildung von
Rispen. Eine positive Wirkung war tendenziell auch noch zum Schnittzeitpunkt festzustellen. Das Re-
generationswachstum nach der Ernte, bei dem viele Glatthaferpflanzen erneut mit der Bildung von
Stangeln in die Elongationsphase eintraten, war tendenziell durch erhéhte NH,-Gaben beschleunigt

(n und v nicht gegeben, P < 0,05).

Bei Bromus zeigten sich dagegen auch im zweiten Versuchsjahr zu keinem der vier tber die Vegeta-
tionsperiode verteilten Boniturtermine deutliche Einfliisse der Behandlungen auf die Entwicklungsge-
schwindigkeit. Die Mehrzahl der kontrollierten Pflanzen hatte bereits beim zweiten Bonitur termin im
Mai - deutlich friher als bei Arrhenatherum - trotz geringer Hohe der Stangel Rispen ausgebildet. Die-
se entwickelten sich wahrend der Elongation der Stangel weiter. Bromus hatte jedoch bei den ersten
beiden Boniturterminen im Durchschnitt mehr Blattspreiten pro Trieb ausgebildet (2,0 + 0,0 bzw. 4,1 +
0,6) als Brachypodium (1,7 + 0,5 bzw. 2,4 + 0,5), wahrend Arrhenatherum mit 1,9 + 0,3 bzw. 3,9 + 1,2
Uber eine ahnliche Zahl an Blattspreiten verfligte. Im weiteren Verlauf der Vegetationsperiode wies
Arrhenatherum aber eine groRere Zahl an Blattspreiten auf und auch gegentber Brachypodium wurde

der Vorsprung von Bromus geringer.

Brachypodium blieb auch im zweiten Versuchsjahr weitgehend vegetativ. Nichts desto trotz traten bei
dieser Art wie schon im ersten Versuchsjahr deutlich positive Behandlungseffekte auf die Entwick -
lungsgeschwindigkeit auf, diese waren jedoch ausschliefZlich auf erhdhte NH 3-Konzentrationen zu-
rickzufiihren. So konnte Brachypodium als einzige der drei untersuchten Arten schon zu Beginn der
Vegetationsperiode von einem verbesserten NH;-Angebot profitieren, ebenso im Verlauf der Elongati-

onsphase im Mai (jedoch n und v nicht gegeben). Wahrend sich dieser Entwicklungsvorsprung zum
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Abb. 30: Phénologische Entwicklung unter erhdhtem NH 3 und veranderter NH, -Versorgung in den
Monokulturen im zweiten Versuchsjahr (1996), Stadium: 1-1,9: nur Blatter, 2-2,9 Elongation, 3-3,9:
Rispenbildung, Blute, Karyopsenreife

Zeitpunkt des Schnitts verloren hatte, trat in der Regenerationsphase erneut ein positiver Effekt erhéh-
ter NHs-Konzentrationen auf - auch hier auf Brachypodium beschréankt (alle hochsignifikant: P <
0,001").

Dritte Vegetationsperiode (1997)

In der dritten Vegetationsperiode bildete neben Arrhenatherum und Bromus auch Brachypodium ver-
starkt Bluten, insgesamt spielte jedoch bei dieser Art auch im letzten Versuchsjahr die generative Ver -
mehrung eine vergleichsweise untergeordnete Rolle. Wie in der vorangegange nen Versuchsjahren
hatten die Behandlungen unterschiedliche Effekte auf die Entwicklungsgeschwindigkeit der unter such-
ten Arten, es zeigten sich aber auch deutliche Abweichungen zu den Beobachtungen der Vorjahre.
Dabei war das letzte Versuchsjahr gekennzeichnet durch eine stérkere Dynamik der Behandlungs -

effekte. Bei allen drei Arten traten im Verlauf der Vegetationsperiode neben positiven erstmals auch
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Abb. 31: Phanologische Entwicklung unter erhdhtem NH 3 und veranderter NH, -Versorgung in den
Monokulturen im dritten Versuchsjahr (1997), Stadium: 1-1,9: nur Blatter, 2-2,9 Elongation, 3-3,9:
Rispenbildung, Blute, Karyopsenreife

negative Effekte auf, signifikant bei Bromus und Brachypodium, tendenziell auch bei Arrhenatherum.
So hatte Arrhenatherum am ersten Boniturtermin Anfang April 1997 (um den 93. Tag des Jahres) bei
niedrigen NH,"-Gaben zwar tendenziell mehr Bléatter pro Trieb gebildet (im Mittel 2,13) als in den Kon -
trollen ohne NH,"-Gaben (1,75 bis 2,0, s. Tab. 9) - bei maximaler NH,"-Versorgung nahm die Zahl der
Blatter aber wieder ab (1,88 bis 2,0). Ahnliche Behandlungseffekte traten auch beim folgenden Boni-
turtermin in der zweiten April-Halfte (um den 112. Tag) auf, bei hohen NHs-Konzentrationen verscho-
ben sich die negativen Effekte aber zur NH 3-Exposition. Waren bei Bromus in den ersten zwei Ver-
suchsjahren deutliche Einflisse der Behandlungen auf die Entwicklungsgeschwindigkeit ausgeblieben,
so traten im dritten Jahr nunmehr signifikant negative Effekte auf. Die durchschnittliche Anzahl Blatter
pro bonitierter Pflanze nahm am ersten Aufnahmetermin Anfang April bei mittleren NH3-Kon-
zentrationen zwar zunachst von im Mittel 2,25 auf 2,75 zu, fiel jedoch bei maximalen NH ;—Konzentra-
tionen mit durchschnittlich 1,75 Blattern pro Pflanze hinter die Kontrollen zuriick (hochsignifikant:

P < 0,001"). Auch in der zweiten Aprilhalfte war dieser deutliche Riickstand noch nicht wieder ausge -

glichen: wahrend bei mittleren NH;-Konzentrationen durchschnittlich 3,88 Blatter pro Pflanze voll ent-

78



wickelt waren, lagen die negativ beeinflussten Kulturen mit 2,75 Blattern weiter hinter den Kontrollen
(3,13) zuriick (signifikant: P < 0,05"). Im Verlauf der Rispenbildung bzw. des Elongationswachstums

glichen sich die Behandlungen aber einander wieder an.

Negative Effekte auf die Entwicklungsgeschwindigkeit traten auch bei Brachypodium auf. Die Kulturen
ohne NHz-Exposition hatten beim zweiten Boniturtermin bereits im Mittel 2,75 Blatter pro Pflanze ge -
bildet, wahrend es unter beiden NH3-Konzentrationen nur 1,88 bzw. 2,13 Blatter waren (hochsignifi-
kant: P < 0,001"). Positive Einfliisse der Behandlungen zeigen sich erst zum dritten Boniturtermin im
Juni. Hier fiihrten erhdhte NH,-Gaben zu einer signifikanten Férderung des Elongationswachstums
(Bildung von Knoten) (hochsignifikant: P < 0,01").

Tab. 9: Anzahl gruner Blatter pro Trieb im April des dritten Versuchsjahres (1997)

Art: 1: Arrhenatherum , 2. Bromus , 3: Brachypodium
NHs: 1: 0 pg m™, 2: 20 ug m, 3: 50 pg m™
NH,": 1: 0kg ha™ a®, 2: 20 kg ha™ a®, 3: 50 kg ha™’ a™
Boniturtermin 1. Boniturtermin 2. Boniturtermin
(Tag des Jahres) 93. (Anfang April) 112. (2. Aprilhélfte)
Art | NH5 [NH," Mittelwert Standartabw. Mittelwert Standartabw.
1 1,75 0,46 2,25 0,71
2 1 1,88 0,64 2,63 0,52
3 2,00 0,00 2,38 0,52
1 2,13 0,35 2,38 0,52
1 2 2 2,13 0,35 2,38 0,52
3 2,13 0,35 2,13 0,35
1 1,88 0,35 2,13 0,64
2 3 2,00 0,00 2,13 0,35
3 2,00 0,53 2,63 0,52
1 2,25 0,89 3,13 0,64
2 1 2,75 0,89 3,88 0,83
3 1,75 0,46 2,75 1,04
1 2,25 0,46 3,38 0,74
2 2 2 2,00 0,00 3,25 0,46
3 1,88 0,35 2,75 1,04
1 2,13 0,64 3,13 1,13
2 3 2,75 0,71 3,50 0,76
3 1,63 0,52 3,13 0,35
1 1,75 0,46 2,75 0,71
2 1 1,88 0,64 1,88 0,35
3 1,63 0,52 2,13 0,64
1 2,00 0,53 3,00 0,76
3 2 2 2,00 0,53 2,25 0,71
3 2,00 0,53 1,88 0,64
1 1,88 0,83 2,75 0,46
2 3 2,00 0,00 2,25 0,71
3 2,13 0,35 2,13 0,64
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Tab. 10: Ubersicht Behandlungseffekte auf die Entwicklungsgeschwindigkeit in den drei Versuchs -
jahren (1995-1997), (+: Foérderung; -: Hemmung ; =: keine deutlichen Veranderungen; +/-: uneinheitli-
che Reaktionen; tendenzielle Reaktionen in Klammern)

1.Versuchsjahr Boniturtermin (Tag des Jahres) (erfasster Zeitraum: 42 Tage)
1995 172. (Juni) 189. (Juli) 214. (August)
NH3 = = =
Arrhenatherum
NH,’ = (+) =
NH3 = = =
Bromus
NH4+ = = =
NH; + = =
Brachypodium
NH," = = +
2.Versuchsjahr Boniturtermin (Tag des Jahres) (erfasster Zeitraum: 133 Tage)
1996 109. (April) 148. (Mai) 194. (Juli) 242. (August)
NH3 = + (+) =
Arrhenatherum
NH, = + +) +)
NH3 = = = =
Bromus
NH4+ = = = =
NH; (+) (+) = +
Brachypodium
NH4+ = = = =
3.Versuchsjahr Boniturtermin (Tag des Jahres) (erfasster Zeitraum: 96 Tage)
1997 93. (April) 112. (April) 153. (Juni) 189. (Juli)
NH3 = (+) = -
Arrhenatherum .
NH, | (+), max.: (-) ) = =
NH3 - - = =
Bromus
NH4+ = = = =
NH; = - = =
Brachypodium
NH4+ = = + =
Zusammenfassung

Bei allen drei untersuchten Arten lieBen sich deutliche Effekte der NH 3-/NH,"-Versorgung auf die pha-
nologische Entwicklung nachweisen. Dabei traten jedoch nicht nur artspezifische Unterschiede auf, bei
allen Arten anderten sich die Reaktionen auch im Verlauf der dreijahrigen Expositionszeit. So fiihrten
die Behandlungen sowohl bei Arrhenatherum als auch bei Brachypodium in den ersten beiden Ver-
suchsjahren v.a. in der Elongationsphase zu einer Entwicklungsbeschleunigung, wahrend sich bei
Bromus keine Effekte zeigten. Zu Beginn der dritten Vegetationsperiode traten bei allen drei Arten

erstmals negative Behandlungseffekte auf: bei Bromus und Brachypodium war die Phase der Blattent
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wicklung unter NH5-Exposition gehemmt, bei Arrhenatherum fiihrten NH, -Gaben zu &hnlichen Effek-
ten. Keiner der beobachteten Effekte auf die Entwicklungsgeschwindigkeit, ob beschleunigend oder

verlangsamend, hielt jedoch Uber die gesamte Dauer einer Vegetationsperiode hinweg an.

3.2.1.2 Wuchshohe

Erste Vegetationsperiode (1995)

Die Wuchshéhe von Arrhenatherum tibertraf schon in den Kulturen ohne ein NH3-/NH,"-Angebot die
der beiden anderen Arten (Abb. 32). Bereits im ersten Versuchsjahr wurde dieser Vorteil durch eine
erhéhte NH3-/NH, -Versorgung noch verstérkt, signifikante Effekte traten aber nur bei héheren NH ,*-
Gaben auf. Dies galt fur alle drei Aufnahmetermine (172. Tag: p < 0,01; 189.Tag: p < 0,001; 214. Tag:
P < 0,05). Die prozentualen Steigerungen bei maximaler NH,"-Versorgung im Vergleich zu den Kon-
trollen ohne NH,"-Gaben waren beim ersten Boniturtermin im Juni kurz nach Einrichtung der Modell-
kulturen mit ca. 40 % am grof3ten (etwa 5 cm) und nahmen Uber ca. 30 % im folgenden Monat (etwa 8
cm) bis auf etwa 10 % im August ab (etwa 4 cm). In den Kulturen, die erh6hten NH ;-Konzentrationen
in der Umgebungsluft ausgesetzt wurden, traten die deutlichsten, wenn auch nur tendenziellen Effekte
in den Kulturen ohne NH, -Gaben auf. Die Férderung des Hohenwachstums erreichten dabei &hnliche
GroéRenordnungen wie bei der NH,"-Versorgung. Auch unter NHs-Exposition verringerten sich die
positive Effekte im Laufe des Beobachtungszeitraums, sie lagen jedoch zum Zeitpunkt der Ernte im
August mit einer prozentualen Steigerungsrate von ca. 20 % Uber dem Vergleichswert bei erhdhter

NH,"-Versorgung.

Bei den beiden Halbtrockenrasenarten Brachypodium und Bromus zeigten sich in der ersten Vegeta -
tionsperiode dagegen nur geringe oder keine Einfliisse der Behandlungen auf die Wuchshéhe. So ver -
schwand bei Brachypodium ein tendenziell positiver Effekt der NH;-Begasung beim ersten Boniturter-

min im Laufe der Vegetationsperiode wieder.

Zweite Vegetationsperiode (1996)

Die Wuchshohe wurde im zweiten Versuchsjahr deutlich starker durch die unterschiedlichen Behand -
lungen beeinflusst als im ersten Jahr der Studie. Positive Effekte sowohl als Folge gesteigerter NH3-
Konzentrationen als auch héherer NH, -Gaben traten bei allen drei Arten auf (Abb. 33). Am stérksten
davon profitieren konnte jedoch erneut Arrhenatherum, dessen Triebe unter NH3-Exposition bei allen
vier Boniturterminen hochsignifikant héher waren als die unbehandelten Kontrollen (P < 0,001, nur im
April n nicht gegeben). Wie im Vorjahrwurden die positive Effekte im Laufe der Vegetationsperiode
schwécher, sowohl die prozentualen wie die absoluten Zuwéachse lagen aber deutlich Gber den Vor -

jahreswerten: schon beim ersten Boniturtermin im April wurden Arrhenatherum-Triebe unter NH;-
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Abb. 32: Wuchshéhe unter erhéhtem NH; und veranderter NH, -Versorgung in den Monokulturen im
ersten Versuchsjahr (1995)

Exposition bis ca. 70 % (etwa 10 cm) hoher, in der Elongationsphase im Mai wurden Zuwéchse von
ca. 40 % (etwa 20 cm), zum Schnittzeitpunkt im Juli ca. 30 % (etwa 20 cm) registriert. Die starksten
NH;-Effekte traten mit bis zu 50% héheren Trieben bei den Pflanzen auf, die zugleich héchste NH -

Gaben erhielten.

Die Wirkung erhohter NH,"-Zufuhr bewegte sich mit ca. 40 % bzw. 20 % (jeweils etwa 20 cm) Langen-
zuwachs im Mai und Juli in &hnlichen GréRenordnungen (hochsignifikant: P < 0,001). Deutlich schwa-
cher war die Forderung dagegen zu Beginn der Vegetationsperiode mit ca. 20 % (etwa 5 cm, tenden -
ziell). Auch das Regenerationswachstum von Arrhenatherum nach dem Schnitt war zum Zeitpunkt des
letzten Boniturtermins Ende August mit Zuwachsen von ca. 30 % (etwalO cm) sowohl durch erhéhte
NH;- als auch NH,"-Zufuhr positiv beeinflusst (hochsignifikant: P < 0,01).

Erhdhte NH3z-Konzentrationen fiihrten auch bei Bromus zu einer Steigerung der Wuchshéhe. Dabei
traten die einheitlichsten Reaktionen zu Beginn der Vegetationsperiode auf: unter NH 3-Exposition

nahm die durchschnittliche Wuchshdhe bei Bromus um ca. 50 % (etwa 5 cm) zu (hochsignifikant P <
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Abb. 33: Wuchshéhe unter erhéhtem NH3 und veranderter NH, -Versorgung in den Monokulturen im
zweiten Versuchsjahr (1996)

0,001". Betrachtet man die absoluten Zuwachse, wurden die positiven Wirkungen auf das Héhen-
wachstum im weiteren Verlauf der Vegetationsperiode zwar stérker, sie waren jedoch deutlich unein-
heitlicher als bei Arrhenatherum. So traten die starksten Steigerungen im Mai (P < 0,01") und Juli (n
und v nicht gegeben) mit ca. 10-20 cm sowohl in den Kulturen ohne NH,-Gaben als auch bei maxi-
maler NH,"-Versorgung auf. Dabei fanden sich die maximalen Steigerungen bei mittleren NH;-Kon
zentrationen, in der hdchsten NH3-Konzentration nahm die Hohe der Pflanzen wieder ab. Erhdhte
NH,"-Gaben fiihrten nur beim Regenerationswachstum nach dem Schnitt ebenso wie die NH3-Expo-
sition zu einem mit ca. 25 % (etwa 5 cm) wie zu Beginn der Vegetationsperiode vergleichsweise
schwachen aber konstanteren Zuwachs (NHs: p < 0,001, NH,": p < 0,001").

Wahrend sich die Effekte der NH 3-Exposition auf die Wuchshdhe bei Arrhenatherum und Bromus im
Verlauf der Vegetationsperiode deutlich veranderten, blieben die Reaktionen bei Brachypodium zwar
schwécher, die prozentualen Steigerungsraten waren jedoch den gesamten Beobachtungszeitraum
Uber auffallig konstant. Nach Zuwéachsen von ca. 25 % im April (etwa 2 cm) und Mai (etwa 5 cm) wur-

de mit ca. 30 % zum Zeitpunkt des Schnitts im Juli (etwa 10 cm) das Maximum erreicht. Auch bei
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dieser Art setzten sich die positiven Effekte nach dem Schnitt fort (ca. 30 % bzw. 10 cm) (alle NH »-

Effekte hochsignifikant: p < 0,001, Juli: n, August: v). Dagegen zeigten sich kaum Effekte der NH ,"-

Versorgung, nur im Mai fUhrte dies zu relativ schwachen Zuwachsen von ca. 20 % (etwa 5 cm [p <

0.01]).

Dritte Vegetationsperiode (1996)

Im dritten Versuchsjahr waren die Reaktionen aller drei Arten im Vergleich zum Vorjahr schwécher,

bei Bromus liel? sich zu Beginn der Vegetationsperiode sogar ein negativer Effekt der Behandlungen

auf die Wuchshohe belegen (Abb. 34).

Waren im zweiten Versuchsjahr bei Arrhenatherum die starksten prozentualen Zuwéchse beim ersten

Boniturtermin Mitte April aufgetreten, blieben zu Beginn der dritten Vegetationsperiode die férdernden

Effekte der Behandlungen auf das Hohenwachstum deutlich dahinter zurtick. Zum Zeitpunkt des ers
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Abb. 34: Wuchshéhe unter erhéhtem NH5 und veranderter NH, -Versorgung in den Monokulturen im

dritten Versuchsjahr (1997)
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Tab. 11: Ubersicht Behandlungseffekte auf die Wuchshohe in den drei Versuchsjahren (1995 -1997),
(+: Forderung; -: Hemmung ; =: keine deutlichen Veréanderungen; +/-: uneinheitliche Reaktionen;
tendenzielle Reaktionen in Klammern)

1.Versuchsjahr Boniturtermin (Tag des Jahres) (erfasster Zeitraum: 42 Tage)
1995 172. (Juni) 189. (Juli) 214. (August)
NHy (+) (+) (+)
Arrhenatherum
NH," + + +
NH; = = =
Bromus
NH," = = =
NH; (+) = =
Brachypodium
NH," = = =
2.Versuchsjahr Boniturtermin (Tag des Jahres) (erfasster Zeitraum: 133 Tage)
1996 109. (April) 148. (Mai) 194. (Juli) 242. (August)
NH; + + + +
Arrhenatherum
NH," (+) + + +
NH; + +/- +/- +
Bromus
NH," = = = +
NH; + + + +
Brachypodium
NH," = + = =
3.Versuchsjahr Boniturtermin (Tag des Jahres) (erfasster Zeitraum: 96 Tage)
1997 93. (April) 112. (April) 153. (Juni) 189. (Juli)
NH; = + +/- +/-
Arrhenatherum
NH4+ + = + -
NH; - = = =
Bromus
NH," = = = =
NH; + + = =
Brachypodium
NH4+ = = + -

ten Boniturtermins unmittelbar nach der Auswinterung der Modellkulturen Anfang April lie3 sich nur
eine mit ca. 10 % relativ geringe Zunahme bei einer verbesserten NH, -Versorgung nachweisen (etwa
2 cm, signifikant: P < 0,05"). Bei der zweiten Erfassung etwa 14 Tage spéter filhrte die NH 3-Exposition
zu einer prozentualen Steigerung der Wuchshoéhe um etwa 30 % (etwa 5 cm, hochsignifikant: P <

0,001). Im weiteren Verlauf der Vegetationsperiode entsprachen die Steigerungsraten zwar wieder
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denen des Vorjahres, die Reaktionen waren aber deutlich uneinheitlicher. So deutete sich bei den
Boniturterminen im Juni und Juli unter NHs-Exposition z.T. eine Optimumkurve an, wenn maximale
Zuwachse bei mittleren NHz-Konzentrationen auftraten. Im Juni fiihrten sowohl die NHs-Exposition als
auch die NH,"-Versorgung zu signifikanten Steigerungen der Wuchshéhe um bis zu 30 % (etwa 30
cm, P < 0,05 bzw. P <0,01).

Im Gegensatz zum Vorjahr lieR3 sich bei Bromus in der letzten Vegetationsperiode keine férdernde
Wirkung der Behandlungen auf das Hohenwachstum mehr nachweisen, zu Beginn des dritten Ver-
suchsjahres waren die Kulturen, die maximalen NH s-Konzentrationen in der Umgebungsluft ausge-
setzt waren, sogar ca. 10 % (etwa 1 cm) kleiner als die Kontrollen (Anfang April, NH ;-Effekt signifi-
kant: P < 0,05) oder hatten gerade deren Grof3e erreicht (Mitte April, NH ;-Effekt signifikant: P < 0,05).

Im weiteren Verlauf der Vegetationsperiode verloren sich diese negativen Effekte aber wieder.

Brachypodium konnte beziiglich der Wuchshodhe starker von den Behandlungen profitieren als
Bromus, eine Uber die gesamte Vegetationsperiode konstant positive Wirkung erhéhter NH 3-Konzent-
rationen wie im Vorjahr wiederholte sich in der dritten Vegetationsperiode jedoch nicht, womit auch bei
dieser Art die Reaktionen schwéacher ausfielen. Signifikante Zuwéchse von ca. 40 bzw. 30 % be -
schrankten sich auf die ersten beiden Boniturtermine im April (jeweils etwa 4 cm, P < 0,01" bzw. P
<0,001"). Wie im Vorjahr blieb die NH,"-Versorgung zu Beginn des dritten Versuchsjahres ohne nach-
weisbaren Effekt auf die Wuchshohe, erst im Juni und Juli traten positive Effekte auf. Diese Uber-
trafen mit Steigerungen von ca. 60 bzw. 50 % (jeweils etwa 17 cm) sogar die des Vorjahres (Juni:
hochsignifikant: P < 0,01").

Zusammenfassung

Bei allen drei Arten wurde die Wuchshdhe in mindestens einem der drei Versuchsjahre durch die NH 3-
INH,"-Behandlungen positiv beeinflusst, nur bei Bromus trat zu Beginn der dritten Vegetationsperiode

unter NHs-Exposition kurzzeitig ein negativer Effekt auf.

Allein Arrhenatherum konnte bereits im ersten Versuchsjahr von einem erhdhtem NH 5-/NH,"- Angebot
profitieren, dies setzte sich auch in der zweiten Vegetationsperiode fort. Zwar hielten die bei
Arrhenatherum beobachteten Effekte jeweils Uiber die gesamte Dauer einer Vegetationsperiode hin-
weg an, die prozentualen Steigerungen waren jedoch zu Beginn des jeweils erfassten Zeitraums am
groten und nahmen danach kontinuierlich ab. Im letzten Versuchsjahr war die Férderung deutlich

schwécher, es zeigten sich nur mehr vereinzelt positive Effekte.

Dies galt auch fir Brachypodium, der Art, bei der in der zweiten Vegetationsperiode die kontinuier-
lichsten Reaktionen aufgetreten waren, nachdem deren Wuchshéhe im ersten Jahr der Studie kaum

von den Behandlungen geférdert wurde.

Von allen drei Arten konnte Bromus beziiglich seiner Wuchshéhe am geringsten von den Behandlun -
gen profitieren, deutlich positive Effekte traten lediglich in der zweiten Vegetationsperiode auf (zu Be-

ginn und beim Regenerationswachstum).
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Wahrend Arrhenatherum durch beide NHy-Formen geférdert wurde, reagierten Bromus und
Brachypodium v.a. auf die NHs;-Exposition. Analog den Effekten auf die Geschwindigkeit der phanolo-
gischen Entwicklung traten auch bei der Wuchshéhe damit nicht nur artspezifische Unterschiede auf,

alle drei Arten anderten ihre Reaktionen auch im Verlauf der dreijahrigen Expositionszeit.

3.2.1.3 Anzahl der Triebe pro Pflanze (Bestockung)

Erste Vegetationsperiode (1995)

Wahrend alle drei Arten zu den beiden ersten Aufnahmeterminen Uber eine &hnliche Zahl an Trieben
verflgten, anderte sich dieses Bild kurz vor der Ernte (Abb. 35). Zwar nahm die Zahl der Triebe pro
Pflanze im Verlauf der Vegetationsperiode bei allen Arten kontinuierlich zu, signifikante Einflisse der
Behandlungen zeigten sich jedoch nur bei Brachypodium. Héhere NH, -Gaben filhrten bei dieser Art
zu deutlichen Steigerungen von bis zu 60 % auf durchschnittlich zehn Triebe pro Pflanze (signifikant
im Juli und August, P < 0,05). Brachypodium erreichte damit bereits im ersten Versuchsjahr die hoch-
ste Anzahl unter allen drei Arten. Positive Effekte einer verbesserten NH ,*-Versorgung traten auch bei
Arrhenatherum auf, diese waren jedoch uneinheitlicher und blieben daher trotz Steigerungen von bis
zu 60 % lediglich tendenziell. Keine deutlich positiven Reaktionen lie3en sich bei Bromus erkennen,
unter einem maximalen NH3-/NH,"-Angebot trat jedoch mit einer Aonahme um etwa 40 % ein deutlich
negativer Effekt auf. Die entsprechenden Versuchspflanzen hatten zum Zeitpunkt des Schnitts durch -
schnittlich nur vier Triebe ausgebildet und blieben damit sogar hinter den Kontrollen ohne NHz-/NH,"-

Anreicherung mit sieben Trieben zurtick.

Zweite Vegetationsperiode (1996)

Ein vollig anderes Bild als im ersten Versuchsjahr zeigte sich in der zweiten Vegetationsperiode (Abb.
36). Hatte die Zahl der Triebe pro Pflanze im ersten Jahr bei allen drei Arten bis zur Ernte kontinuier -
lich zugenommen, spiegelten sich in den artspezifisch unterschiedlichen Entwicklungen des zweiten

Jahres die verschiedenen Wuchsstrategien der untersuchten Arten.

Die Entwicklung bei Arrhenatherum war von einer starken Dynamik gepragt. Die héchste Anzahl grii -
ner Triebe pro Pflanze wurde beim ersten Boniturtermin Mitte April registriert, ausschlielilich vegeta -
tive Triebe ohne Knoten (keine Elongation) mit meist nur zwei Blattern. Beim zweiten Boniturtermin
Ende Mai, zur Zeit der Stangelelongation und beginnenden Rispenbildung, hatte sich die Zahl der
Triebe bei Arrhenatherum um etwa 2/3 reduziert: die Pflanzen konzentrierten inr Wachstum auf we -
nige Triebe. Der leichte Anstieg der Zahlen zum Schnitttermin im Juli deutet auf ein erneutes Ein -
setzen der Neubildung von Trieben nach der Karyopsenreife hin. Bemerkenswert ist, dass diese

Schwankungen unter einem maximalen NH s/NH, -Angebot etwas abgeschwécht waren - die Zahl der
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Abb. 35: Anzahl der Triebe pro Pflanze unter erhéhtem NH; und verénderter NH, -Versorgung in den
Monokulturen im ersten Versuchsjahr (1995)

Triebe nahm hier mit Beginn der Elongationsphase nur um etwa 50 % ab und blieb anschlie3end bis

zur Ernte auf hohem Niveau konstant.

Die starksten Behandlungseffekte traten bei Arrhenatherum zu Beginn der Vegetationsperiode auf.
Hohere NHs-Konzentrationen fihrten zu einem tendenziellen Anstieg der Zahl der Triebe pro Pflanze
von etwa 15 auf bis zu 25 (ca. 70 %, n und v nicht gegeben, p < 0.001), unter héchsten NH ,*-Gaben
sogar auf nahezu 30. Dieser positive NH, -Effekt beschrénkte sich aber auf Kulturen mit NH;-Bega-
sung. Mit der Reduzierung der Triebzahl im weiteren Verlauf der Vegetationsperiode verkleinerten
sich auch die tendenziellen Unterschiede (jeweils n und v nicht gegeben: Mai: p < 0.001, Juli: p <
0.01) zwischen den NH3-Behandlungen, am deutlichsten blieben diese wie schon beim ersten
Boniturtermin unter maximaler NH, -Versorgung erhalten (NH, -Effekt auch im Mai nur tendenziell: p
< 0.05™).

Anders als bei Arrhenatherum verlief die zeitliche Entwicklung der Triebanzahl bei den beiden Halb-
trockenrasenarten. Von einer grof3en Kontinuitat gepragt war die Entwicklung bei Brachypodium, ver-

bunden mit deutlichen Behandlungseffekten. Im fast dreimonatigen Erfassungszeitraum traten nur
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Abb. 36: Anzahl der Triebe pro Pflanze unter erhdhtem NH; und verdnderter NH, -Versorgung in den
Monokulturen im zweiten Versuchsjahr (1996)

relativ geringe Veranderungen der Triebanzahl auf, auch unter einer erhéhten NH3/NH, -Versorgung
blieb diese Kontinuitét erhalten. Bei allen drei Boniturterminen traten deutliche Effekte erhéhter NH;-
Konzentrationen auf, tendenziell im April (p < 0.001™), hochsignifikant im Mai und Juli (p<0.01"). Die
Zahl der Seitentriebe nahm um fast 70 % von ca. 15 auf ca. 25 zu. Mit zunehmenden NH,"-Gaben
verkleinerte sich die Differenz zwischen mittlerer und héchster NH 3-Versorgung. Im Vergleich zu den
NH;-Effekten blieben die Wirkungen einer erhéhten NH ,*-Versorgung schwach und uneinheitlich.
Lediglich in Kombination mit mittleren NHz-Konzentrationen trat eine nennenswerte Steigerung auf
(NH,"-Effekte tendenziell: Mai: p < 0.05™, Juli: p < 0.01™).

Bei Bromus nahm die Zahl der Triebe zwischen April und Juli mit 10 bis 30 % nur relativ leicht ab.
Beim Boniturtermin im Mai wurden nur die rispentragenden Stangel gezahlt, die vegetativen Triebe
blieben anders als im April und zum Zeitpunkt des Schnitts unbertcksichtigt (nicht dargestellt). Deutli-
che Effekte erhdhter NHs-Konzentrationen erreichten mit Steigerungen von ca. 70 % eine ahnliche
GrofRenordnung wie bei Arrhenatherum und Brachypodium, waren jedoch nur tendenziell und blieben
auf den Beginn der Vegetationsperiode beschrankt. Zudem deuten schwéachere NH;-Effekte bei

gleichzeitigem NH,"-Angebot auf negative NHs-/NH, -Interaktionen hin. Ein maximales NHsz-/NH,"-
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Angebot wirkte sich erneut negativ auf die Zahl der Triebe aus, die Reduktion war jedoch schwécher

als in der ersten Vegetationsperiode.

Vergleicht man die Zahl der Triebe zum Zeitpunkt der Ernte bei den drei untersuchten Arten, fallt auf,
dass in den Kontrollen ahnlich dem Vorjahr mit durchschnittlich ca. 9 Trieben pro Pflanze bei
Arrhenatherum, 12 bei Brachypodium und 14 bei Bromus nur relativ geringe Unterschiede auftraten.
Ebenfalls analog zur ersten Vegetationsperiode tibertraf Brachypodium bei maximaler NH3-/NH,*-Ver-
sorgung mit ca. 26 Trieben pro Pflanze sowohl Arrhenatherum als auch Bromus mit jeweils ca. 16
Trieben deutlich. Aus den Steigerungsfaktoren ergibt sich folgende Rangfolge: Brachypodium (x 2,2),

Arrhenatherum (x 1,8), Bromus (x 1,1).

Zusammenfassung

Bei allen drei Arten lieRen sich Wirkungen des NH 3-/NH, -Angebotes auf die Zahl der Triebe pro
Pflanze erkennen. Die Starke und Dauer dieser Effekte war jedoch artspezifisch sehr unterschiedlich.
Es traten sowohl positive als auch negative Reaktionen auf. Als einzige der untersuchten Arten konnte
Brachypodium schon in der ersten Vegetationsperiode von den Behandlungen profitieren, NH, -Gaben
fuhrten zu einer signifikanten Zunahme der Zahl der Triebe um bis zu 60 %. Im zweiten Versuchsjah r
bewirkten besonders erhdhte NH;-Konzentrationen bei allen drei Arten Steigerungen von bis zu 70 %
(aus dem dritten Versuchsjahr liegen keine Daten vor). Wahrend diese Effekte bei Brachypodium
signifikant waren und im Erfassungszeitraum von Mitte April bis Mitte Juli anhielten, blieben die
Reaktionen von Arrhenatherum und Bromus tendenziell und schwachten sich bis zur Ernte deutlich

ab. Damit konnte auch im zweiten Jahr besonders Brachypodium von den Behandlungen profitieren.

Bei Bromus fiihrte ein maximales NHs-/NH,"-Angebot in beiden Versuchsjahren tendenziell zu einer
Reduktion der Triebanzahl - in der ersten Vegetationsperiode fielen die entsprechenden Kulturen so

gar hinter die Kontrollen ohne NH3-/NH, -Anreicherung zuriick.

Wahrend in den Kontrollen Bromus im zweiten Versuchsjahr mit durchschnittlich 14 Trieben pro Pflan-
ze den hochsten Wert erreichte, gefolgt von Brachypodium mit 12 und Arrhenatherum mit 9, Ubertraf
bei maximaler NHs-/NH,"-Versorgung Brachypodium mit ca. 26 Trieben die beiden anderen Arten
deutlich (jeweils ca. 16 Triebe). Daraus lasst sich folgende Rangfolge ableiten: Brachypodium (Stei-

gerungsfaktor 2,2), Arrhenatherum (1,8), Bromus (1,1).

Unabhangig von den Behandlungseffekten deutet die Entwicklung der Triebanzahl im Erfassungszeit-
raum auf unterschiedliche Wuchsstrategien. Wahrend bei Arrhenatherum starke Schwankungen auf-
traten mit einer Reduktion der Triebanzahl um bis zu 2/3, nahm diese bei Bromus mit 10 bis 30 % nur

leicht ab. Von einer groRen Kontinuitat gepragt war die Entwickl ung bei Brachypodium.
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Anzahl reproduktiver Triebe/Pflanze

3.2.1.4 Anzahl und prozentualer Anteil reproduktiver Triebe

Zweite Vegetationsperiode (1996)

Nachdem im Jahr der Etablierung der Modellkulturen alle drei Arten rein vegetativ geblieben waren,

bildeten im zweiten Versuchsjahr besonders Arrhenatherum und Bromus reproduktive Triebe,

Brachypodium war dagegen erneut weitgehend vegetativ (s. 3.2.1.1).

Von den drei untersuchten Arten investierte Bromus am starksten in die Reproduktion - in den Kontrol-

len wurden durchschnittlich etwa funf Rispen pro Pflanze gebildet (Abb. 37). In den Kontrollkulturen

von Arrhenatherum fand sich im Mittel nur eine einzige Rispe pro Pflanze. Die Differenzen zwischen

den drei Arten waren sowohl beim Boniturtermin im Mai als auch zum Zeitpunkt des Schnitts im Juli
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Abb. 37: Anzahl reproduktiver Triebe pro Pflanze unter erhéhtem NH3 und veranderter NH, -Versor-
gung in den Monokulturen im zweiten Versuchsjahr (1996)
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hochsignifikant (P < 0,001", LSD-Test: a b c).

Von einem erhdhten NH 3-/NH,-Angebot konnte in erster Linie Arrhenatherum profitieren. Deutliche
Zunahmen traten bei einer verbesserten NH, -Versorgung auf, jedoch nur in den Varianten, die zu-
gleich erhdhten NHs-Konzentrationen ausgesetzt waren. Unter einem maximalen NH 3-/NH, -Angebot
bildete Arrhenatherum durchschnittlich etwa drei Rispen pro Pflanze aus. Die NH , -Effekte waren zum
Schnittzeitpunkt signifikant (P < 0,01", LSD-Test: a ab b). Die NHs-Exposition allein filhrte nur zu ten -

denziellen Zuwéachsen auf bis zu zwei Rispen pro Pflanze.

Die Reaktionen von Bromus lieferten dagegen ein uneinheitliches Bild: unter erhéhten NH, -Gaben
fiel die Zahl der Rispen in den Varianten ohne zuséatzliche NH 3-Exposition mit durchschnittlich drei bis
vier pro Pflanze noch hinter die Kontrollen zuriick (NH s-Effekt im Mai hochsignifikant: P < 0,01", LSD-
Test: a b b, im Juli signifikant: P < 0,05", LSD-Test: a b ab). Wurden beide NH,-Formen in hohen Kon-
zentrationen angeboten, deutete sich eine Optimumkurve an: mit durchschnittlich etwa 6,5 Rispen pro
Pflanze bildete Bromus bei einer submaximalen Versorgungsstufe (20 ug NHs m™ und 50 kg NH4"-N
ha™ a™) die meisten Rispen, unter dem maximal méglichen Angebot nahm dieser Wert dagegen wie -

der auf etwa flinf Rispen ab.

Ohne Wirkung auf die Zahl der Rispen pro Pflanze blieben die Behandlungen in der zweiten Vegetati-

onsperiode bei Brachypodium.

Auch beziglich des prozentualen Anteils der reproduktiven Triebe an der durchschnittichen Gesamt
zahl aller Triebe pro Pflanze unterschieden sich die drei Arten deutlich, die Differenzen blieben jedoch
tendenziell (n und v nicht gegeben). Bromus erreichte erneut den hdchsten Anteil, zum Zeitpunkt der
Ernte betrug er in den Kontrollen etwa 35 %, damit war jeder dritte Trieb von Bromus in die Reproduk-
tionsphase ibergegangen (Abb. 38). Deutlich weniger waren es dagegen in den entsprechenden Kul
turen von Arrhenatherum, dort lag der Anteil bei nur etwa 8 %. Da Arrhenatherum jedoch zum Zeit-
punkt der Bonitur im Juli im Anschluss an die starke Abnahme der Triebanzahl wahrend der Elongati-
onsphase bereits wieder mit der Neubildung von (vegetativen) Trieben begonnen hatte (s. 3.2.1.3)
fuhrt dieser niedrige Wert zu einer Unterschatzung der tatsachlichen Héhe von Investitionen in die Re -
produktion. Beim zweiten Boniturtermin im Mai hatte der Anteil reproduktiver Triebe in den Kontrollen
bei Arrhenatherum noch etwa 17 % betragen, da zu diesem Zeitpunkt jedoch von Bromus keine Daten

erhoben wurden, muss sich der Vergleich auf den Juli beschranken.

Wie schon bei der absoluten Zahl der Rispen konnte Arrhenatherum auch bezlglich ihres prozentua-
len Anteils signifikant von erhéhten NH, -Gaben profitieren (P < 0.01", LSD-Test: a b b), die deutlich-
sten Effekte mit Steigerungen zwischen 10 und 20 Prozentpunkten traten jedoch erneut nurim Zu-
sammenspiel mit erhdhten NH;-Konzentrationen auf. Ebenfalls analog zur absoluten Zahl der Rispen
wurde der hdchste prozentuale Anteil mit etwa 27 % bei einer Versorgungsstufe erreicht, die unter
dem Maximum lag (20 pg NHs m™ und 50 kg NH,*-N ha™ a™). Der Anteil nahm unter héchster
NH3/NH,4 -Versorgung wieder auf ca. 23 % ab. Bei einem erhdhten NHs-/NH, -Angebot bildete
Arrhenatherum damit in etwa dem gleichen Ausmaf reproduktive Triebe wie Bromus dies bereits in

den Kontrollen tat. Bei Bromus blieb der prozentuale Anteil von den Behandlungen nahezu unbeein
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Anteil reproduktiver Triebe an allen Trieben pro Pflanze Juli 1996 [%)]
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Abb. 38: Prozentualer Anteil der
reproduktiven Triebe an der
Gesamtzahl aller Triebe pro
Pflanze unter erhéhtem NH; und
veranderter NH, -Versorgung in
den Monokulturen im Juli des
zweiten Versuchsjahres (1996)

flusst, lediglich unter hohen NH,"-Gaben traten mit zunehmender NHs-Konzentration Veréanderungen

auf, die jedoch uneinheitlich waren.

In den Kulturen von Brachypodium blieb der Anteil &hrentragender Triebe in fast allen Behandlungs -

varianten unter 1 %, Effekte eines erhohten NH3-/NH, -Angebotes lieRen sich nicht erkennen.

Zusammenfassung
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In der zweiten Vegetationsperiode bildeten besonders Bromus und Arrhenatherum reproduktive Trie-
be, Brachypodium blieb dagegen weitgehend vegetativ. Bromus investierte von allen drei Arten am
starksten in die Reproduktion — in den Kontrollen fanden sich durchschnittlich etwa fiinf Rispen pro
Pflanze, was einem Anteil von etwa 35 % entsprach. Bei Arrhenatherum war dies mit nur einem repro-
duktiven Trieb pro Pflanze und einem Anteil von etwa 10 % deutlich weniger. Arrhenatherum konnte
jedoch starker als Bromus von einem erhéhten NH 3-/NH, -Angebot profitieren. Unter NH,-Gaben

nahm sowohl die Zahl reproduktiver Triebe (auf ca. 3) als auch deren prozentualer Anteil (auf ca. 30




%) signifikant zu. Bei Bromus blieb der prozentuale Anteil der Rispen ohne deutliche Veranderungen
durch eine verbesserte NH3-/NH,"-Versorgung, die absolute Zahl reproduktiver Triebe fiel bei alleini
gen NH, -Gaben ohne NH3-Exposition hinter die Kontrollen zuriick. Ohne Wirkung blieben die Be -

handlungen bei Brachypodium.

3.2.1.5 Blattentfaltungsintervall (Phyllochron)

Aufgrund der unterschiedlichen Phanologie der beiden untersuchten Halbtrockenrasenarten - Bromus
treibt bereits im zeitigen Frihjahr aus, Brachypodium deutlich spéter - lagen fir diese Arten jeweils nur
Daten aus einem der Untersuchungsjahre vor. Wahrend der Erfassung der Blattentfaltung im Mai des
zweiten Versuchsjahres (1996) war diese Phase bei Bromus bereits weitgehend abgeschlossen, bei
Brachypodium dagegen im vollem Gange. Im April des dritten Versuchsjahres (1997) konnte die ent-
sprechende Wachstumsphase bei Bromus untersucht werden, bei Brachypodium waren dagegen in

diesem Zeitraum erst sehr wenige Blatter sichtbar.

Tab. 12 a: Anzahl (n) registrierter Blattentfaltungen beiArrhenatherum elatius im April 1997

NHs Ougm> 20 ugm™ 50 ug m”
NH,: Okgha™a™ 3 2 3
NH,": 20 kg ha™ a™ 4 3 4
NH,": 50 kg ha™ a* 2 1 3

Tab. 12 b: Anzahl (n) registrierter Blattentfaltungen bei Bromus erectus im April 1997

NH, Ougm> 20 ugm™ 50 ug m™
NH,: Okgha™a™ 10 9 12
NH,": 20 kg ha™ a™ 18 18 8
NH,": 50 kg ha™ a* 14 12 7

Tab. 12 c: Anzahl (n) registrierter Blattentfaltungen beiArrhenatherum elatius im Mai 1996

NH, Opugm™ 20 ugm™ 50 ug m™
NH,: Okgha™a™ 17 19 17
NH,": 20 kg ha™ a™ 15 14 14
NH,": 50 kg ha™ a* 16 15 18

Tab. 12 c: Anzahl (n) registrierter Blattentfaltungen beiBrachypodium pinnatum im Mai 1996

NH, Ougm> 20 ugm™ 50 ug m”
NH,:O0kgha™a™ 8 9 12
NH,": 20 kg ha™ a™ 8 11 6
NH,": 50 kg ha™ a* 8 11 8
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Blattentfaltungsintervall [Tage zwischen Blattentfaltungen]

April 1997
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Abb. 39: Blattentfaltungsintervall (Phyllochron) unter ernéhtem NH; und veranderter NH, -Versorgung
in den Monokulturen im April des dritten (1997) und im Mai des zweiten Versuchsjahres (1996)

Als einzige der drei untersuchten Arten wurden fir Arrhenatherum aus beiden Untersuchungsperioden
und damit verbunden aus unterschiedlichen phanologischen Entwicklungsphasen Daten erfasst. Im
April (1997) befand sich Arrhenatherum zwar in seiner vegetativen Phase (s. 3.2.1.1), entfaltete je-
doch nur relativ wenige Blatter (schwache Datengrundlage). Deutlich mehr waren es dagegen im Mai
(1996) wahrend der Elongationsphase dieser Art. Die beiden Halbtrockenrasenarten befanden sich im
jeweiligen Untersuchungszeitraum in der vegetativen Phase - erst gegen Ende begann der Ubergang

in die Elongationsphase.

Ein Vergleich der Blattentfaltungsintervalle der drei untersuchten Arten war aufgrund der teilweise
unterschiedlichen Erfassungszeitraume - bedingt durch das differierende Wuchsverhalten - nur einge-
schrankt moglich. Im April (1997), dessen monatliches Temperaturmittel mit 7,8 °C etwa 0,8 °C unter
dem langjahrigen Durchschnitt lag (s. 3.1), verlief die Blattentfaltung in den Kontrollkulturen von
Bromus etwas schneller als bei Arrhenatherum, die durchschnittliche Lange des Intervalls betrug bei
Bromus etwa 9,5 Tage, bei Arrhenatherum (schwache Datengrundlage) etwa 10,5 Tage (Abb. 39). Die
relativ geringen Unterschiede zwischen Bromus und Arrhenatherum waren hochsignifikant (P <
0,001").
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Im Mai (1996), der mit einem monatlichen Temperaturmittel von 11,8 °C deutlich warmer war, jedoch
auch ca. 1,3 °C unter dem langjahrigen Durchschnitt blieb, war der Abstand zwischen den beiden Ver -
gleichsarten ausgepragter. Wahrend Arrhenatherum in diesem Erfassungszeitraum im Mittel in den
Kontrollkulturen alle sechs Tage ein neues Blatt entfaltete, wurde bei Brachypodium durchschnittlich
nur alle 20 Tage ein neues Blatt sichtbar — damit erschienen an einem Trieb von Arrhenatherum im
selben Zeitraum durchschnittlich mehr als dreimal so viele neue Blatter wie bei Brachypodium. Die
Unterschiede zwischen Arrhenatherum und Brachypodium waren auch hier hochsignifikant (P <
0,001").

Die deutlichsten Behandlungseffekte traten bei Brachypodium auf (s. Abb. 39). Erhéhte NH3-Konzen-
trationen bewirkten bei dieser Art mit dem langsamsten Wachstum unter den drei untersuchten Suf -
grasern die starksten positiven Effekte: der Abstand zwischen den Blattentfaltungen verkiirzte sich si g-
nifikant von durchschnittlich 19,5 Tagen um 28 % auf 14 Tage (P < 0,05), war damit aber immer noch
deutlich langer als bei den beiden anderen Arten. Signifikante Effekte der NH ;-Exposition traten be-
reits bei niedrigen Konzentrationen auf (a b b [LSD-Test]). Die Wirkung der NH,-Gaben blieb dage-
gen uneinheitlich. So trat unter geringen NH,*-Gaben mit einem um 10 % auf 17,6 Tage Blatt™ ver-
kiirzten Blattentfaltungsintervall ein beschleunigender Effekt auf, unter maximalem NH ,-Angebot wur-

de dieser positive Effekt jedoch wieder weitgehend aufgehoben.

Dagegen fuhrte bei Bromus die NHs-Exposition zu einer signifikanten Verlangsamung der Blattentfal -
tung von im Durchschnitt 9,8 Tagen Blatt™ in den Kontrollen um etwa 19 % auf 11,7 Tage Blatt ™ (P <
0,05"). Dieser deutliche Effekt trat jedoch erst bei maximalen NH3-Konzentrationen auf (a a b [LSD-
Test]). Auch bei dieser Art waren die Reaktionen auf eine verbesserte NH ,*-Versorgung uneinheitli
cher. Bei leicht erhdhten NH,-Gaben zeigte sich zunéchst ein gegenlaufiger Effekt: mit 8,3 Tagen
Blatt™ beschleunigte sich die Blattentfaltung tendenziell um ca. 15 % gegentiber den Kontrollen. Ahn -
lich wie bei Brachypodium wurde dieser positive Effekt unter héchsten NH, -Gaben jedoch wieder auf-
gehoben. Bei maximaler NH3-Exposition verschwanden die Unterschiede zwischen den NH 4 -Varian-

ten.

Bei Arrhenatherum deutete sich eine Abhangigkeit der Reaktionen vom ph&anologischem Stadium an
(nur fur diese Art lagen Daten aus zwei Entwicklungsphasen vor). Wahrend im April (1997) in der
vegetativen Phase hdchste NH3;-Konzentrationen zu einer tendenziellen Beschleunigung der Blattent-
faltung um 22 % fuhrten (von 10,7 auf 8,3 Tage Blatt ™, schmale Datengrundlage), tiberwogen im Mai
(1996) in der Elongationsphase die - wenn auch schwacheren - negativen Effekte. Unter NHs-Exposi-
tion erhohte sich der Abstand zwischen den Blattentfaltungen tendenziell von durchschnittlich 5,9 auf
6,4 Tage (+ 9 %). Geringe NH,"-Gaben zeigten zunéchst einen dhnlichen Effekt, dieser wurde unter
maximaler Versorgung jedoch wieder weitestgehend konterkariert, sodass auch hier die NH ,"-Effekte

vergleichsweise schwach und uneinheitlich blieben.
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Zusammenfassung

Wahrend der erfassten Wachstumsphase im Frihjahr entfaltete Arrhenatherum im Mittel alle sechs
bzw. zehn Tage ein neues Blatt (Mai bzw. April), Bromus bendétigte hierfur etwa 10 Tage (April) und

Brachypodium etwa 20 Tage (Mai).

Von erhdhten NH3z-Konzentrationen am deutlichsten profitieren konnte Brachypodium, dessen durch-

schnittliches Blattentfaltungsintervall signifikant um etwa 30 % abnahm.

Dagegen fihrte bei Bromus die NHs-Exposition zu einer Verlangsamung der Blattentfaltung — das

Intervall verlangerte sich bei dieser Art signifikant um etwa 20 %.

Bei Arrhenatherum deutete sich eine Abhangigkeit der Reaktionen vom phéanologischem Stadium an
(nur fur diese Art lagen Daten aus zwei Entwicklungsphasen vor). Wahrend in der vegetativen Phase
héchste NHz-Konzentrationen eine tendenzielle Beschleunigung der Blattentfaltung um etwa 20 %
bewirkten (schwache Datengrundlage), iberwogen in der Elongationsphase negative Effekte, dort

nahm der Abstand zwischen den Blattentfaltungen unter NH;-Exposition tendenziell um etwa 10 % zu.

Die Effekte einer verbesserten NH, -Versorgung bleiben bei allen drei untersuchten Arten im Ver-

gleich zur NH3-Exposition schwach und uneinheitlich.

3.2.1.6 Blattlebensdauer

Nach DIEMER et al. (1992) ist das Ende der funktionalen Lebensdauer eines Blattes erreicht, wenn 10
% der Blattflache nekrotisch oder 25 % chlorotisch sind (die Gesamtleben sdauer endet mit 100 %
Blattseneszenz). Bei der Datenauswertung wurden Datenpools von jenen Blattern gebildet, die in Top -
fen gleicher Behandlung wuchsen. Anschlief3end wurde fir jeden Datenpool der prozentuale Anteil
lebender Blatter an der Gesamtzahl der Blatter des Pools in Abhéangigkeit von der Zeit (Tage) seit der

Blattentfaltung berechnet.

Die Grof3e dieser Datenpools variierte stark zwischen den untersuchten Arten (s. Tab. 13 a-c). Durch
Spinnmilbenbefall (s. 2.5) wurde bei Arrhenatherum die Zahl der fiir eine Auswertung nutzbaren Blat-
ter reduziert. Die umfangreichste Datengrundlage lag fir Bromus vor. Weitere Unsicherheiten bei der
Datenauswertung erwuchsen aus dem methodischen Problem, dass bei der Bonitierung der Blatt-
seneszenz nicht immer genau der Tag erfasst werden konnte, an dem das begutachtete Blatt das
Ende seiner funktionalen Lebensdauer erreicht hatte. Da dies jedoch alle Arten und Behandlungs-
varianten gleichermafen betraf, konnte davon ausgegangen werden, dass mégliche Behandlungs

effekte dadurch nicht verdeckt wurden.

Die Ergebnisse dieser Untersuchung lieRen sowohl artspezifische Unterschiede in der Blattlebens -

dauer als auch Einflisse der Behandlungen erkennen (s. Abb. 40).

Die markierten Blatter von Arrhenatherum erreichten dabei in der mit nur sechs Blattern leider sehr
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Tab. 13 a: Blattlebensdauer: Anzahl (n) registrierter Blattspreiten bei Arrhenatherum elatius im April
1997 (in Klammern: Anzahl der Blattspreiten, fir die zugleich Angaben zur Héhe der Ansatzstelle am
Stangel vorlagen), Gesamtzahl: 65 (59)

NH; Ougm™ 20 ugm™ 50 ug m™
NH,: Okgha™a™ 6 (5) 8 (8) 6 (5)
NH,": 20 kg ha™ a™ 9(7) 3(2) 8 (8)
NH,": 50 kg ha™ a™ 10 (9) 6 (6) 9 (9)

Tab. 13 b: Blattlebensdauer: Anzahl (n) registrierter Blattspreiten bei Bromus erectus im April 1997 (in
Klammern: Anzahl der Blattspreiten, fir die zugleich Angaben zur Hohe der Ansatzstelle am Sténgel
vorlagen), Gesamtzahl: 220 (112)

NH; Ougm™ 20 ugm™ 50 ug m™
NH,: Okgha™a™ 21 (11) 24 (12) 23 (11)
NH,": 20 kg ha™ a™ 32 (15) 28 (14) 20 (12)
NH,": 50 kg ha™ a™ 26 (12) 28 (13) 18 (12)

Tab. 13 c: Blattlebensdauer: Anzahl (n) registrierter Blattspreiten bei Brachypodium pinnatum im April
1997 (in Klammern: Anzahl der Blattspreiten, fir die zugleich Angaben zur Héhe der Ansatzstelle am
Stangel vorlagen), Gesamtzahl: 127 (103)

NHs Ougm™ 20 ugm™ 50 ug m™
NH,: Okgha™a™ 15 (12) 14 (12) 12 (11)
NH,": 20 kg ha™ a™ 14 (12) 14 (10) 14 (12)
NH,": 50 kg ha™ a™ 15 (11) 16 (10) 13 (13)

kleinen Kontrollgruppe ohne erhéhtes NH3-/NH, -Angebot die kiirzeste Lebensdauer der drei unter -
suchten Arten - bereits 30 Tage nach der vollstéandigen Blattentfaltung waren 50 % der markierten
Blatter Uber den Grenzwerten, die nach DIEMER et al. (1992) das Ende der funktionalen Lebensdauer
definieren (tso-Wert). Auch die maximale Schwankungsbreite war mit 30 bis 38 Tagen nicht sehr viel
groRer.

Die Blatter der beiden Halbtrockenrasenarten wurden dagegen deutlich &lter. In den Kontrollgruppen
von Bromus lag die durchschnittliche funktionale Lebensdauer bei 45 Tagen und damit um 50 % Uber
der von Arrhenatherum. Dies war bei Bromus jedoch mit einer groRen Schwankungsbreite verbunden:
das erste von insgesamt 21 Blattern des Blattpools erreichte nur eine Lebensdauer von 23 Tagen ,
das Ende der funktionalen Lebensdauer des &ltesten wurde nach 66 Tagen registriert. Die durch -
schnittliche Lebensdauer bei Brachypodium entsprach mit 42 Tagen (40 % Uber Arrhenatherum) etwa
der von Bromus, die maximale Schwankungsbreite innerhalb des aus 15 Blattern bestehenden Pools

war hier mit 25 bis 82 Tagen sogar noch gréRer.

Betrachtet man die Effekte der Behandlungen auf die Blattlebensdauer, so fallt auf, dass alle drei
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Abb. 40: Prozentualer Anteil lebender Blatter an der Gesamtzahl der Blatter eines Pools (von gleich-
behandelten Pflanzen gebildet) in Abhangigkeit von der Zeit (Tage nach Blattentfaltung) unter erhoh -
tem NH; und verénderter NH, -Versorgung in den Monokulturen im dritten Versuchsjahr (1997)

Arten sich unterschiedlich verhielten. Deutliche Veranderungen traten bei Arrhenatherum und

Brachypodium auf. Bei Bromus zeigte sich dagegen eine starke Kontinuitéat der Alterungsprozesse in

den Blattpools unabhangig von der jeweiligen Behandlung der Pflanzen, an denen die markierten

Blatter wuchsen.

Die Behandlungseffekte bei Arrhenatherum betrafen ganze Blattpools, sodass sich das jeweilige

Durchschnittsalter deutlich veranderte. In den Varianten ohne NH, -Gaben blieben die NH ;-Effekte

uneinheitlich: die Blatter unter mittlerem NHs-Angebot (tso: 38 Tage) erreichten das Ende ihrer funktio-

nalen Lebensdauer im Durchschnitt etwa 7 Tage spater als die Blatter aus den Kontrollen und die

unter Maximalangebot gewachsenen. Mit zunehmender NH,"-Versorgung wurden die Effekte der NH s-

Behandlungen einheitlicher, die Varianten setzten sich starker voneinander ab. So nahm das durch-
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schnittliche Alter der Varianten, die nur NH,-Gaben erhielten, von 30 Tagen in den Kontrollen auf 41
bzw. 45 Tage zu (20 / 50 kg NH4*-N ha™ a™), wahrend die Effekte auf die Varianten unter zuséatzlicher
NH;-Exposition uneinheitlich und schwach blieben. Bei maximaler NH,*-Versorgung wurden damit die
Blatter ohne NH;-Exposition im Durchschnitt etwa 15 Tage oder 50 % é&lter als die zuséatzlich mit NH;

begasten.

Zwar lieen sich auch bei Brachypodium deutliche Behandlungseffekte erkennen, diese betrafen aber
anders als bei Arrhenatherum nicht ganze Blattpools, sondern nur die langlebigeren Blatter, deren
funktionale Lebensdauer Uber dem Durchschnittsalter lag. Damit blieb das durchschnittliche Alter der
Behandlungsvarianten nahezu unbeeinflusst vom NH3-/NH, -Angebot bei etwa 40 Tagen, wahrend
sich die Blatter, die ein hoheres Alter erreichten, in den verschiedenen Behandlungsvarianten deutlich
unterschiedlich entwickelten. Die Blatter mit einer besonders langen Lebensdauer (bis tber 80, z.T. 90
Tage) stammten iiberwiegend aus den Kontrollen ohne NHs-Exposition, unter maximalen NH, -Gaben
galt dies sogar ausschlie3lich. Die groR3te Differenz zwischen den Varianten mit maximaler und ohne
NH;-Exposition betrug in den Kontrollen ohne NH,"-Angebot 31 Tage und wuchs mit zunehmender
Versorgung bis auf 37 bzw. 43 Tage (20 bzw. 50 kg NH , ha™ a). Die anfanglich starke Differenz zwi -
schen den langlebigeren Blattern unter niedrigen und hohen NH 3-Konzentrationen verschwand mit
zunehmenden NH,-Gaben fast véllig. Damit deutete sich auch bei Brachypodium ein negativer Effekt

einer erhéhten NH5-/NH,"-Versorgung auf die Lebensdauer der Blattspreiten an.

3.2.1.6.1 Hohe der Ansatzstellen der Blattspreiten

Um zu Uberprifen, ob die Hohe der Ansatzstelle am Stéangel und damit verbunden mégliche Differen-
zen im Strahlungsangebot bei den untersuchten Blattspreiten deren Lebensdauer beeinflusste, wurden
zunachst die mittleren Ansatzhéhen der verschiedenen Blattpools (alle Blatter einer Behandlungs-

variante) miteinander verglichen (Abb. 41).

Dabei zeigte sich bei allen drei Arten, dass die zufallig ausgewahlten Blattspreiten mit verbessertem
NH3-/NH, -Angebot i.d.R. héher am Sténgel inserierten als die Blatter in den Kontrollen ohne oder mit
einem geringeren Angebot. Die Effekte der NH3z-Exposition waren bei allen drei Arten hochsignifikant
(P < 0.001" bei Arrhenatherum und Brachypodium, P < 0.01" bei Bromus). Die Férderung des Hohen-
wachstums durch die Behandlungen (s. 3.2.1.2) besonders bei Arrhenatherum und Brachypodium
spiegelte sich somit auch in der Ansatzhéhe zuféllig ausgewahlter Blattspreiten. Auch der negative Ef -
fekt maximaler NHs-Konzentrationen auf die mittlere Ansatzhéhe bei Bromus deckte sich mit entspre-
chenden Messungen der Wuchshéhe zu Beginn der Vegetationsperiode (LSD-Test der NHz;-Behand-
lungsvarianten: a b a). Die starken Schwankungen bei Arrhenatherum missen aufgrund der schmalen

Datengrundlage jedoch mit Vorsicht betrachtet werden (Tab. 13 a).

Um zu klaren, ob die Hohe der Ansatzstelle am Stangel und damit mégliche Differenzen im Strah-
lungsangebot fiur die teilweise starken Schwankungsbreiten der funktionalen Lebensdauer innerhalb

der Blattpools verantwortlich sein kdnnten, wurde die mittlere Ansatzhdhe der gesamten Blattpools mit
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Hohe Blattansatz (gesamter Blattpool) [cm]
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Abb. 41: Ansatzh6he am Stangel von zufallig ausgewahlten Blattern zum Zeitpunkt der Markierung
(98.- 120. Tag) unter erhdhtem NH; und veranderter NH, " -Versorgung in den Monokulturen im dritten
Versuchsjahr (1997) (***: P < 0.001, **: P < 0.01, ns: nicht signifikant, *: keine Varianzhomogenitat)
a Mittelwerte jeweils eines b: Mittelwerte der 30 % &ltesten
gesamten Blattpools Blatter eines Blattpools

der Ansatzhthe von 30 % der altesten Blattspreiten verglichen (Abb. 41 a & b). Dabei zeigte sich je -
doch sowohl bei Arrhenatherum als auch bei Brachypodium kein einheitlicher Trend. Die Ansatzhdhe
der altesten Blatter lag in den verschiedenen Behandlungsvarianten z.T. unter der des Gesamtpools,
z.T. dartiber. Die Annahme, dass die Blatter mit der langeren Lebensdauer héher inserieren als der

Durchschnitt aller Blatter lies sich somit nicht bestatigen. Bei Bromus trat dagegen der umgekehrte
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Anzahl gruner Blatter (gesamter Blattpool)
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Abb. 42: Anzahl griiner Blatter an den zur Blattmarkierung zufallig ausgewahlten Trieben zum Zeit-

punkt der Markierung (98.- 120. Tag) unter erhéhtem NH; und veranderter NH, -Versorgung in den

Monokulturen im dritten Versuchsjahr (1997) (**: P < 0.01, ns: nicht signifikant, ": keine Normalvertei-

lung) a: Mittelwerte jeweils eines b: Mittelwerte der 30 % altesten
gesamten Blattpools Blatter eines Blattpools

Fall auf: in sechs der neun Behandlungsvarianten lag die durchschnittliche Ansatzhdhe der altesten
Blatter zwischen 0,4 und 1,3 cm (entsprach 12 bis 49 %) unter den Mittelwerten der jeweiligen

Gesamtpools (Effekt in allen Behandlungsvarianten nur tendenziell).

Ein Vergleich des von Bromus zum Zeitpunkt der Markierung der Blattspreiten im Mittel erreichten

phéanologischen Stadiums (Abb. 42) machte deutlich, dass in sieben von neun Behandlungsvarianten
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auch die mittlere Blattzahl pro Trieb bei den Trieben mit den altesten Blattern zwischen 5 und 26 %

unter den entsprechenden Werten der Gesamtpools lag (in allen Varianten nur tendenziell). Dies deu-
tet darauf hin, das bei Bromus die friher entfalteten Blattspreiten ein hoheres Alter erreichten als spa-
ter gebildete Blatter. Bei Brachypodium und Arrhenatherum iberwogen dagegen die Behandlungsvari-
anten, in denen die langlebigeren Blatter von solchen Pflanzen gebildet wurden, deren phanologis che

Entwicklung zum Markierungszeitpunkt Gber dem Durchschnitt der jeweiligen gesamten Blattpools lag.

Zusammenfassung

Die durchschnittliche Lebensdauer der Blattspreiten betrug in den Kontrollen bei Arrhenatherum 30,
bei Brachypodium 42 und bei Bromus 45 Tage. Ein erhdhtes NHs-/NH, " -Angebot fiihrte bei Bromus zu
keinen deutlichen Veranderungen der Blattlebensdauer, bei Arrhenatherum und Brachypodium lief3en
sich jedoch Behandlungseffekte erkennen. Arrhenatherum reagierte auf alleinige NH s-Exposition
uneinheitlich, erhéhte NH, -Gaben filhrten aber zu einem Anstieg des Durchschnittsalters bis auf 45
Tage. Wurde zusatzlich die NH3z-Konzentration in der Umgebungsluft erhéht, traten negative NHz-
INH,4 " -Interaktionen auf, die den positiven Effekt wieder aufhoben. Die Reaktionen von Arrhenatherum
missen aufgrund der schwachen Datengrundlage jedoch als unsicher eingestuft werden. Bei
Brachypodium bleib zwar das Durchschnittsalter unveréandert bei etwa 40 Tagen, mit zunehmenden
NH3-/NH, -Angebot verringerte sich jedoch die Zahl der Blatter, die eine tiberdurchschnittliche
Lebensdauer erreichten. Bei allen drei Arten inserierten die markierten Blattspreiten unter verbesserter
NH;-/NH, -Versorgung héher am Sténgel als in den Kontrollen, bei Bromus zeigten sich jedoch bei
maximalen NH3z-Konzentrationen negative Effekte. Ein Zusammenhang zwischen der Ansatzh6éhe und
der Lebensdauer der Blattspreiten konnte nicht festgestellt werden. Bei Bromus erreichten in einem
frihen phanologischen Stadium entfaltete Blatter eine langere Lebensdauer als spater gebildete. Die
langlebigeren Blattspreiten von Arrhenatherum und Brachypodium fanden sich dagegen an Trieben,
die zum Zeitpunkt der Markierung bereits mehr Blatter gebildet hatten als der Durchschnitt eines Blatt-
pools.

3.2.1.7 Sprosstrockengewicht

Erste Vegetationsperiode (1995)

Bereits in der ersten Vegetationsperiode zeigten sich auch beim Sprosstrockengewicht deutliche
Unterschiede in den Reaktionen der drei untersuchten Arten auf die Behandlungen (Abb. 43).
Arrhenatherum profitierte in Monokultur deutlich von einer verbesserten Stickstoffversorgung: héhere
NH,"-Gaben ergaben bei dieser Art hochsignifikante (p < 0,01) Zuwé&chse des Sprosstrockengewichts
zwischen 20 und 30 % bei 20 kg ha™ a™ bzw. zwischen 60 und 80 % bei 50 kg ha™ a™. Deutlich
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Sprosstrockengewicht [g/Topf]
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Sprosstrockenmasse
unter erhéhtem NHs
und veranderter
NH,"-Versorgung in
den Monokulturen
im ersten
Versuchsjahr (1995)
FL: Freilandkulturen

schwacher - und bei Arrhenatherum wie bei den anderen Arten nur tendenziell - waren in der ersten

Vegetationsperiode dagegen die Effekte der NH s-Exposition. Zwar zeigten sich auch hier bei einer

verbesserten Versorgung zunachst Zuwachse der Sprosstrockenmasse zwischen ca. 30 % ohne NH ;-

Gaben und ca. 20 % bei erhéhter NH ,*-Versorgung, eine weitere Erhéhung der NHs-Konzentration in

der Umgebungsluft hatte jedoch nur noch eine geringe bis keine Steigerung zur Folge.

Die Ertragsdaten aus den Freilandkulturen von Arrhenatherum lagen zwischen ca. 30 und 40 % unter

denen der Kammerkulturen.
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Die Reaktionen von Brachypodium und Bromus waren von einer starkeren Dynamik gepragt. Die
Sprosstrockenmasse von Brachypodium nahm zwar durch NH,*-Gaben ebenfalls signifikant (p < 0,05)
zu, deutliche Zuwéachse zwischen etwa 50 und 80 % traten jedoch bei niedrigen NHz;-Konzentrationen
nur in Verbindung mit der héchsten NH,"-Diingestufe (50 kg ha™ a™*) auf. Bei der niedrigen NH,*-Diin-
gestufe (20 kg ha™ a™) fand dagegen mit ca. 20 bzw. 50 % eine allméahliche Steigerung der Biomasse
mit steigender NHs-Konzentration statt. Auffallig ist, dass eine ausschliel3liche Stickstoffversorgung

durch NH; ohne NH,*-Gaben zu keiner Wachstumsférderung fiihrte.

Die Biomasse der Freilandpflanzen von Brachypodium lag zwischen ca. 60 und 80 % unter der in den

Kammern.

Im Gegensatz zu den beiden vorgenannten Arten zeigten sich in den Monokulturen von Bromus keine
signifikanten Auswirkungen der unterschiedlichen Behandlungen. Die Ergebnisse wiesen starke
Schwankungen ohne einheitliche Tendenz auf. So nahm bei fehlenden und niedrigen NH,"-Gaben (20
kg ha™ a™) mit steigender NHs-Konzentration die Sprosstrockenmasse zunachst geringfiigig ab, um
dann wieder die Werte der Kontrolle zu erreichen. Nur bei hochsten NH 4*-Gaben (50 kg ha™ a™)
wuchs das Sprosstrockengewicht um etwa 20 % an, fiel mit maximaler NHz-Konzentration in der Um-

gebungsluft (50 pg m™) aber wieder stark ab.

Bei den Freilandkulturen zeigte sich ein ahnliches Bild wie bei Brachypodium, die Ertrage lagen zwi-
schen ca. 70 und 90 % unter der in den Kammern. Dieser im V ergleich zu Arrhenatherum deutlichere
Abstand ist aber z.T. auf die niedriger bleibende Wuchsform von Brachypodium und Bromus zurtick-
zuflihren, sodass ein groRRerer Anteil der gebildeten Sprossbiomasse bei einer Schnitthéhe von 7 cm

nicht erfasst wurde.

Insgesamt reagierten Arrhenatherum und Brachypodium in Monokultur bereits in der ersten Vegetati-
onsperiode auf eine verbesserte Stickstoffversorgung mit deutlichen und signifikanten Steigerungen

der Sprosstrockenmasse, Bromus zeigte dagegen ein sehr uneinheitliches Reaktionsmuster.

Zweite Vegetationsperiode (1996)

Starker als im ersten Versuchsjahr reagierten die untersuchten Arten mit ihrem Sprosstrockengewicht
auf die NHs-Exposition - alle drei Graser zeigten zum Zeitpunkt des Schnitts hochsignifikante (p <
0,001) Steigerungen. Trotzdem blieben auch im zweiten Jahr deutliche Unterschiede zwischen den

Reaktionen der untersuchten Arten bestehen (Abb. 44).

Die einheitlichsten Reaktionen traten wie in der ersten Vegetationsperiode bei Arrhenatherum auf.
Dessen Sprosstrockengewicht nahm bei NHs-Konzentrationen von20 ug m™ in der Umgebungsluft
zwischen 70 und 90 % zu, eine weitere Erhdhung auf 50 pug m™ NH; fiihrte jedoch nur noch zu einem
Anstieg zwischen 10 und 40 %. Der Reaktionsverlauf ndaherte sich damit &hnlich wie im ersten Jahr
einer Sattigungskurve an. Auch die Effekte einer verbesserten NH, -Versorgung waren bei
Arrhenatherum hochsignifikant (p < 0,001), die Zuwéachse des Sprosstrockengewichts waren jedoch
schwacher als im Vorjahr: Steigerungen von 10 bis 20 % bei 20 bzw. 40 bis 60 % bei 50 kg ha™ a™ im

zweiten Jahr standen 20 bis 30 % bzw. 60 bis 80 % im ersten Jahr gegentiber (jeweils im Vergleich zu
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den Kontrollen). Das Sprosstrockengewicht von Arrhenatherum bei der hochsten NH;-Konzentration

lag zwischen dem 2,1- bis 2,3-fachen iber den Kulturen ohne NH3-Begasung.

Im deutlichen Kontrast zum ersten Versuchsjahr stand die Entwicklung in den Freilandbestéanden. Die

erfasste Sprosstrockenmasse von Arrhenatherum entsprach nunmehr mit Abweichungen von + 10 %

etwa der in den Kammern ohne NH3-Exposition.

Die starksten Unterschiede zwischen den Reaktionen der verschiedenen NH," -Behandlungen auf

erhéhte NHs-Konzentrationen in der Umgebungsluft traten bei Brachypodium auf. Ohne NH,-Gaben
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nahm das Sprosstrockengewicht unter NH;-Exposition zunachst um 80 % (20 ug m™), dann erneut um
60 % (50 g m™) zu. Im ersten Versuchsjahr hatte eine ausschlieRliche Stickstoffversorgung durch
NH; ohne NH,*-Gaben dagegen zu keiner Wachstumsférderung gefiihrt. Die durchgehend starken
Steigerungsraten fuhrten im zweiten Jahr dazu, dass das durchschnittliche Sprosstrockengewicht
unter maximalem NHs-Angebot 2,8 mal gréRer war als in der Kontrolle. Unter maximaler NH ;*-Versor-
gung trat nach einer anfanglichen Steigerung um 50 % eine deutliche Abschwachung des NH s-Effek-
tes ein. Dazwischen lag die niedrige NH 4*-Diingestufe mit schwacheren Zuwachs zu Beginn und stér -
keren Steigerungen im Folgenden, eine ahnliche Reaktion wie im Vorjahr. Dieser Kurvenverlauf fihrte
dazu, dass bei hochsten NHz-Konzentrationen in der Umgebungsluft die Unterschiede zwischen den
NH,"-Varianten marginal wurden. Das Sprosstrockengewicht von Brachypodium lag bei maximaler
NHs-Exposition zwischen dem 1,5- bis 2,8-fachen iber den Kontrollen ohne NH;-Zugabe (NHs- und
NH,"-Effekte hochsignifikant: p < 0.001).

Der deutliche Abstand der erfassten Sprosstrockenmasse zwischen Freiland- und Kammerkulturen
wurde im Vergleich zum Vorjahr kleiner, in den Freilandcontainern lag die Sprossbiomasse zwischen

40 und 60 % unter der in den Kammern.

Bromus hatte im ersten Jahr in Monokultur als einzige der untersuchten Arten ohne einheitliche Ten-
denz auf die Behandlungen reagiert. In der zweiten Vegetationsperiode zeigten sich auch bei dieser
Art hochsignifikante (p < 0.001) Effekte der NHs-Exposition, die NH, -Versorgung fiihrte hingegen nur
zu relativ schwachen tendenziellen Steigerungen. Anders als bei Arrhenatherum und Brachypodium
traten, ahnlich der Situation im ersten Versuchsjahr bei fehlender NHs-Anreicherung keine Zuwéchse
durch eine verbesserte NH 4 -Versorgung auf. Nach anfanglichen Steigerungen zwischen ca. 30 %
ohne NH,4"- und ca. 70 % bei héchsten NH, -Gaben filhrte eine weitere Erhéhung der NHs-Konzentra-
tion zu keinen deutlichen Zuwachsen mehr. Das Sprosstrockengewichts von Bromus bei maximalem
NHs-Angebot lag zwischen dem 1,4- bis 1,7-fachen tiber den Kontrollen ohne NH3-Zugabe. Bromus

zeigte damit trotz der insgesamt positiven Reaktionen die schwéachsten Reaktionen aller drei Arten.

Die starke Diskrepanz zwischen Freiland- und Kammerkulturen von Bromus in der ersten Vegetations-
periode nahm deutlich ab, bei héchsten NH, -Gaben (ohne NH3-Exposition) erfolgte sogar eine An-
gleichung, in den anderen Féllen wurden in den Freilandcontainern etwa 40 % weniger als in den

Kammern geerntet.

Bemerkenswert ist, dass Bromus in den Kontrollen ohne jede NH3-/NH, -Diingung mit 20,34 (+ 6,44) g
Topf ™ [1,69 (+0,54) g Pflanze™] das hochste durchschnittliche Sprosstrockengewicht aller drei Arten
erreichte (Brachypodium 13,67 + 1,98 bzw. 1,14 + 0,16, Arrhenatherum 13,31 + 4,36 bzw. 1,11 +
0,36). Dies illustriert, dass Bromus mit Stickstoffmangel erfolgreicher umgehen konnte als die beiden
anderen Arten. Von den héchsten NH3-/NH, -Gaben konnte dagegen wie zu erwarten Arrhenatherum
als nahrstoffbedurftigste der untersuchten Arten am stéarksten profitieren, das durchschnittliche
Sprosstrockengewicht betrug hier bei Arrhenatherum 43,91 + 8,35 (3,66 + 0,70), bei Brachypodium
40,24 + 4,64 (3,35 £ 0,39) und bei Bromus 34,11 + 6,12 (2,84 + 0,51).
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Dritte Vegetationsperiode (1997)

Auch im dritten und letzten Versuchsjahr blieben die ar tspezifischen Unterschiede in den Reaktionen
auf die Behandlungen erhalten, jede der untersuchten Arten reagierte dabei erneut etwas anders als in

den vorangegangenen Jahren.

Sprosstrockengewicht ab 7 cm tiber dem Boden
Arrhenatherum

Bei Arrhenatherum traten die starksten NH,"-Effekte in den Kulturen auf, die keine NHs-Anreicherung
in der Umgebungsluft erhielten (Abb. 45 b). Maximale NH ;"-Gaben bewirkten bei dieser Behandlungs-
variante eine Verdoppelung der durchschnittlichen Sprosstrockenmasse pro Topf, eine deutlich stéar-
kere Reaktion als im Jahr zuvor (Tab. 15). Die Zuwachse unter NHz-Exposition lagen dagegen unter
denen des Vorjahres (Tab. 14): das Sprosstrockengewicht von Arrhenatherum bei maximalem NHs-
Angebot lag zwischen dem 1,3- bis 1,9-fachen Gber den Kontrollen ohne NH3-Begasung. Ein erhdhtes
NH,"-Angebot fiihrte zu einer deutlichen Abschwéchung der NHs-Effekte, so dass sich insgesamt aus-
gepragtere NHs-Séttigungseffekte als im Vorjahr zeigten. Ein ahnlicher Effekt trat auch bei der NH, -
Versorgung auf — mit zunehmendem NHs-Konzentrationen wurden die NH,"-Steigerungsraten kleiner.
Die Abschwéchung der Wachstumsférderung einer NH,-Form durch die erhéhte Versorgung mit der

anderen war im dritten Versuchsjahr bei allen drei Arten auszumachen.

NH;- wie NH,"-Effekte waren wie im Vorjahr hochsignifikant (p < 0.001), die starkeren NH,"-Effekte
flihrten dazu, dass sich nunmehr alle drei NH,"-Stufen signifikant unterschieden, wéhrend dies bei der

NHs-Exposition wie im Vorjahr nicht der Fall war (LSD-Test).

Anders als im zweiten Versuchsjahr lag die Sprosstrockenmasse in den Freilandkulturen bei der

Schlussernte wieder etwas unter den Vergleichskulturen in den Kammern (- 30 — 50 %).

Brachypodium

Waren in den ersten beiden Versuchsjahren die einheitlichsten Reaktio nen auf die Behandlungen bei
Arrhenatherum aufgetreten, so galt dies in der dritten Vegetationsperiode auch fur Brachypodium.
Zwar trat auch bei Brachypodium erneut eine Abschwéchung der Steigerungsraten durch NH 3/NH,"-
Interaktionen auf, im Vergleich zum zweiten Versuchsjahr waren diese Effekte aber weniger ausge -
pragt, sodass sich die Reaktionen auf die NH s-Exposition einer fast linearen Dosis-Wirkungsbeziehung
naherten. Damit reagierte Brachypodium erneut deutlich anders als in der vorangegangenen Vegeta-
tionsperiode. Die Steigerungsraten der NHs-Exposition lagen in den Kulturen ohne NH,*-Gaben etwas
unter denen des Vorjahres, in den anderen Fallen dagegen meist deutlich dartiber. Im Gegensatz zu
Arrhenatherum konnte Brachypodium seine NH;-Steigerungsraten gegeniber dem Vorjahr noch erh6-
hen (Tab. 14), der Abstand zwischen den NH,"-Varianten verkleinerte sich jedoch etwas: das Spross-
trockengewicht bei der htchsten NHs-Konzentration lag zwischen dem 1,7 - bis 2,4-fachen iber den

Kontrollen ohne NHs-Begasung. Wie bei Arrhenatherum waren NHs- wie NH,*-Effekte erneut hoch

108



Sprosstrockengewicht [g/Topf]

Arrhenatherum elatius

*% NHS***
60— N3 L. 30—  NH4

FL O 10 20 30 40 50 FL O 10 20 30 40 50
Brachypodium pinnatum
60— NH3 *** c 30
40 20
% —6— 0 kg NH4-N/ha*a
20— 104 1
_ © —4— 50 kg NH4-N/ha*a _ o a
O T | T | T | T | T | T | O T | T | T | T | T | T |
FL O 10 20 30 40 50 FL O 10 20 30 40 50
Bromus erectus
NHS*** *kk
60 NHa = 30— RN,

104 2 & b b
- @ a
O T | T | T | T | T | T | O T | T | T | T | T | T |
FLO 10 20 30 40 50 FL O 10 20 30 40 50
NH3-Konzentration [ug/ms3] NH3-Konzentration [ug/ms3]

Abb. 45: Sprosstrockenmasse pro Topf unter erhdhtem NH 5 und verénderter NH, " -Versorgung in den
Monokulturen im dritten Versuchsjahr (1997)

a: ab Bodenoberoberflache b: oberhalb 7 cm tber dem Boden

signifikant (p < 0.001), analog zum zweiten Versuchsjahr unterschieden sich alle drei NH 3-Stufen
signifikant, wahrend bei den NH,*-Varianten nur Kontrolle und Maximalvariante differierten (LSD -
Test). Mit einer Trockenmasse von ca. 25 g Topf™ hatte Brachypodium unter maximaler NH3-/NH,"-
Exposition Arrhenatherum eingeholt, das dies Gewicht schon bei mittleren NHs;-Konzentrationen er-

reichte, unter maximalen NHz;-Angebot aber wieder etwas abfiel.

Der Abstand zwischen Freiland- und Kammerkulturen von Brachypodium nahm in der dritten Vegeta
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tionsperiode etwas ab - die Sprosstrockenmasse lag im Freiland zwischen 30 und 40 % unter den ver -

gleichbaren Kammerkulturen.

Bromus

Stéarker als bei den anderen Arten differierten die Reaktionen von Bromus von Jahr zu Jahr - die Art
steigerte ihre Reaktionen auf die Behandlungen im Verlauf des Experimentes langsam aber deutlich.
Hatte Bromus im ersten Jahr in Monokultur als einzige der untersuchten Arten ohne einheitliche Ten-
denz auf die Behandlungen reagiert, zeigten sich in der zweiten Vegetationsperiode auch bei dieser
Art hochsignifikante (p < 0.001) Effekte der NH3-Exposition (jedoch fehlende Varianzhomogenitét)
wahrend die NH, -Versorgung nur zu schwachen tendenziellen Steigerungen fiihrte. Im letzten Ver-
suchsjahr nahmen die Reaktionen an Stérke weiter zu. Eine Erhéhung der NH ;-Konzentration in der
Umgebungsluft auf 20 pg m™ hatte Zunahmen zwischen 50 und 80 % zur Folge, meist starker als bei
den beiden anderen Arten (2. Versuchsjahr zwischen 30 und 70 %). Eine Erhdhung der NHs;-Konzen-

tration auf 50 pg m® bewirkte jedoch nur in den Kontrollen ohne NH,"-Gaben einen weiteren Zuwachs

Tab. 14: Vergleich der Steigerungsraten der Sprosstrockenmasse (Uber 7 cm) unter NH3-Exposition
(Vergleich Mittelwert Kontrollen: 0 ug m™ NH; gegeniiber 50 pg m™ NHs) bei verschiedenen NH,'-
Depositionsraten in den Monokulturen vom ersten bis zum dritten Versuchsjahr (1995 -1997)

(fett: deutliche Abnahme der Steigerungsraten => Interaktionen zwischen NH3 und NH,")

Versuchsjahr 1995 1996 1997

NH,"-Deposition (kg ha™ a™) 0 20 50 0 20 50 0 20 50

Arrhenatherum in Monokultur 1,4 1,3 1,2 2,3 2,1 2,2 1,9 1,7 1,3

Brachypodium in Monokultur 1,0 1,6 0,9 2,8 1,7 1,5 2,4 2,1 1,7

Bromus in Monokultur 1,2 1,1 1,0 1,4 1,7 1,6 1,8 1,5 1,3

Tab. 15: Vergleich der Steigerungsraten der Sprosstrockenmasse (liber 7 cm) unter NH, -Deposition
(Vergleich Mittelwert Kontrollen: 0 kg ha™ a™ NH,* gegentiber 50 kg ha™ a™*) bei verschiedenen NH-
Konzentrationen der Umgebungsluft in den Monokulturen vom er sten bis zum dritten Versuchsjahr
(1995-1997)

(fett: deutliche Abnahme der Steigerungsraten => Interaktionen zwischen NH3 und NH,")

Versuchsjahr 1995 1996 1997

NH; (ug m™) 0 20 50 0 20 50 0 20 50

Arrhenatherum in Monokultur 1,8 1,7 1,6 1,5 1,6 1,4 2,0 1,6 1,3

Brachypodium in Monokultur 1,6 1,7 1,4 1,9 1,6 1,1 1,7 1,5 1,3

Bromus in Monokultur 1,1 1,6 1,0 1,1 1,3 1,2 1,6 1,5 1,2
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Abb. 46: Sprosstrockenmasse pro Topf unter erhdhtem NH ; und verénderter NH, " -Versorgung in den
Monokulturen (oberhalb 7 cm Gber dem Boden), erstes bis drittes Versuchsjahr (1995 - 1997)

von ca. 20 %, bei NH, -Gaben kam es hingegen zu einer deutlichen Abnahme der Sprosstrockenmas-

se zwischen 10 und 15 %. Damit ging die Sattigungskurve der zweiten Vegetationsperiode im letzten

Versuchsjahr in eine Optimumkurve uber.

Wie bei Arrhenatherum und Brachypodium so galt im dritten Versuchsjahr auch bei Bromus, dass das

erhohte Angebot einer NH,-Form zu abgeschwéchten Reaktionen auf die jeweils andere NH,-Form
fuhrte (s. Tab. 14 & 15).

Das Sprosstrockengewicht bei der hochsten NH;-Konzentration lag &hnlich wie bei Arrhenatherum

zwischen dem 1,3-bis 1,8-fachen tber den Kontrollen ohne NH3;-Begasung. Die Trockenmasse von

Bromus blieb unter maximaler NH3-/NH,"-Exposition mit durchschnittlich 19 (+ 4,59) g Topf™ hinter
Brachypodium (25,51 + 5,25) und Arrhenatherum (23,25 + 3,85) zurtick. Die NH;- Effekte waren wie

im Vorjahr hochsignifikant (p < 0.001), die NH,"-Effekte signifikant (p < 0.05).

Bei Bromus wurde in den Freilandcontainern bei der Schlussernte zwischen ca. 20 und 40 % weniger

als in den Kammern geerntet.

Sprosstrockengewicht ab Bodenoberflache

Da bei der Schlussernte die gesamte oberirdische Biomasse geerntet wurde, waren nun auch Aussa-

gen zum Bereich unter der bisherigen Schnitththe von 7 cm méglich. Addierte man diesen Bereich zur
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Sprosstrockenmasse hinzu, zeigten sich keine grundsétzlich anderen Reaktionen als die bereits be -
schriebenen (Abb. 45 a, Tab. 16). Allerdings fielen die Steigerungsraten unter NH s-Exposition bei allen
drei Arten meist schwacher aus, was dafir spricht, dass im Bereich bis 7 cm geringere Behandlungs-
effekte auftraten als dariiber. Unter maximaler NHs;-/NH, -Exposition bildete wie unter Ausschluss der
untersten Hohenstufe Brachypodium mit durchschnittlich 56,95 (+ 9,26) g TG Topf™ die groRte oberir-
dische Biomasse, gefolgt von Arrhenatherum (43,15 + 6,88) und Bromus (40,12 + 9,42).

Tab. 16: Steigerungsraten der Sprosstrockenmasse (ab Bodenoberflache) unter NHz-Exposition im
Vergleich Kontrolle (NHs: 0 ug m™®) zu maximaler Konzentration (NHs: 50 pg m™®) 1997
(fett: deutliche Abnahme der Steigerungsraten => Interaktionen zwischen NH3 und NH,")

NH,": 0 kg ha™ a™ NH,": 20 kg ha™ a™ NH,": 50 kg ha™ a™
Arrhenatherum 1,7 1,4 1,2
Brachypodium 2,1 1,9 1,6
Bromus 15 1,4 1,2

Zusammenfassung

Die Reaktionen auf ein verandertes NH 3-/NH, -Angebot waren in der aktuellen Studie zum einen
durch deutliche artspezifische Unterschiede gepragt, zum anderen wandelte sich aber auch das Ver

halten der Arten im Laufe der dreijahrigen Entwicklungszeit.

Im ersten Versuchsjahr (1995) war die Mehrzahl der Reaktionen auf eine veranderte NH 4 -Versorgung
zurtickzufiihren, wahrend erhdhte NH3z-Konzentrationen meist nur eine tendenzielle Wirkung hatten. In
Monokultur reagierten Arrhenatherum und Brachypodium mit deutlichen und signifikanten Steigerun-

gen der Sprosstrockenmasse, Bromus zeigte dagegen ein sehr uneinheitliches Reaktionsmuster.

In der zweiten Vegetationsperiode Jahr (1996) traten erstmals auch deutliche Einflisse der NH;-
Begasung auf. Arrhenatherum und Brachypodium konnten sowohl von der NHz-Exposition als auch

von NH,-Gaben erneut starker profitieren als Bromus.

Im dritten Jahr der Studie zeigten sich erstmals bei allen drei Arten positive Einfllisse beider NH -
Formen auf die Sprosstrockenmasse, jedoch verschoben sich z.T. die Gewichte etwas. So schwach-
ten sich bei Arrhenatherum die Effekte der NH3z-Exposition auf die Sprosstrockenmasse gegentber
dem Vorjahr ab, die NH,-Versorgung spielte dagegen wieder eine starkere Roll e. Bromus reagierte im
dritten Versuchsjahr positiver als in den Vorjahren, erstmals flihrten in den Monokulturen sowohl die
NHs-Exposition als auch die NH,4-Versorgung zu signifikanten, insgesamt einheitlicheren Reaktionen.
Brachypodium konnte die positiven Reaktionen aus den vorrangegangenen Vegetationsperioden noch
steigern, erhohte NHs-Konzentrationen fihrten unabhangig von der NH 4-Versorgung zu nahezu linea-

ren Steigerungen der Sprosstrockenmasse.
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Unter einem hohen NH; und NH,"-Angebot traten bei Arrhenatherum bereits ab dem ersten, bei
Brachypodium und Bromus ab dem zweiten Versuchsjahr Sattigungseffekte auf: das erhéhte Angebot

einer NHy-Form fiihrte zu abgeschwéchten Reaktionen auf die jeweils andere NH-Form.

Die Abbildungen 47 — 49 zeigen Monokultur-Bestande der drei untersuchten Arten aus allen neun
Behandlungen. Die Aufnahmen wurden in der dritten Vegetationsperiode am 10.6.1997 mit zufallig

aus den Kammern ausgewahlten Containern gemacht.
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Abb. 47 - 49: neun zuféllig ausgewahlte Monokultur-Besténde je Art in der dritten Vegetationsperiode der Studie (10.6.1997), NH, -Varianten einer Kammer
jeweils nebeneinander, von a nach ¢ zunehmende NH3;-Konzentrationen
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Abb. 47 a Abb. 47 b Abb. 47 ¢

Abb. 47 a - c: Habitus der Arrhenatherum elatius-Monokulturen in Abhangigkeit von den Behandlungen. a: 0, b: 20, c¢: 50 ug m™ NH;, NH, -Behandlungen jeweils
von links nach rechts: 0, 20, 50 kg ha'a’
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Abb. 48 a - c: Habitus der Brachypodium pinnatum-Monokulturen in Abhangigkeit von den Behandlungen. a: 0, b: 20, c: 50 yg m™ NH, NH,"-Behandlungen

jeweils von links nach rechts: 0, 20, 50 kg ha” a
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Abb. 49 b Abb. 49 ¢

Abb. 49 a - c: Habitus der Bromus erectus-Monokulturen in Abhangigkeit von den Behandlungen. a: 0, b: 20, c: 50 pg m™ NHs, NH,"-Behandlungen jeweils von
links nach rechts: 0, 20, 50 kg ha™ a™
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Sprosstrockengewicht Gber 7 cm [g/Topf]

3.2.1.8 Entwicklung der Sprosstrockenmasse von 1995 bis 1997

Vergleicht man die Entwicklung der jahrlich neu gebildeten Sprosstrockenmasse (> 7 cm Hohe) Uber

den gesamten Zeitraum des Experimentes (Abb. 50), fallt zunéchst auf, dass alle drei Arten in der

zweiten Vegetationsperiode die grofRte Sprosstrockenmasse gebildet hatten. Nach starken Steigerun-

gen zwischen dem ersten und dem zweiten Schnitt nahm die oberirdische Biomasse im dritten Ver -

suchsjahr jedoch wieder deutlich ab, Bromus und Brachypodium bildeten durchschnittlich etwa 60 %

der Sprosshiomasse des Vorjahres, bei Arrhenatherum waren es im Mittel ca. 70 %.

Nur bei Arrhenatherum lief3 sich ein deutlicher Zusammenhang zwischen der Behandlung und der

Starke des Biomasseriickganges im dritten Versuchsjahr erkennen: je hdher die angebotene NH;-

Konzentration, desto ausgepragter war der Riickgang im Vergleich zum Vorjahr (Tab. 17). Bemer-

kenswert ist, dass die geringste Reduktion mit etwa — 10 % in der Behandlungsvariante auftrat, in der

keine NHs-Exposition erfolgte, die jedoch maximale NH ,"-Gaben erhielt. Der starkste Riickgang (ca. -

50 %) betraf die Variante mit maximalem NHs/NH, -Angebot. Bei Bromus und Brachypodium waren

die Reduktionen dagegen uneinheitlich, deutliche Zusammenhange mit der Behandlung wie bei

Arrhenatherum lieRen sich nicht erkennen.

Arrhenatherum elatius

Bromus erectus

Brachypodium pinnatum

0 kg NH4-N/ha*a

—§— 0ug NH3/m®

—&— 50 pg NH3/m?

20 kg NH4-N/ha*a

50 kg NH4-N/ha*a

1995 1996

I I
1997 1995

I
1996
Versuchsjahr

I I I
1997 1995 1996

I
1997

Abb. 50: Sprosstrockenmasse pro Topf unter erhdhtem NH ; und verénderter NH, -Versorgung in den

Monokulturen (oberhalb 7 cm tGber dem Boden), erstes bis drittes Versuchsjahr (1995 - 1997)
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Tab. 17: Vergleich der Sprosstrockenmasse pro Topf (> 7 cm) in den Monokulturen im zweiten und
dritten Versuchsjahr

Ernte 1996 |Ernte 1997
NH, NH," 1 1 , _
Art 3 4 1. | GTG Topf™ | GTG Topf~ | % im Vergleich zu 1996
(Mg m™) | (kg ha™a™)

0 13,31 9,35 70,30
20 0 23,09 15,56 67,39
50 30,61 17,54 57,31
0 16,34 12,88 78,87
Arrhenatherum 20 20 28,48 21,71 76,22
50 35,01 22,38 63,93
0 20,42 18,97 92,89
20 50 38,39 25,13 65,45
50 43,91 23,25 52,96
0 20,34 9,05 44,53
20 0 26,86 13,81 51,42
50 27,73 16,15 58,24
0 19,72 11,08 56,20
Bromus 20 20 30,65 19,70 64,27
50 33,05 16,64 50,34
0 21,72 14,19 65,35
20 50 35,82 21,17 59,09
50 34,11 19,00 55,70
0 13,67 8,58 62,78
20 0 23,49 14,04 59,79
50 38,09 20,21 53,05
0 21,10 11,77 55,79
Brachypodium 20 20 25,66 15,85 61,77
50 36,74 24,52 66,75
0 26,09 14,74 56,52
20 50 37,97 20,36 53,63
50 40,24 25,51 63,40

Wahrend Arrhenatherum als schnellstwiichsige der untersuchten Arten im ersten Versuchsjahr in allen
Behandlungsvarianten die gréRte Sprosstrockenmasse (> 7 cm) aufwies, traten im zweiten Versuchs-
jahr bei Brachypodium stéarkere Steigerungsraten auf, sodass diese Art in vielen Behandlungsvarian-

ten bezuglich der gebildeten Biomasse mit Arrhenatherum gleichziehen oder diesen Ubertreffen konn-
te. Im letzten Versuchsjahr lag das Trockengewicht der von Brachypodium bei hohen NH;-Konzentra-
tionen (50 pg m™) gebildeten Biomasse unabhangig vom NH ,*-Angebot immer tiber den von den bei-

den anderen Arten gebildeten Mengen. Bei niedrigen NH 3-Konzentrationen (20 ug m™®) wuchsen je-
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Blattflache [cm?2/Topf]

doch Arrhenatherum und z.T. auch Bromus besser. Im 2. und 3. Versuchsjahr setzten sich bei

Brachypodium die NH3-Varianten unter allen drei Arten am starksten voneinander ab. Ganz anders

reagierte diesbeziiglich Bromus, bei dieser Art unterschieden sich die NHs-Varianten am wenigsten.
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Abb. 51: Blattflache und Trockengewicht der potentiell assimilierenden Blatter pro Topf unter
erhdhtem NH; und veranderter NH,"-Versorgung in den Monokulturen im ersten Versuchsjahr (1995)
3.2.1.9 Flache und Trockengewicht der griinen Blattspreiten, Blattflachenverhaltnis (LAR), Blatt-
gewichtsverhdltnis (LWR), spezifische Blattflache (SLA)
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3.2.1.9 Flache und Trockengewicht der griinen Blattspreiten, Blattflachenverhaltnis (LAR), Blatt -
gewichtsverhdltnis (LWR), spezifische Blattflache (SLA)

Erste Vegetationsperiode (1995)

Flache und Trockengewicht der griinen Blattspreiten

Bei der potentiell assimilierenden Blattflache und dem Trockengewicht der griinen Bléatter zeigten sich

ahnliche Reaktionsmuster auf eine verbesserte Stickstoffversorgung wie bei der Sprossbhiomasse (s.

3.2.1.7). Wahrend sich beim Blatttrockengewicht signifikante Reaktionen auf erhéhte NH ,*-Gaben im

ersten Versuchsjahr auf Arrhenatherum (p < 0,01) und Brachypodium (p < 0,05) beschrankten, fihrte

eine verbesserte NH, -Versorgung bei allen drei Arten einschlieRlich Bromus zu einer signifikanten

VergrofRerung der Blattflache (p < 0,05, Abb. 51). Allerdings schwankte die Starke dieser Férderung

bei Bromus auch hier sehr stark (zwischen ca. 10 und 60 % im Vergleich zur NH, -Nullvariante je
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Abb. 52: Blattflachenverhéltnis (Leaf Area Ratio: Blattflache/Sprosstrockenmasse), Blattgewichts-

verhaltnis (Leaf Weight Ratio: Blatttrockenmasse /Sprosstrockenmasse) und spezifische Blattflache
(Specific Leaf Area: Blattflache/Blatttrockenmasse) unter erhéhtem NH; und veranderter NH, -Ver-
sorgung in den Monokulturen im ersten Versuchsjahr (1995)
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nach NH;-Konzentration in der Umgebungsluft). Deutlicher fiel die Férderung bei Arrhenatherum und
Brachypodium aus. Bei Arrhenatherum nahm die Blattfliche besonders bei héchsten NH,-Gaben
deutlich zu (zwischen ca. 30 und 70 %), bei mittleren NH,"-Gaben war dies schwacher (zwischen 0
und ca. 20 %). Erhohte NHs-Konzentrationen fihrten nur vereinzelt zu deutlichen Steigerungen. Dies
galt auch fiir Brachypodium, wo sich in der mittleren NH,"-Variante wie schon beim Sprosstrocken-
gewicht erst mit zunehmenden NHz-Konzentrationen ein Anwachsen der Blattflache zeigte. Hochste
NH,"-Gaben fiihrten unabhangig von der NH s-Exposition zu einem relativ konstanten Anwachsen
(zwischen ca. 40 und 70 %).

Zusammengesetzte Blattparameter

Ein Einfluss der Behandlungen auf die Relationen Blattflachenverhéltnis (LAR: Leaf Area Ratio), Blatt-
gewichtsverhaltnis (LWR: Leaf Weight Ratio) und spezifische Blattflache (SLA: Specific Leaf Area)
konnte im ersten Versuchsjahr nur vereinzelt und lediglich tendenziell festgestellt werden. So deutete
eine Abnahme des Blattflachenverhéltnisses bei Arrhenatherum unter NH,-Gaben (Abb. 52) darauf
hin, dass bei dieser Behandlung die Zunahme der Sprosstrockenmasse haufig die Wachstumsraten
der Blattflache tbertraf. Unter maximalen NH3;-Konzentrationen verschwanden diese Differenzen
jedoch wieder. Ein ahnliches Reaktionsmuster trat auch bei der spezifischen Blattflache von
Arrhenatherum auf, wo eine leichte Abnahme um ca. 10 % unter verbesserter NHs/NH,"-Versorgung
auf etwas dickere oder dichtere Blattspreiten hinwies. Bei Brachypodium und Bromus zeigten sich fir

alle zusammengesetzten Blattparameter keine einheitlichen Reaktionen.

Zweite Vegetationsperiode (1996)

Flache und Trockengewicht der griinen Blattspreiten

Anders als im Vorjahr traten in der zweiten Vegetationsperiode bei allen Arten signifikante Effekte der
NHs-Exposition auf die Blattflache und das Trockengewicht der griinen Blatter auf, eine verbesserte

NH,"-Versorgung hatte hingegen - iberwiegend tendenziell - nur bei Bromus und Brachypodium eine
Wirkung auf diese Parameter. Die Reaktionsmuster bei Blattflache und -trockengewicht waren damit

deutlich von denen beim Trockengewicht des Gesamtsprosses abgesetzt (s. 3.2.1.7).

Bei Arrhenatherum und Bromus fihrten erhéhte NHs-Konzentrationen zu einer hochsignifikanten (p <
0.001) VergrofRerung der Blattflache (Abb. 53), bei beiden Arten verdoppelte sich diese unter maxi-
malen NHz-Konzentrationen in der Umgebungsluft im Vergleich zu den Kontrollen ohne NH3;-Bega-
sung - unabhéngig von der NH, -Versorgung. Unterschiede zeigten sich jedoch im Kurvenverlauf:
wahrend Arrhenatherum einen gleichmaRigen Anstieg aufwies, trat bei Bromus unter maximaler NHs-
Konzentration ein Sattigungseffekt ein. Eine tendenzielle Wirkung der NH,"-Behandlung lieR sich
lediglich bei Bromus erkennen, allerdings auch hier verbunden mit einem Sattigungseffekt.
Arrhenatherum reagierte hier ohne einheitliche Tendenz mit einem Minimum bei mittlerer NH,"-

Versorgung. Bei Brachypodium gab es die starksten Behandlungseffekte auf die NH z-Exposition (sig
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Blattflache [cm2/Topf]

Arrhenatherum elatius

Abb. 53: Blattflache und Trockengewicht der potentiell assimilierenden Blatter unter erhéhtem NH 3
und veranderter NH, -Versorgung in den Monokulturen im zweiten Versuchsjahr (1996)

nifikant: p < 0.05) in den Kulturen ohne NH,-Gaben mit einem Anwachsen der Blattflache bis zum
2,4-fachen der Kontrollwerte. Die NH,"-Versorgung wirkte sich nur tendenziell bei fehlender NHs-
Exposition aus. Da die Blattflache von Brachypodium jedoch in allen Behandlungen 2 bis 3 mal groRer
war als die der beiden anderen Arten, wuchsen damit auch die methodischen Schwierigkeiten bei der
Erfassung und damit die Fehlermdglichkeiten. Das Trockengewicht der griinen Blatter gibt daher die
tatsachliche Reaktion dieser Art moglicherweise besser wieder, auch wenn sich wegen mdglicher Ver-

anderungen der Blattmorphologie daraus auch nicht unmittelbar auf die Blattflache schlieRen lasst.

Vergleicht man die Behandlungseffekte auf die Blattflache mit d enen auf das Blatttrockengewicht, so
fallt auf, dass sich bei Arrhenatherum ein nahezu identisches Bild zeigte (NH3 p < 0.001). Ahnliches
galt auch fiir Bromus, bei dem sich aber die NH, -Versorgungsstufen beim Blatttrockengewicht stérker
voneinander absetzten und damit zu deutlicheren (tendenziellen) Behandlungseffekten als im Falle

des Sprosstrockengewichtes fihrten (NHz p < 0.01). Einzig bei Brachypodium hatten sowohl die NHs-

122

2000 6 —
1 < 0kgNH4-Nhata NH3 *** 5__ NH3 ***
1500 NH4 ns | NH4 ns
] —4— 50 kg NH4-N/ha* 4—
3_
2_
1_
0 T T T T T
. . =
Brachypodium pinnatum s
6000 = 207
7 NH3 * [@)] ] Kk
5000 NH4 ns = . Nﬂi *
. c 157
) ]
% 10
(@] i
c i
L 59
[5) ]
S
E 0 T T T T T
K
m
Bromus erectus
2000 - 12
] NH4 ns 10
1500 8—
1000 6
] l 4
500 7
] 27
O+ T T T ] O——7 7T 71 1 T T T 1
0 10 20 30 40 50 0 10 20 30 40 50
NH3-Konzentration [ug/m3] NH3-Konzentration [ug/m3]




Exposition (p < 0.001) als auch NH,"-Gaben (p < 0.05) signifikante Effekte auf das Blatttrockenge-

wicht. Dabei traten die starksten Reaktionen auf erhhte NH 3-Konzentrationen in den Varianten ohne

NH, -Gaben auf. Unter maximalen NHs-Konzentrationen verschwanden die vormals deutlichen Unter -

schiede zwischen den NH, -Varianten.

Zusammengesetzte Blattparameter

Bei den Blattparametern aller drei Arten traten im zweiten Versuchsjahr Effekte eines veranderten

NH4/NH,4 -Angebotes auf. Wahrend bei Arrhenatherum und Brachypodium sowohl das Blattflachen-

verhaltnis als auch das Blattgewichtsverhaltnis meist abnahmen, trat bei Bromus die umgekehrte

Reaktion auf (Abb. 54). Dies deutet - wie im Vorjahr bei Arrhenatherum - auf Veranderungen des

Sprossaufbaus dieser Arten unter erhdhter NH,-Versorgung: die gesamte Sprosstrockenmasse wurde

proportional starker (bei Arrhenatherum und Brachypodium) oder schwacher geférdert (bei Bromus)

als die Trockenmasse der griinen Blatter.

Bei Brachypodium nahmen LAR und LWR unter einem geringen NHs- oder NH,"-Angebot zunéchst
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Abb. 54: Blattflachenverhéltnis (Leaf Area Ratio: Blattflache/Sprosstrockenmasse), Blattgewichts -
verhaltnis (Leaf Weight Ratio: Blatttrockenmasse /Sprosstrockenmasse) und spezifische Blattflache
(Specific Leaf Area: Blattflache/Blatttrockenmasse) unter ernéhtem NH; und veranderter NH,"-
Versorgung in den Monokulturen im zweiten Versuchsjahr (1996)
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um etwa 10 % zu. Hohere NH3-Konzentrationen und NH,-Gaben fiihrten aber, besonders in der Kom-
bination NHs/NH,", zu einer Abnahme um etwa 40 % bei LAR und 30 % bei LWR gegeniiber den Kon -
trollkulturen. Weitgehend deckungsgleich, wenn auch mit geringeren Schwankungen, verliefen die
Reaktionen beim dritten Blattparameter, der spezifischen Blattflache, die bei Brachypodium um etwa
20 % abnahm.

Auch bei Arrhenatherum flihrte ein erhdhtes NH,-Angebot bei allen zusammengesetzten Blattpara-

metern zu Abnahmen in &hnlichen GréZenordnungen wie bei Brachypodium.

Im Kontrast zu den beiden anderen Arten filhrte ein erhéhtes NHs/NH, -Angebot bei Bromus zu deut-
lichen Steigerungen der zusammengesetzten Blattparameter. So nahm das Blattflachenverhéltnis so-
wohl unter NH5-Exposition als auch durch NH,-Gaben um etwa 50 % zu. Ahnliches galt auch fiir das
Blattgewichtsverhaltnis. Dass die Effekte hier mit ca. 30 bzw. 40 % etwas schwéacher ausfielen, kdnnte
eine Folge der unter erhd hten NHs-Konzentrationen mit etwa 15 % leicht erhdhten spezifischen Blatt-
flache sein. Bromus bildete mit etwa 20 mm2 mg TG™ bereits in den Kontrollen die dicksten Blatter
aller drei in dieser Studie verwendeten Arten. Im Gegensatz zu den Reaktionen bei Brachypodium mit
ca. 30 mm2 mg TG ™ und Arrhenatherum mit einer spezifischen Blattflache von ca. 40 mm2 mg TG ™ in
den Kontrollen schienen die Blatter von Bromus demnach unter NH;-Exposition etwas dinner bzw.

weniger dicht zu werden.

Dritte Vegetationsperiode (1997)

Flache und Trockengewicht der griinen Blattspreiten

Wie in den Vorjahren zeigten sich bei den Parametern Flache und Trockengewicht der potentiell assi -
milierenden Blétter positive Effekte der Behandlungen (Abb. 55). Im Gegensatz zum zweiten Ver -
suchsjahr, in dem bei Arrhenatherum die Reaktionen von Blattern und gesamten Spross voneinander
abgekoppelt waren, glichen sich in der dritten Vegetationsperiode bei allen drei Arten die Reaktionen
von Blattflache bzw. Blatttrockengewicht und Sprossbhiomasse analog dem ersten Versuchsjahr wieder
weitgehend. Dies, obwohl der Anteil der potentiell assimilierenden Blatter an der gesamten Spross-
trockenmasse zwischen den untersuchten Arten sehr differierte (s. Blattgewichtsverhéltnis (LWR),
Abb. 56).

Analog zur Reaktion der gesamten oberirdischen Biomasse (s. 3.2.1.7) verschob sich der Schwer-
punkt der Férderung bei Arrhenatherum im Vergleich zum zweiten Versuchsjahr sowohl bei der Blatt-
flache als auch beim Blatttrockengewicht wieder von der NHs-Exposition zur NH, -Versorgung. Die
NH;-Exposition fiihrte nur zu tendenziellen Zuwachsen, wahrend die NH 4*-Versorgung signifikante
VergrofRerungen von Blattflache (p < 0.01) und Blatttrockengewicht (p < 0.05) bewirkte.
Arrhenatherum wies bei beiden Parametern die groRRten NH, -Steigerungsraten unter den drei Arten
auf. Unabhangig von der NHy-Form zeigten sich deutlichere Sattigungseffekte als im zweiten Ver-
suchsjahr (fir NH,4" signifikant: LSD-Test).
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Abb. 55: Blattflache und Trockengewicht der potentiell assimilierenden Blatter (oberhalb 7 cm Gber
dem Boden) unter erhdhtem NH; und veranderter NH,"-Versorgung in den Monokulturen im dritten
Versuchsjahr (1997)

Brachypodium reagierte in der dritten Vegetationsperiode sowohl unter NH;-Exposition als auch bei
NH,"-Gaben mit hochsignifikanten Steigerungen bei Blattflache und Blatttrockengewicht (NH; p <
0.001, NH," p < 0.01). Im Vergleich zum Vorjahr wurden Blattflache und Blatttrockengewicht von
Brachypodium jedoch durch niedrige NH3z-Konzentrationen schwécher gefoérdert, entsprechend traten
nur noch schwache Sattigungseffekte auf. Im 3. Versuchsjahr fiihrte die NHz-Exposition bei Blattflache
und —trockengewicht dieser Art zu linearen Steigerungen (signifikant: LSD-Test). Brachypodium wies

bei beiden Parametern die groRten NHs-Steigerungsraten aller drei Arten auf.

Bromus reagierte schwacher als im Vorjahr auf die Behandlungen, die Steigerungsraten fielen deutlich
niedriger aus, Sattigungseffekte waren ausgepragter. Signifikant nahm nur das Blatttrockengewicht
unter NHz-Exposition zu (p < 0.05), die Intensitat dieser Forderung schwéachte sich jedoch ab. So lag
die Blattbiomasse bei maximalen NH3-Konzentrationen je nach NH, -Versorgung im zweiten Ver-

suchsjahr zwischen dem 2,1- und dem 1,7-fachen tber den Kontrollen, im dritten Jahr des Experimen
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Abb. 56: Blattflache und Trockengewicht der potentiell assimilierenden Blatter (ab Bodenoberflache)
unter erhdhtem NH; und veranderter NH, -Versorgung in den Monokulturen im dritten Versuchsjahr
(1997)

tes waren es nur noch 1,5- bis 1,2-mal so viel. NH, -Gaben fiihrten nur zu tendenziellen Steigerungen.
Anders als in der zweiten Vegetationsperiode waren auch die fordernden Effekte erhdhter NH 3-Kon-
zentrationen auf die Blattflache von Bromus im letzten Versuchsjahr nur mehr tendenziell. Auffallig
waren auch hier wie beim Sprosstrockengewicht Interaktionen zwischen NH; und NH,". Die NH3-Expo-

sition hatte bei einer erhéhten NH,"-Versorgung nur noch sehr schwache Wirkung.

Auch bei Berticksichtigung der bei der Schlussernte miterfassten Blattflache unter 7 cm — etwa 35 %
der Gesamtblattflache von Bromus (s. 3.2.1.10.4) - anderte sich an diesem Bild kaum etwas. Die Stei-
gerungsraten wurden noch schwéacher, die Reaktionen insgesamt uneinheitlicher. Nur geringe Veran-
derungen zeigten sich auch bei Arrhenatherum und Brachypodium — bei beiden Arten befanden sich

nur etwa 5 % der Blattflache in der untersten Hohenstufe (Abb. 56).

Bei allen drei Arten waren die positiven Effekte sowohl von erhéhten NHz-Konzentrationen als auch

einer verbesserten NH,"-Versorgung auf die Blatttrockenmasse meist geringer als auf die gesamte
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Sprosstrockenmasse - hier profitierten demnach die Stangel starker als die Blatter. Das Blatttrocken -
gewicht von Bromus war im dritten Versuchsjahr unabhéngig vom NH3/NH, -Angebot etwa dreimal

groRer als bei Arrhenatherum, Brachypodium bildete sogar eine ca. 4 mal gréRere Blatttrockenmasse.

Analog zur Entwicklung bei der Sprosstrockenmasse bildeten alle drei Arten im dritten Versuchsjahr

i.d.R. eine kleinere Blattflache als im Vorjahr (s. Tab. 18). Die Riickgange waren aber meist geringer

Tab. 18: Vergleich der Blattflache pro Topf (> 7 cm) in den Monokulturen im zweiten und dritten
Versuchsjahr

Ernte 1996 |Ernte 1997
NH; NH," 1 . |%im Vergleich zu
Art 3 4o BA Topf BA Topf
(Mg m™) | (kg ha™ a™) 1996
0 609,65 461,08 75,63
20 0 794,69 692,85 87,18
50 1313,30 659,50 50,22
0 512,30 590,65 115,29
Arrhenatherum 20 20 717,40 878,38 122,44
50 1000,60 967,27 96,67
0 569,70 779,65 136,85
20 50 919,03 951,03 103,48
50 1335,89 923,10 69,10
0 483,10 574,07 118,83
20 0 1003,75 794,02 79,11
50 1098,40 827,54 75,34
0 701,60 749,61 106,84
Bromus 20 20 1230,65 814,67 66,20
50 1511,20 874,69 57,88
0 834,50 895,66 107,33
20 50 1234,25 929,35 75,30
50 1521,00 1009,01 66,34
0 1664,49 1754,95 105,44
20 0 3542,75 2540,85 71,72
50 3931,73 3101,79 78,89
0 3019,90 1889,47 62,57
Brachypodium 20 20 3912,08 2954,41 75,52
50 3573,80 3445,25 96,40
0 3466,52 2817,87 81,29
20 50 3314,42 2915,74 87,97
50 3686,58 3774,77 102,39
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Blattflachenverhaltnis [mm#/mg TG]

20

10

als beim Sprosstrockengewicht (s. 3.2.1.8, Tab. 17). Wahrend dort nur bei Arrhenatherum ein deutli-

cher Zusammenhang zwischen dem NHs-Angebot und der Starke der Reduktionen zu erkennen war,

galt dies bei der Blattflache fir alle drei Arten. Bei Arrhenatherum und Bromus waren die Riickgange

umso ausgepragter, je hoher die angebotene NHs-Konzentration war. Bei Brachypodium trat — aller-

dings nur in Kombination mit NH,"-Gaben — der umgekehrte Fall auf: hier wurden die Reduktionen mit

steigendem NHs-Angebot schwacher. Férdernde Effekte der NH, -Versorgung auf die relative GroRe

der Blattflache lieRen sich auch bei Arrhenatherum ausmachen, wahrend dies bei Bromus nicht der

Fall war.

Zusammengesetzte Blattparameter

Am deutlichsten von dem Verhalten im Vorjahr unterschieden sich die Reaktionen von Bromus, bei

dem LAR und LWR unter NHz-Exposition um etwa 15 % abnahmen, bei ersterem signifikant (p < 0.05)

(Abb. 57). Bei der zweiten Halbtrockenrasenart, Brachypodium, verkleinerten sich diese Verhaltnisse
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Abb. 57: Blattflachenverhaltnis (Leaf Area Ratio: Blattflache/Sprosstrockenmasse), Blattgewichts-

verhaltnis (Leaf Weight Ratio: Blatttrockenmasse /Sprosstrockenmasse) und spezifische Blattflache
(Specific Leaf Area: Blattflache/Blatttrockenmasse) unter erhéhtem NH; und veranderter NH, -Ver-
sorgung in den Monokulturen im dritten Versuchsjahr (1997)
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mit erhéhten NHz-Konzentrationen signifikant um etwa 20 % (p < 0.05 bzw. p < 0.01). Die Reaktionen
auf eine verbesserte NH, -Versorgung blieben dagegen uneinheitlicher, die deutlichsten Veranderun-
gen traten beim Blattgewichtsverhéltnis mit signifikanten Abnahmen von ebenfalls etwa 20 % auf (p <
0.05). Die Behandlungseffekte bei Arrhenatherum waren zwar nur tendenziell, prozentual zeigten sich

bei dieser Art jedoch die starksten Veranderungen unter den drei untersuchten Arten.

LAR und LWR verkleinerten sich sowohl unter NHs-Exposition als auch durch NH, -Gaben in den
meisten Fallen um etwa 30 %, das Blattflichenverhéltnis durch die NH;-Begasung sogar um etwa

40 %. Bei der spezifischen Blattflache zeigten sich zum Zeitpunkt der Schlussernte bei Arrhenatherum
unter NHz-Exposition nur leichte (- 5 %), allerdings signifikante Veranderungen (signifikant p < 0.05).

Fast unverandert blieb die SLA bei Bromus und Brachypodium.

Bei der Berechnung der hier wiedergegebenen Blattparameter blieb der Bereich unter 7 cm auch im
dritten Versuchsjahr unberiicksichtigt, da sich hier sehr viel tote Biomasse auch der Vorjahre ange-

sammelt hatte.

Zusammenfassung

Bei allen drei Arten fuihrte ein erhdhtes NH,-Angebot zu einer VergréRerung der Blattfliche und meist
damit gekoppelt auch des Blatttrockengewichtes. Die jeweils wirksame NH ,-Form wechselte jedoch

haufig von Jahr zu Jahr.

In der ersten Vegetationsperiode bewirkten NH, -Gaben Steigerungen von Blattflache und -trocken-
gewicht bei Arrhenatherum und Brachypodium zwischen 30 und 70 % , bei Bromus nahm nur die

Blattflache zu, maximal um 60 %.

Im zweiten Versuchsjahr nahm bei allen drei Arten unter NH3z-Exposition sowohl die Flache als auch
das Trockengewicht der assimilierenden Blatter zu, férdernde Effekte der NH, -Versorgung zeigten
sich nur bei Bromus und Brachypodium. Bei Brachypodium wuchs die Blattflache unter NHs-Exposition
bis zum 2,4-fachen der Kontrollen an, bei Arrhenatherum und Bromus verdoppelte sich die Flache.

Unter hohen NHz-Konzentrationen traten bei Bromus und Brachypodium Sattigungseffekte auf.

Im dritten Versuchsjahr verschob sich das Schwergewicht der Férderung bei Arrhenatherum analog
der Entwicklung bei der Sprosstrockenmasse wieder zur NH, -Versorgung, wéhrend die Blattflache
von Brachypodium durch beide NH,-Formen zunahm. Ein Auseinanderlaufen der Reaktionen bei
Sprosstrockengewicht und Blattflache/-trockengewicht zeigte sich dagegen beiBromus. Die im Ver-
gleich zu den Vorjahren starkeren Behandlungseffekte auf die Sprosstrockenmasse setzten sich bei
Blattflache und -trockengewicht nicht fort, hier reagierte die Art sogar schwéacher als im Vorjahr. Alle
drei Arten bildeten im dritten Versuchsjahr eine kleinere Blattfl &che als im Vorjahr. Die Riickgéange

waren aber geringer als bei der Sprosstrockenmasse.
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Blattflachenverhaltnis (LAR, mm?® mg™) und Blattgewichtsverhaltnis (LWR, mg mg™)

Blattflachenverhaltnis und Blattgewichtsverhaltnis waren bei Brachypodium am gréBten (ca. 20,6 mm?
mg™ bzw. 0,8 mg mg™) und bei Arrhenatherum am kleinsten (ca. 5,7 mm® mg™ bzw. 0,2 mg mg™). Mit
einem durchschnittlichen LAR von ca. 6,3 mm* mg™ und einem LWR von 0,36 mg mg™ nahm Bromus
eine Mittelstellung ein. Da hierbei jedoch die unter der Schnitthdhe von 7 cm gelegenen etwa 35 %
der Blattflache nicht berlicksichtigt wurden, diirfte die tatsachlichen Werte etwas héher liegen (Daten

fur die Kontrollkulturen zum Zeitpunkt des Schnitts im dritten Versuchsjahr).

Bei Arrhenatherum nahm bereits im 1. Versuchsjahr die LAR unter NH,-Gaben leicht ab, im zweiten
und dritten Versuchsjahr wurden sowohl die LAR als auch die LWR um etwa 1/3 reduziert, signifikant
im zweiten Versuchsjahr. Damit férderte bei Arrhenatherum ein erhéhtes NH,*-Angebot das Wachs-

tum des gesamten Sprosses proportional starker als das der Blatter. Im dritten Versuchsjahr nahmen

auch unter NH;-Exposition sowohl die LAR als auch die LWR um etwa 1/3 ab.

Bei Brachypodium fiihrten geringe Angebote einer NHy-Form im 2. Versuchsjahr zu einem Anstieg
von LAR und LWR um etwa 10 %, héhere Angebote, besonders in der Kombination NHs/NH," jedoch
zu einer Abnahme um etwa 40 % bei der LAR und 30 % bei der LWR (NH 3 jeweils signifikant). Im
dritten Versuchsjahr traten ausschlielich negative Effekte der NH;-Exposition auf, LAR und LWR

nahmen signifikant um 20 % ab.

Bei Bromus bewirkten im 2. Versuchsjahr sowohl die NHs-Exposition als auch das NH, -Angebot ein
tendenzielles Anwachsen der LAR um etwa 50 %, wahrend die LWR nur um etwa 1/3 zunahm.
Ursache fir diese Differenz kdnnte die unter NH 3-Exposition um etwa 15 % erhdhte spezifische
Blattflache sein. Im 3. Versuchsjahr verringerten sich unter NHz-Exposition die LAR signifikant und die
LWR tendenziell um ca. 15 %.

Spezifische Blattflache (SLA)

Von den untersuchten Arten bildete Bromus die dicksten bzw. dichtesten Blattspreiten mit einer
spezifischen Blattflache (SLA) zwischen 15 und 20 mm2 mg™ TG, gefolgt von Brachypodium mit 25
bis 30 mm2 mg™ TG. Die diinnsten Blattspreiten bzw. die mit der geringsten Dichte, fanden sich bei
Arrhenatherum mit 30 bis 40 mm2 mg" TG. Unter NHs-Exposition nahm die spezifische Blattflache
von Arrhenatherum in allen drei Versuchsjahren zwischen 5 und 20 % ab, signifikantin der zweiten
und dritten Vegetationsperiode. Ebenfalls negative Effekte durch eine erhéhte NH, -Versorgung
blieben tendenziell und auf das erste Versuchsjahr beschréankt. Bei den beiden Halbtrockenrasenarten
zeigten sich nur in der zweiten Vegetationsperiode Veranderungen der spezifischen Blattflache, die
tendenziell blieben. Bei Brachypodium nahm diese unter einem verbesserten NHs/NH,4 -Angebot um
etwa 20 % ab. Eine Erhéhung der spezifischen Blattflache wurde nur bei Bromus beobachtet. Bei

dieser Art fihrten erhdhte NHs-Konzentrationen zu einem Anstieg um etwa 15 %.
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3.2.1.10 Hohenverteilung von Sprosstrockenmasse und Blattflache

3.2.1.10.1 Hohenverteilung der Sprosstrockenmasse

Erste Vegetationsperiode (1995)

Auch bei der Hohenverteilung der Sprosstrockenmasse traten deutliche artspezifische Unterschiede in

den Reaktionen auf die Behandlungen auf. So konnte Arrhenatherum im ersten Versuchsjahr durch
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Abb. 58: Hohenverteilung der Sprosstrockenmasse pro Topf unter erhhtem NH3 und veranderter

NH,"-Versorgung in den Monokulturen im ersten Versuchsjahr (1995)
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eine erhdhte NH, -Versorgung seine Biomasse in allen Hohenstufen steigern (Abb. 58, hochsignifikant
in den Héhenstufen 7 - 17: P < 0,001, 17 - 27: P < 0,01 und 37 - 47: P < 0,01; signifikant in den
Hohenstufen: 27 - 37: P < 0,05, 47 - 57: P < 0,05 und 57 - 67: P < 0,05). Bei Arrhenatherum fiihrte in
der untersten Hohenstufe auch die NH3-Begasung zu einer signifikanten (P < 0,05) Zunahme der
Biomasse, tendenziell galt dies auch fir die drei dartiber gelegenen Héhenfraktionen. Auch bei
Brachypodium war in der untersten Hohenstufe eine signifikante Zunahme der Biomasse durch NH ,*-
Gaben zu beobachten (P < 0,05), wahrend die NH ;-Begasung lediglich bei mittleren NH, -Gaben
einen tendenziell positiven Einfluss hatte, in den wenigen dariiber gelegenen Héhenfraktionen waren
die Reaktionen auf beide Stickstoffquellen aber uneinheitlich. Tendenziell nahm die Biomasse aber
auch hier bei verbesserter Versorgung zu. Bromus konnte in der ersten Vegetationsperiode auch be-
zlglich der Hohenverteilung der Sprossbiomasse in sehr viel geringerem MalRe als die beiden ande-
ren Arten von einer verbesserten Stickstoffversorgung profitieren. In den Monokulturen ergaben sich,
analog den Ergebnissen beim Sprosstrockengewicht (s. 3.2.1.7), weder auf die NH,"-Gaben noch auf

die NH3-Begasung einheitliche Tendenzen.

Zweite Vegetationsperiode (1996)

Im zweiten Versuchsjahr steigerten alle drei Arten ihre Sprosstrockenmasse bei verbesserter
NH3/NH,4 -Versorgung in fast allen Héhenstufen (Abb. 59). Arrhenatherum und Brachypodium konnten

jedoch die vertikale Verteilung ihrer Sprosstrockenmasse erneut stéarker optimieren als Bromus.

Wie schon in der ersten Vegetationsperiode profitierte auch im zweiten Jahr besonders Arrhenatherum
von den Behandlungen. Eine Erhéhung der NHz-Konzentration in der Umgebungsluft fihrte von der
untersten geernteten Hohenfraktion bis einschlie3lich 87- 97 cm zu positiven Effekten auf das
Sprosstrockengewicht (hochsignifikant: p < 0,001 von der Héhenstufe 7-17 cm bis zur Stufe 67 - 77
cm, p < 0,01 in der Héhenstufe 87 - 97 cm). Eine verbesserte NH,"-Versorgung bewirkte in der
untersten geernteten Héhenstufe eine tendenzielle Zunahme der Trockenmasse, in fast allen Héhen -
stufen dariiber signifikante Zunahmen (hochsignifikant: p < 0,001 von der Hohenstufe 37 - 47 cm bis
zur Stufe 77 - 87 cm, p < 0,01 in den Stufen 17 - 27, 87 - 97 und 97 - 107 cm, signifikant: p < 0,05:
107 - 117 cm). Die obersten Héhenstufen profitierten somit haufiger signifikant von NH ,*-Gaben als
von erhohten NH3-Konzentrationen. Auch die starksten Zuwachse erreichte Arrhenatherum im zweiten
Versuchsjahr in den oberen Hohenstufen. Unter NH;-Exposition lagen die Steigerungsraten dort etwa
10 mal Uiber denen der untersten geernteten Stufen, bei verbesserter NH ,"-Versorgung waren die
Raten sogar um das 20-fache hoher. In Verbindung mit der Férderung des Hohenwachstums konnte
dieses hochwiichsige Gras damit die gleichmafiige vertikale Verteilung seiner Biomasse als Reaktion
auf die Behandlungen weiter optimieren. In den oberen Hohenstufen traten im zweiten Versuchsjahr
jedoch vermehrt Sattigungseffekte auf, eine Zunahme der NH;-Konzentration der Umgebungsluft von

20 pug m™ auf 50 pg m™ bewirkte dort keine weitere Steigerung der Sprosstrockenmasse.

Auch bei Bromus fiihrten hdhere NH3z-Konzentrationen in der Umgebungs luft in der zweiten Vegetati-
onsperiode zu signifikanten Steigerungen der Sprosstrockenmasse bis in die obersten Hohenfraktio-
nen (hochsignifikant p < 0.001: 67 - 77 und 77 - 87 cm, p < 0.01: von 17 - 27 bis 47 - 57 cm,
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Abb. 59: Hohenverteilung der Sprosstrockenmasse pro Topf unter erhéhtem NH 3 und veranderter
NH,"-Versorgung in den Monokulturen im zweiten Versuchsjahr (1996)

signifikant p < 0.05: 7 - 17 und 57 - 67 cm). Dabei zeigten sich besonders in den unteren Hohenstufen
jedoch deutliche Sattigungseffekte (signifikant fir 7 - 17 bis 47 - 57 cm, LSD-Test). Etwa ab der Stufe

37 - 47 cm lag das Maximum in den Reaktionen auf erhéhte NH 3-Konzentrationen zudem haufig bei

20 pug m*, eine weitere Erhéhung auf 50 pg m™ fithrte wieder zu einer Abnahme der Sprosstrocken-

masse (signifikant in den Héhenfraktionen 67 - 77 und 77 - 87 cm, LSD-Test). Eine verbesserte NH,"-

Versorgung bewirkte nur tendenzielle Zuwachse der Sprosstrockenmasse, die auf die untersten drei

Hohenchargen beschrankt waren. Unter erhd hten NH3z-Konzentrationen lagen die Steigerungsraten in

den oberen Hohenstufen meist unter dem 7 -fachen der Raten in den untersten geernteten Stufen.

Raten von 15 oder 17 blieben Einzelfalle. Trotz der positiven Behandlungseffekte blieb damit der

Uberwiegende Teil der Sprossbhiomasse von Bromus auf den Bereich unter 30 cm konzentriert, die

Behandlungen flhrten hier im Vergleich mit Arrhenatherum nur zu schwachen Veréanderungen.

Brachypodium blieb zwar aufgrund genetischer Fixierung die niedrigwiichsigste der untersuchten

Arten, konnte aber innerhalb des von ihm erreichbaren Hohenbereiches die vertikale Verteilung seiner

Sprosstrockenmasse noch starker als Arrhenatherum fir eine moglichst gro3e Strahlungsausnutzung
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optimieren. Brachypodium profitierte im zweiten Versuchsjahr dabei signifikant sowohl von erhdhten
NHs-Konzentrationen (p < 0.001: Héhenstufen 7 - 17 cm bis 27 - 37 cm) als auch von einer verbes-
serten NH,"-Versorgung (p < 0.001: 17 - 27 cm, p < 0.01: 7 - 17 cm). Dabei vergroRerten sich auch
bei dieser Art die Steigerungsraten mit zunehmender Hohe - bis zum 30-fachen der Vergleichswerte in
der untersten geernteten Hohenstufe. Unter maximalen NH ,"-Gaben traten in allen Hohenstufen bei
maximaler NHz-Exposition Sattigungseffekte auf: eine Erhéhung der NH;-Konzentrationen von 20 auf
50 pug m™ fiihrte zu keiner weiteren Steigerung des Sprosstrockengewichtes. Signifikant war dies fur
die Hohenfraktion 27-37 cm (LSD-Test). In der Hohenstufe 17-27 cm bewirkte die NH3-Exposition eine

lineare Zunahme der Biomasse (LSD-Test).

Dritte Vegetationsperiode (1997)

Auch im dritten und letzten Versuchsjahr steigerten alle drei Arten ihre Sprosstrockenmasse bei ver -
besserter NHs/NH,4 -Versorgung in fast allen Héhenstufen (Abb. 60), hierin spiegelten sich erneut die
positiven Behandlungseffekte auf die gesamte Sprosstrockenmasse wider. Von einer Optimierung der
vertikalen Verteilung der Sprosstrockenmasse konnte jedoch nur gesprochen werden, wenn die Stei -

gerungsraten in den oberen Hohenstufen deutlich Gber denen in den unteren Fraktionen lagen.

Arrhenatherum

Auch in der dritten Vegetationsperiode konnte Arrhenatherum bis in die obersten Hohenstufen von den
Behandlungen profitieren, bei genauerer Betrachtung zeigten sich jedoch auch bei diesem Para meter
deutliche Unterschiede zu den Ergebnissen des Vorjahres. So verschob sich der Schwerpunkt der
positiven Behandlungseffekte weiter zugunsten von NH,", die Effekte der NH3-Exposition wurden
schwécher. Wahrend die Signifikanzen bei den NHs-Effekten abnahmen, blieben sie bei NH ;* weitge-
hend unverandert (NHz: hochsignifikant: p < 0,001 nur noch in den Héhenstufen 7 - 17 und 37 -

47 cm, p < 0,01 in den Stufen 17 - 27, 27 - 37 und 47 - 57 cm, signifikant: p < 0,05: 0 - 7, 57 - 67, 67 -
77 und 87 - 97 cm; NH,": hochsignifikant: p < 0,001 von der Héhenstufe 17 - 27 bis 87 - 97 cm, p <
0,01 in der Stufe 97 - 107 cm).

Im dritten Versuchsjahr schwéchte sich das Gefélle der Steigerungsraten zwischen den oberen und
den unteren Hohenstufen im Vergleich zum Vorjahr deutlich ab - die unteren Stufen legten im Ver-
gleich zu den Kontrollen stérker zu, die oberen schwéacher. Unter NH s-Exposition lagen die Steige-
rungsraten in den oberen Fraktionen maximal drei mal iber denen der untersten Stufen, bei NH,"-Ga-
ben maximal acht mal. Bezlglich einer Optimierung der vertikalen Verteilung der
Sprosstrockenmasse konnte Arrhenatherum damit in der dritten Vegetationsperiode weniger von den

Behandlungen profitieren als im Vorjahr.

Zunahme der Sattigungseffekte bei Arrhenatherum

Bei Arrhenatherum waren schon im zweiten Versuchsjahr in den oberen Héhenstufen vermehrt Satti-

gungseffekte aufgetreten, eine Zunahme der NH 3-Konzentration der Umgebungsluft von 20 pg m™ auf

134



Hohenstufe [cm] Hohenstufe [cm]

Hohenstufe [cm]

Arrhenatherum elatius Bromus erectus Brachypodium pinnatum

S O pg/m3 NH3
‘72 20 pg/m3 NH3
7 EE 50 pg/m? NH3

37 0 kg NH4-N/ha*ta 27

137 ] 20 kg NH4-N/ha*ta 23]

1
50 kg NH4-N/ha*a 127

0 5 10 15 20 25 5 10 15 20 25 25 30

Sprosstrockenmasse pro Héhenstufe [g/Topf]

Abb. 60: Hohenverteilung der Sprosstrockenmasse pro Topf unter erhéhtem NH3 und veranderter
NH,"-Versorgung in den Monokulturen im dritten Versuchsjahr (1997)

50 pug m™ bewirkte dort keine weitere Steigerung der Sprosstrockenmasse. Dieser Trend verstarkte
sich im letzten Versuchsjahr noch und betraf nun mit Ausnahme der untersten, in den Vorjahren nicht
geernteten Hohenstufe unter 7 cm die signifikanten Reaktionen auf erhdhte NH 3;-Konzentrationen in
der Mehrzahl der Hohenstufen unter 57 cm: 7 - 17, 27 - 37, 37 - 47, 47 - 57 cm (Sattigungseffekte
signifikant: LSD-Test). In den Stufen 27 - 37 und 37 - 47 cm hatte im zweiten Versuchsjahr die NH;-
Exposition noch zu einer linearen Steigerung der Biomasse gefihrt. Parallel dazu wurden 1996 bei
Arrhenatherum erst vereinzelt zu beobachtende Optimumeffekte im letzten Versuchsjahr deutlich hau-
figer: in den Hohenstufen 17 - 27, 57 - 67, 67 - 77 und 87 - 97 cm lag das Maximum der Reaktionen
auf erhohte NHs-Konzentrationen bei 20 ug m™, eine weitere Erhéhung auf 50 pg m ™ fiihrte wieder zu
einer Abnahme der Sprosstrockenmasse. In auffélligen Kontrast dazu st anden die entsprechenden
Reaktionen auf ein verbessertes NH,"-Angebot. Zwar waren die Zunahmen in den untersten beiden
Hohenstufen 0 - 7 und 7 - 17 cm nur tendenziell, in den drei dariiber gelegenen 17 - 27, 27 - 37 und 37
- 47 cm fuhrte eine stérker lineare Reaktion auf erhthte NH, -Gaben jedoch zu signifikanten Unter-
schieden zwischen allen NH, " -Behandlungsvarianten (LSD-Test). In den Erntestufen 47 - 57 bis 97 -
107 cm nahm wie im Vorjahr die Biomasse erst unter maximalen NH,"-Gaben deutlich zu, sodass sich

diese von den beiden anderen Varianten signifikant unterschied (LSD-Test).
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Bromus

Nahm die Intensitat der Behandlungseffekte auf die einzelnen Biomassefraktionen im letzten Ver-
suchsjahr bei Arrhenatherum ab, so war bei Bromus der umgekehrte Trend zu beobachten. So zeigten
sich in der dritten Vegetationsperiode neben signifikanten Effekten der NH ;-Exposition (hochsig-
nifikant p < 0.001: 7 - 17 cm, p < 0.01: 0 - 7 und von 17 - 27 bis 57 - 67 cm, signifikant p < 0.05: 77 -
87 cm) auch solche erhéhter NH,-Gaben, diese waren aber auf die unteren Hohenfraktionen be -
schrankt (hochsignifikant p < 0.01: 17 - 27 cm, signifikant p < 0.05: 0 -7, 7 - 17, 27 - 37 und 37 - 47
cm). Wie im Vorjahr Gberwogen bei der NH3-Exposition die Sattigungseffekte (signifikant fir die Frak-
tionen von O - 7 bis 57 - 67 cm, LSD-Test), Maxima bei 20 pg m™ NHz in der Umgebungsluft traten
anders als 1996 seltener auf. Analog zum Arrhenatherum nahmen dagegen die bei Bromus schon im
zweiten Versuchsjahr geringeren Gradienten zwischen den Steigerungsraten in den oberen und den
unteren Hohenstufen (weiter) ab. Unter erhthten NH3-Konzentrationen erreichten die Steigerungsraten
in den oberen Hohenstufen hchstens das vierfache der Raten in den untersten Stufen. Bei ver -
besserter NH,"-Versorgung lagen die Steigerungsraten maximal beim fiinffachen der untersten Stu -
fen. Wie in den vorrangegangenen Versuchsjahren blieb damit auch bei einem erhéhten NH s/NH,"-
Angebot der Grof3teil der Sprosstrockenmasse von Bromus im Bereich bis 37 cm Uber der Bodenober-

flache.

Brachypodium

Auch im dritten Versuchsjahr spiegelten sich die positiven Effekte eines verbesserten NH3/NH4-Ange-
botes in deutlichen Steigerungen der Biomasse in den einzelnen Héhenstufen. Wie im Vorjahr profi-
tierte Brachypodium dabei signifikant sowohl von erhéhten NH3z-Konzentrationen (p < 0.001: von der
Héhenstufe 0 - 7 bis 27 - 37 cm) als auch von einer verbesserten NH, -Versorgung (p < 0.01: 7 - 17
und 17 - 27 cm). Das haufigere Auftreten linearer Zunahmen der Biomasse unter NH s-Exposition (sig-
nifikant fir die Hohenfraktion 0 - 7, 7 - 17 und 17 - 27 cm, LSD-Test) deutet darauf hin, dass bei dieser
Art die fordernde Wirkung erhohter NH3;-Konzentrationen auf die Biomasse einzelner Fraktionen im
Vergleich zum Vorjahr noch anwuchs. Im dritten Versuchsjahr wurde jedoch auch bei Brachypodium -
wie schon bei den beiden anderen untersuchten Arten - der Gradient zwischen den NH;-Steigerungs-
raten in den oberen und den unteren Hohenstufen kleiner. Die Raten erreichten nur mehr das 5-fache,
bei verbesserter NH, -Versorgung dagegen wie 1996 etwa das 10-fache der Raten in den untersten

Fraktionen.

Zusammenfassung

Bei allen drei Arten nahm ab dem zweiten Versuchsjahr die Biomasse der meisten Hohenfraktionen
unter einem erhdhten NHs/NH, -Angebot zu. Da bei Arrhenatherum und Brachypodium die Zuwéchse
in den oberen Hohenstufen deutlich Gber denen der unteren Fraktionen lagen, konnten diese Arten
zusatzlich zu den Biomassezuwéchsen die vertikale Verteilung ihrer Biomasse fur die Strahlungsaus-

nutzung optimieren. Bei Bromus waren diese Unterschiede geringer.
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3.2.1.10.2 Hohenverteilung der Sprosstrockenmasse in Prozent der Sprosstrockenmasse pro Topf im
dritten Versuchsjahr (1997)

Bei allen drei Arten hatte die unterste Hohenfraktion (0 - 7 cm) bei der Schlussernte mit 50-60 % den
mit Abstand groRten Anteil an der gesamten Sprosstrockenmasse (Abb. 61). Trotz z.T. massiver Bio -
massezunahmen in der untersten Hoéhencharge bei verbesserter NH3/NH, -Versorgung konnten alle
Arten aber einen Teil ihrer Biomasse nach oben verlagern - dies jedoch unterschiedlich stark: bei
Arrhenatherum um etwa 10 Prozentpunkte von fast 60 % auf unter 50 % (NH 3 & NH," signifikant: P <
0.05), bei Bromus und Brachypodium tendenziell um etwa 5 Prozentpunkte von tber auf unter 60 %.

Eine Abnahme trat sowohl als Reaktion auf NH;-Exposition als auch nach NH, -Gaben auf.

Bei Arrhenatherum nahm im Gegenzug der prozentuale Anteil fast aller anderen Hohenfraktionen zu:
unter maximaler NHs-Exposition mit Zunahmen bis zu sechs Prozentpunkten besonders die Fraktion
7- 17 cm. Wahrend in den beiden Fraktionen dariiber (17 - 27 und 27 - 37 cm) die Reaktionen auf
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Abb. 61: Hohenverteilung der Sprosstrockenmasse in Prozent der Sprosstrockenmasse pro Topf
unter erhdhtem NH; und veranderter NH, -Versorgung in den Monokulturen im dritten Versuchsjahr
(1997)
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erhdhte NH;z-Konzentrationen uneinheitlich blieben, vergroZerten sich die Anteile der nachsthéheren
Fraktionen (37 - 47 bis 67 - 77 cm) - zwar nahm ihr Anteil in absoluten Prozentpunkten nur zwischen
maximal 1,8 und 0,8 zu (mit zunehmender Hohe abnehmend), da die GréRRe dieser Fraktionen in den
Kontrollen jedoch nur zwischen etwa 4 und 1 % lag, bedeutete dies relativ gesehen eine deutliche
Zunahme (P < 0.05 in den Fraktionen 0 - 7, 7 - 17, 37 - 47 und 47 - 57 cm). Analoges galt auch fir die
positiven Effekte erhdhter NH, -Gaben zwischen 17 und 87 cm Héhe sowie in der Fraktion 127-137
cm, die maximalen Zuwachse betrugen hier zwischen 2,4 und 0,05 Prozentpunkten (NH," signifikant:
P < 0.05 in den Fraktionen 0 - 7, 17 - 27 cm, hochsignifikant: P < 0.01 von den Fraktionen 27 - 37 bis
77 - 87 cm).

Bromus wies im Vergleich zu Arrhenatherum eine etwas ungiinstigere prozentuale Verteilung der
Sprosstrockenmasse auf, mit héheren Anteilen in den zwei untersten Fraktionen und geringeren in den
darlber gelegenen. Zwar legte diese Art unter alleiniger NH 3;-Exposition neue Hohenfraktionen an (s.
3.2.1.2), die Zahl der Fraktionen blieb jedoch auch in diesen Behandlungsvarianten weit hinter
Arrhenatherum zurtick. Nichts desto trotz zeigten sich auch bei dieser Art positive Effekte der Behand -
lungen auf die prozentuale Hohenverteilung der Sprosstrockenmasse. Erhdhte NH 3-Konzentrationen
fuhrten zwischen 17 und 57 cm Hohe sowie in der Fraktion 77-87 cm zu Steigerungen zwischen maxi-
mal 3,1 und 0,3 Prozentpunkten, auch hier mit zunehmender H6he abnehmend. Positive Effekte zeig -
ten sich auch in der Hohenstufe 7 - 17 cm, das Maximum wurde dort jedoch bei niedrigen NH3-Kon-
zentrationen erreicht (signifikant: P < 0.05 in den Fraktionen 27 - 37 bis 47 - 57 sowie 77 - 87 cm,
hochsignifikant: P < 0.01 in den Fraktionen 7 - 17 und 17 - 27 cm). Erhéhte NH, " -Gaben fiihrten allein
in der Fraktion 17 - 27 cm zu signifikanten (P < 0.05) Zuwachsen von maximal 2,7 Prozentpunkten, in
den zwei Fraktionen darliber waren sie tendenziell. Bromus konnte somit im Vergleich zu
Arrhenatherum etwas besser von der NHs-Exposition profitieren, wéahrend im Falle der NH,"-Versor-
gung das Umgekehrte galt. Die Starke der Veranderungen blieb insgesamt hinter Arrhenatherum zu-
rick. Auch hier bestétigte sich wie in den Vorjahren, dass Bromus beziglich der H6henverteilung sei-

ner Sprosstrockenmasse weniger von den Behandlungen profitieren konnte als Arrhenatherum.

Noch ausgepragter als bei Bromus war die vertikale Héhenverteilung der oberirdischen Biomasse bei
Brachypodium durch eine starke Konzentration in Bodenndhe gekennzeichnet, womit diese Art unter
den drei untersuchten Arten fur die Strahlungsausnutzung die ungunstigste Verteilung der Sprosstrok -
kenmasse aufwies. In den Kontrollen lagen etwa 99 % der Sprosstrockenmasse im Bereich bis 27 cm
Uber der Bodenoberflache (bei Arrhenatherum waren dies ca. 85 %, bei Bromus ca. 91 %). Trotz der
verstarkten Bildung von dhrentragenden Stangeln im dritten Versuchsjahr und der Anlage neuer
Hoéhenstufen bis in 97 cm Giber dem Boden unter einem erhéhten NH 3/NH, -Angebot blieben einheitli-
che Veranderungen der prozentualen Anteile auf den Bereich zwischen 0 und 57 cm beschrankt.
Deutliche Zuwéchse traten vor allem in den Fraktionen 17 - 27 und 27 - 37 auf. Deren Anteil nahm
unter NHz-Exposition hochsignifikant um maximal 6,0 bzw. 2,7 Prozentpunkte zu (P < 0.001 bzw. P <
0.01"), erhbhte NH,-Gaben bewirkten Zuwéchse um bis zu 4,8 bzw. 3,6 Prozentpunkte (P < 0.01 bzw.
tendenziell). Bemerkenswert ist, dass bei Brachypodium zusatzlich zu der bei einer verbesserten
NH4/NH,4 -Versorgung auch bei Arrhenatherum und Bromus beobachteten Verkleinerung der untersten

Hoéhenstufe, unter NH,-Gaben auch der Anteil der Fraktion dariiber (7 - 17 cm) hochsignifikant um bis
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zu 4 Prozentpunkte abnahm (P < 0.01), das Minimum lag allerdings bei mittlerer NH,"-Versorgung.
Brachypodium verlagerte damit ausgepragter als die beiden anderen Arten einen Teil seiner
Sprosshiomasse nach oben und konnte damit die Héhenverteilung seiner Sprosstrockenmasse ver-

andern.

Zusammenfassung

Zum Zeitpunkt der Schlussernte fanden sich bei allen drei Arten etwa 60 % der Sprosstrockenmasse
in der untersten Hohenfraktion. Trotz deutlicher Biomassezunahmen unter einem erhéhten NHz/NH, -
Angebot konnten alle drei Arten jedoch einen Teil dieser Biomasse in hohere Fraktionen verlagern.
Bei Arrhenatherum verkleinerte sich die bodennahe Hohenstufe um etwa 10 Prozentpunkte, wahrend
der prozentuale Anteil der anderen Fraktionen zunahm. Geringere Verlagerungen zeigten sich bei
Bromus. Wahrend die unterste Fraktion um etwa funf Prozentpunkte abnahm, legten dariiber gele -

gene Fraktionen zu, die Starke dieser Effekte blieb jedoch schwéacher als bei Arrhenatherum.

Obwohl bei Brachypodium die Konzentration der Biomasse in Bodennéahe noch ausgepragter war als
bei Bromus, nahm nur bei dieser Art zusatzlich zur untersten Fraktion auch die dariiber gelegene
Stufe unter NH,*-Gaben um etwa 5 % ab.

3.2.1.10.3 Hohenverteilung der Blattflache

Erste Vegetationsperiode (1995)

Zuséatzlich zur Hohenverteilung der Sprosstrockenmasse wurden mégliche Behandlungseffekte auf die

Hohenverteilung der Blattflache analysiert (Abb. 62).

Dabei zeigte sich im ersten Versuchsjahr eine weitgehende Ubereinstimmung mit den Reaktionen bei
der vertikalen Verteilung der Sprosstrockenmasse. Die Sprosstrockenmasse aller drei Arten wurde im

Jahr der Etablierung der Modellkulturen zu einem grof3en Teil von den Blattern gebildet (s. 3.2.1.9).

Analog der Biomasse vergroRerte Arrhenatherum so im ersten Versuchsjahr unter erhéhten NH, -

Gaben seine Blattflache in allen Hohenstufen signifikant (hochsignifikant in der Héhenstufe 27 - 37: P
< 0,01, signifikant in den Hohenstufen: 7 - 17, 17 - 27, 37 - 47, 47 - 57 und 57 - 67: P < 0,05). Nur bei
Arrhenatherum fiuhrte in der untersten Hohenstufe die NH 3-Begasung auch zu einer signifikanten (P <

0,05) Zunahme der Blattflache, fur die drei darliber gelegenen Hohenfraktionen galt dies tendenziell.

Im Gegensatz zu Arrhenatherum war bei beiden Halbtrockenrasenarten die vertikale Verteilung so-
wohl der Biomasse als auch der Blattflache durch eine starke Konzentration in Bodennéhe gepragt.

Bei Brachypodium trat in der untersten geernteten Hohenstufe (7-17 cm) wie bei der Sprosstrocken
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Abb. 62: Hohenverteilung der potentiell assimilierenden Blattflache pro Topf unter erhéhtem NH 3 und
veranderter NH, -Versorgung in den Monokulturen im ersten Versuchsjahr (1995)

masse eine signifikante Zunahme der Blattflache durch NH,"-Gaben auf (P < 0,05), insgesamt waren

die Reaktionen auf beide Stickstoffquellen aber uneinheitlich. Dies galt auch fir Bromus, der jedoch

im Gegensatz zur Reaktion beim Sprosstrockengewicht ebenfalls in der untersten Fraktion signifikant

von einer verbesserten NH, -Versorgung profitieren konnte.

Zweite Vegetationsperiode (1996)

Im zweiten Versuchsjahr lie3en sich in der H6henverteilung der Blattflache die artspezifisch unter-

schiedlichen Behandlungseffekte noch deutlicher erkennen als bei der Hohenverteilung der Spross-

trockenmasse.
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Abb. 63: Hohenverteilung der potentiell assimilierenden Blattflache pro Topf unter erhéhtem NH 3 und
veranderter NH, -Versorgung in den Monokulturen im zweiten Versuchsjahr (1996)

Alle drei Arten konnten ihre Blattflache bei verbesserter NH3/NH, -Versorgung in fast allen Héhen-
stufen vergroRern (Abb. 63). Arrhenatherum und Brachypodium gelang es jedoch, auch die vertikale

Verteilung der Blattflache stéarker zu optimieren als Bromus.

Bei Arrhenatherum bewirkte die NH3z-Exposition eine Zunahme der Blattflache in allen Héhenstufen,
hochsignifikant in den Stufen 17 - 27 cm (p < 0.01) sowie 27 - 37 cm bis 57 - 67 cm (p < 0.001). Als
tendenzielle Reaktion auf die Behandlungen wurden bei Arrhenatherum in den Hohenstufen 77 - 87
cm bis 97 - 107 cm neue, wenn auch relativ kleinflachige Blatteb enen angelegt. Wie schon bei der
Hohenverteilung der Sprosstrockenmasse erreichte Arrhenatherum auch bei der Blattflache die stark-
sten Zuwachse in den oberen Hohenstufen. Das Blattflachenmaximum verlagerte sich von der unter -
sten Hohenstufe in die dariiber gelegene.
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Obwohl auch bei Brachypodium die Konzentration der Blattflache in vergleichsweise niedriger Hohe
erhalten blieb, konnte diese Art die vertikale Verteilung der Blattflache als Reaktion auf die Behand -
lungen optimieren. Nur bei Brachypodium trat eine Hohenverlagerung der Blattflache auf: eine Ver-
kleinerung der Blattflache in der untersten Héhenstufe war haufig verbunden mit deutlichen Zuwéach-
sen in den dariiber gelegenen Stufen (NH: 27 - 37 cm: p < 0.01, NH,": 17 - 27 cm: p < 0.05).

Bromus legte unter NHz-Begasung ab 37 cm tber dem Boden neue, wenn auch kleinflachige Blatt -

ebenen an. Da die starksten Steigerungen jedoch in den Hohenfraktionen darunter auftraten, blieb die
Konzentration der Blattflache in diesem Bereich erhalten (p < 0.01: 7 - 17 cm bis 47 - 57 cm). Die Be-
handlungen fihrten hier nur zu geringen Veranderungen. Die Stangel wurden bei dieser Art nur margi-

nal als Trager von Blattspreiten genutzt, sie dienten v.a. der Reproduktion.

Dritte Vegetationsperiode (1997)

Auch in der dritten Vegetationsperiode reagierten die Arten unterschiedlich auf die Behandlungen, es
zeigten sich jedoch auch bei diesem Parameter deutliche Abweichungen zum zweiten Versuchsjahr
(Abb. 64). So waren 1997 bei Arrhenatherum positive Wirkungen der NH;-Exposition im Gegensatz
zum Vorjahr auf die Fraktionen 37 - 47 cm bis 57 - 67 cm beschrankt (signifikant bis hochsignifikant: p
< 0.05, p<0.01, p <0.01), die fordernde Wirkung auf die unteren Héhenstufen (1996 Fraktion 17 - 27
cm hochsignifikant p < 0.01) war verschwunden, tendenziell nahm die Blattflache hier sogar ab. Zwar
traten auch im dritten Versuchsjahr die prozentual starksten Zuwachse in den oberen Hohenstufen

auf, die Differenzen zu den unteren Fraktionen mit positiven Effekten waren aber meist kleiner als im
Vorjahr. Dafiir, dass sich 1997 das Schwergewicht der Effekte etwas von der NHz-Begasung zur NH," -
Versorgung verschoben hatte sprach auch, dass NH4-Gaben nunmehr zu positiven Effekten auf die
héheren Fraktionen 47 - 57 und 57 - 67 cm flhrten (signifikant p < 0.05). Die prozentual gréf3ten Zu -
wachse lagen ebenfalls in den oberen Hohenstufen, die Differenzen zu den unteren Fraktionen mit
positiven Effekten waren meist gréRer als im Vorjahr. Insgesamt konnte Arrhenatherum auch im drit-

ten Versuchsjahr durch die Behandlungen die vertikale Verteilung der Blattflache optimieren.

Bei Bromus unterschieden sich die zweite und dritte Vegetationsperiode starker als bei
Arrhenatherum. Zwar blieb auch 1997 die Konzentration der Blattflache im Bereich unter 37 cm erhal -
ten, innerhalb dieser Hohe kam es jedoch zu einer Verlagerung der férdernden Behandlungseffekte
nach oben. Die NHz-Exposition bewirkte signifikante Zuwéchse in den Fraktionen 17 - 27 und 27 - 37
cm (p < 0.05, p < 0.01), NH,"-Gaben fuhrten zu Steigerungen in der Héhenstufe 17 - 27 cm (p < 0.05).

Verbunden mit nur geringen Veranderungen in den Fraktionen darunter und der Anlage neuer, wenn
auch im Vergleich zu Arrhenatherum erneut nur kleinflachiger neuer Blattebenen, konnte Bromus
somit im dritten Versuchsjahr die vertikale Verteilung seiner Blattflache durch die Behandlungen nun-

mehr ebenfalls leicht verandern.

Auch Brachypodium reagierte etwas anders als im Vorjahr. Aufféllig war besonders, dass sich die NHs-
Varianten starker voneinander absetzten als 1996. Dies driickte sich in linearen Steigerungen der
Fraktion 17 - 27 cm aus (LSD-Test) sowie der Haufung signifikanter Zunahmen (17 - 27 und 37 -
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Abb. 64: Hohenverteilung der potentiell assimilierenden Blattflache pro Topf unter erhéhtem NH3 und
veranderter NH, -Versorgung in den Monokulturen im dritten Versuchsjahr (1997)

47 cm hochsignifikant p < 0.001, 27 - 37 cm signifikant p < 0.05). Eine deutliche H6henverlagerung
wie 1996 durch Abnahme der Fraktion 7 - 17 cm trat dagegen im dritten Versuchsjahr nicht mehr auf.
Eine signifikante Abnahme der Blattflache unter NHz-Exposition lief3 sich nur in der untersten Fraktion
beobachten, hier war die Blattflache aufgrund der starken (Selbst-)Beschattung aber schon in den
Kontrollen nur klein. Auch traten signifikante Effekte erhthter NH, -Gaben h&ufiger auf, diese waren
aber haufig uneinheitlich (bei niedrigen Gaben maximale oder minimale Blattflache, 7 - 17 und 27 -
37 cm signifikant p < 0.05, 17 - 27 cm hochsignifikant p < 0.01). Aufgrund der starken Zuwéchse in
den oberen Hoéhenstufen dieser Art trat damit auch in der dritten Vegetationsperiode eine Optimierung

der vertikalen Verteilung der Blattflache als Reaktion auf die Behandlungen auf.
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Zusammenfassung

Ab dem zweiten Versuchsjahr nahm bei allen drei Arte n die Blattflache in fast allen Hohenfraktionen
unter einem erhdhten NHs/NH, -Angebot zu. Arrhenatherum zeigte auch bei der Blattflache die
starksten Zuwéachse in den oberen Hohenstufen, wodurch auch deren vertikale Verteilung durch die

Behandlungen optimiert wurde.

Auch Bromus konnte besonders im dritten Versuchsjahr die Hohenverteilung seiner Blattflache ver -

bessern, jedoch im geringeren Mal3e als Arrhenatherum.

Nur bei Brachypodium trat in der zweiten Vegetationsperiode eine Verlagerung eines Teils der Blatt-
flache aus der untersten Hohenstufe in dariiber gelegene Fraktionen auf. In Verbindung mit den deut -
lichen Zuwéachsen der Blattflache in den oberen Hohenfraktionen bewirkte dies eine Optimierung der

vertikalen Verteilung der Blattflache.

3.2.1.10.4 Hohenverteilung der Blattflache in Prozent der Blattflache pro Topf im dritten Versuchsjahr
(1997)

Artspezifische Unterschiede in der vertikalen Verteilung der Blattflache lieRen sich besonders bei ei-
nem Vergleich der prozentualen Anteile der Hohenstufen an d er Gesamtblattflache ausmachen (Abb.
65). So fand sich bei den Kontrollkulturen von Bromus im Mittel 35 % der Blattflache in der erst mit
der Schlussernte erfassten untersten Fraktion, wahrend es bei Arrhenatherum und Brachypodium
jeweils unter 5 % waren. Im Bereich bis 17 cm Uber dem Boden befand sich bei Bromus sogar an-
nahernd 90 % der Blattflache, wahrend 65 % der Blattflache von Brachypodium und nur 33 % von
Arrhenatherum hier lagen. Die 90 %-Grenze Uberschritt Brachypodium im Bereich bis 27 cm,

Arrhenatherum erst im Bereich bis 57 cm tber dem Boden.

Bei allen drei Arten spiegelte sich die Héhenverlagerung der Blattflache bzw. im geringeren MalRe
auch die Anlage neuer Blattebenen als Reaktion auf die Behandlungen in einer Abnahme der prozen -
tualen Anteile der unteren Hohenstufen, wodurch sich bei Aufsummation das Maximum nach oben
verschob.

Bei Arrhenatherum nahmen v.a. die prozentualen Anteile der untersten drei Hohenstufen ab - um bis
zu 15 Prozentpunkte (0 - 7 cm: NH," hochsignifikant p < 0.01, 7 - 17 cm: NH; und NH," hochsignifi-
kant p < 0.01, 17 - 27 cm tendenziell). Zunahmen verteilten sich tUber die Fraktionen 27 - 37 bis 107 -
117 cm (signifikant nur in der Fraktion 77 - 87 cm fur NH,™ p < 0.05). Damit zeigten sich auch in Ver-
anderungen der prozentualen Anteile der Hohenfraktionen an der Blattflache deutliche Hohenverlage -
rungen als Reaktion auf die Behandlungen. Die Blattflache im Bereich bis 17 cm tGber dem Boden

wurde unter maximaler NHs/NH,"-Versorgung fast halbiert (von 33 auf 18 %).

Auch bei Bromus fanden sich in der prozentualen Hohenverteilung Anzeichen einer Hohenverlage rung

als Reaktion auf die Behandlungen. So nahm tendenziell die unterste Fraktion bis zu 10 Prozent
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punkte ab. Der Anteil der nachsthéheren Fraktion (7 - 17 cm) verminderte sich unter NH s-Exposition
ebenfalls um fast 10 Prozentpunkte (signifikant p < 0.05), dies wurde durch Zuwéachse um 5 Prozent-
punkte bei verbesserter NH, -Versorgung aber teilweise konterkariert (signifikant p < 0.05). Einheitlich
waren dagegen die Zuwéachse in den Fraktionen 17 - 27 und 27 - 37 cm, signifikant bei NHz-Exposition
(p < 0.05, p < 0.01), tendenziell bei NH,"-Gaben. Auch Bromus verlagerte somit einen Teil seiner
Blattflache bei einem erhdhten NH 3/NH, -Angebot in héhere Fraktionen. Die Blattflache im Bereich bis
17 cm Uber dem Boden reduzierte sich unter maximaler Versorgung von anndhernd 90 % auf nahezu
70 %. Auch in dieser Behandlungsvariante blieben die zwei untersten Fraktionen aber deutlich groRer

als bei den beiden anderen Arten.

Wahrend sich in den Absolutwerten der Blattflachenfraktionen von Brachypodium im Gegensatz zum
Vorjahr keine deutlichen Hohenverlagerungen zeigten, liel3 die Entwicklung der prozentualen Anteile
der Fraktionen an der Gesamtblattfliche eine Fortsetzung dieser Reaktionsweise auch im letzten Ver-
suchsjahr erkennen. So nahmen die Anteile der beiden untersten Fraktionen unter erhdhten NH ;-Kon-
zentrationen signifikant ab, die Fraktion 7 - 17 cm um bis zu 20 Prozentpunkte (0 - 7 cm hochsignifi-
kant p < 0.001",7 - 17 cm hochsignifikant p < 0.01). Zu einer signifikanten Verkleinerung dieser Frakti-
onen fuhrten auch NH,"-Gaben, in der Fraktion 7 - 17 cm wurde jedoch das Minimum bei mittlerer
NH,"-Versorgung erreicht. Einheitlicher war dagegen die Abnahme in der untersten Fraktion (0 - 7 cm
hochsignifikant p < 0.001",.7 - 17 cm signifikant p < 0.05). Deutliche Zunahmen zeigten sich in den
Fraktionen 17 - 27 und 27 - 37 cm, in ersterer signifikant fir NH; und NH,", die Reaktionen auf erhoh-
te NHz-Konzentrationen fielen aber auch hier mit Steigerungen bis zu 20 % einheitlich er aus als die
Effekte einer verbesserten NH," -Versorgung (NHs hochsignifikant p < 0.01", NH, signifikant p < 0.05).
Auch bei einem maximalen NH 3/NH, -Angebot behielt Arrhenatherum die fiir eine optimale Nutzung
des Sonnenlichts glinstigste Form der vertikalen Verteilung der Blattflache, mit deutlichem Abstand
gefolgt von Brachypodium und Bromus. Durch einen Schnitt der oberirdischen Biomasse in 7 cm Hohe
Uber dem Boden trat jedoch sowohl bei Arrhenatherum als auch bei Brachypodium vorriibergehend
ein fast vollstandiger Verlust der Blattflache ein, wahrend Bromus mit dem ihm verbleibenden Drittel
seiner urspringlichen Blattflache in der Lage war, auch unmittelbar nach dem Schnitt wieder zu assi-
milieren. Arrhenatherum und Brachypodium dagegen mussten zu diesem Zweck zunéchst in die An-

lage neuer Blattflachen investieren.

Zusammenfassung

Von den untersuchten Arten wies Bromus die starkste Konzentration der Blattflache nahe der Boden-
oberflache auf. In den Kontrollkulturen fanden sich 35 % der Blattflache in der untersten Hohenfrak-
tion, 90 % im Bereich bis 17 cm tGber dem Boden. Bei Brachypodium wuchs weniger als 5 % der Blatt-
flache in der Hohenstufe bis 7 cm, 65 % befand sich im H6henbereich bis 17 cm, 90 % bis 27 cm. Die
gleichméRigste Blattflachenverteilung wies Arrhenatherum auf. Auch bei ihm fanden sich unter 5 %
der Blattflache in der untersten Fraktion, etwa 35 % lagen im Bereich bis 17 cm tUber dem Boden, die

90 %-Marke wurde erst in einer H6he von 57 cm erreicht.
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Durch ein erhéhtes NHs/NH, -Angebot konnten alle drei Arten die vertikale Verteilung ihrer Blattflache
in Bezug auf die Strahlungsausnutzung optimieren. Bei Arrhenatherum verkleinerten sich die prozen-
tualen Anteil der untersten drei Hohenstufen um bis zu 15 Prozentpunkte, bis in eine H6he von 117
cm nahmen die Anteile der Fraktionen zu. Bei Brachypodium nahmen die beiden niedrigsten Fraktio-
nen unter NHs-Exposition um bis zu 20 Prozentpunkte ab, die Fraktionen zwischen 17 und 37 cm nah-
men deutlich zu. Auch bei Bromus verkleinerten sich unter einem erhéhten NHs/NH, -Angebot die
Anteile der beiden untersten Fraktionen um jeweils etwa 10 Prozentpunkte, im Bereich von 17 bis 37
cm wuchsen die Anteile an. Trotz dieser Héhenverlagerung blieb der Anteil der beiden untersten Frak -
tionen auch unter einem maximalen NHs/NH,"-Angebot jedoch deutlich gréRer als bei Brachypodium

und Arrhenatherum.

3.2.1.11 Vertikale Strahlungsverteilung (PAR-Profile)

Die unterschiedliche vertikale Hohenverteilung der Sprosstrockenmasse bzw. der Blattflache bei den
untersuchten Arten bestimmte auch die vertikale Verteilung der photosynthetisch aktiven Strahlung
(PAR) im Bestand (Abb. 66). Trotz z.T. starker Streuungen waren bei allen Arten signifikante Veran-
derungen durch die Behandlungen nachweisbar. Bei Arrhenatherum und Bromus sowohl unter NH3-
Exposition als auch durch NH,-Gaben, bei Brachypodium signifikant nur unter NHs-Exposition, die

NH,"-Versorgung fiihrte zu tendenziellen Veranderungen.

In den Kontrollkulturen ohne zusétzliches NH3/NH,4 -Angebot entsprach die durchschnittliche PAR von
der Spitze des Bestandes angefangen bis in 47 cm Hohe etwa den tber dem Bestand gemessenen

Werten (PAR 100 %). Dies traf fiir alle drei untersuchten Arten zu.

Arrhenatherum

In den Hohenfraktionen unter 47 cm nahm bei Arrhenatherum die photosynthetisch nutzbare Strahlung
zunachst nur schwach ab, zwischen 27 und 17 cm tber dem Boden kam es jedoch zu einer deutlichen
Reduktion um fast 30 %. Bis auf die Bodenoberflache gelangte etwa 40 % der PAR Uber dem Be-
stand. Sowohl in den Kulturen, die erhéhten NHz-Konzentrationen ausgesetzt waren (gemessen wurde
nur die Maximalvariante) wie in denen, deren NH 4*-Versorgung verbessert wurde, kam es durch die
Wuchsférderung zu deutlichen Veranderungen dieses Strahlungsprofils. Durch die Biomassezunah-
men auch in den oberen Hohenfraktionen begann sich das PAR-Angebot ab einer Héhe von 47 cm
Uber dem Boden (nur NHs-Exposition) bzw. 67 cm (zusétzlich NH,-Gaben) zu reduzieren. Bei hohem
NH3/NH,4 -Angebot nahm die PAR schon in 57 cm Hohe bis auf 52 % ab. Bei 47 cm war mit durch-
schnittlich 38 % PAR das in den Kontrollen noch direkt an der Bodenoberflache vorhandene Angebot
bereits unterschritten, dies betrug unter maximalem NH3/NH, " -Angebot nur noch etwa 4 % der PAR

Uber dem Bestand. Die NHs-Exposition fiihrte zu signifikanten Reduktionen der PAR in den Héhen 2
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Abb. 66: Vertikale Strahlungsverteilung (PAR-Profile) unter erhdhtem NH; und veranderter NH," -
Versorgung in den Monokulturen im dritten Versuchsjahr (1997)

(p <0.01"), 27 (p < 0.05"), 37 (p < 0.01"), 47 (p < 0.05) und 57 cm iiber dem Boden (p < 0.05"). NH,"-
Gaben bewirkten signifikante Abnahmen in den Héhen 27 (p <0.05 "), 37 (p < 0.01"), 47 (p < 0.01"),
und 57 cm tiber dem Boden (p < 0.01").

Bromus

In den Kontrollkulturen von Bromus nahm die PAR von der Spitze des Bestandes bis in eine Héhe von

27 cm nur sehr gering ab. Die Reduktionen steigerten sich jedoch deutlich, je mehr sich der Quantum -

Sensor der Bodenoberflache néherte. Zwischen 27 und 17 cm Hohe kam es zunéchst zu einer Abnah-

me um etwa 15 Prozentpunkte, in 7 cm H6he wurden 29 und direkt am Boden 37 Prozentpunkte weni-

ger gemessen. Bis auf die Bodenoberflache traf in den Kontrollkulturen von Bromus nur noch etwa
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7 % der PAR Uber dem Bestand, dies entsprach etwa 1/6 des Strahlungsangebotes in den Kontroll-
kulturen von Arrhenatherum. Auch bei Bromus filhrten sowohl erhdhte NH;-Konzentrationen als auch
eine verbesserte NH, -Versorgung zu signifikanten Veranderungen dieses Strahlungsprofils, aufgrund
der differierenden Ausgangslage und der schwacheren Behandlungseffekte insbesondere auf die
Hohenverteilung der Sprosstrockenmasse waren diese aber im Vergleich zu Arrhenatherum weniger
gravierend. Nichts desto trotz begann bei hohem NH3/NH, -Angebot die Reduktion der PAR schon in
einer Hohe von 67 cm Uber dem Boden. Bis auf 27 cm nahm sie jeweils in kleinen Schritten ab.
Zwischen 27 und 17 cm fihrte jedoch die Wuchsférderung der Pflanzen zu einem massiven Einbruch
um mehr als 40 Prozentpunkte, was zu einem deutlich reduzierten Strahlungsangebot in den H6hen
17 und 7 cm Uber dem Boden flhrte. In 17 cm Hoéhe betrug die PAR hier nur etwa 1/3 des fir die
Kontrollen ermittelten Durchschnittwertes. Direkt an der Bodenoberflache zeigten sich beiBromus
kaum Differenzen zwischen den Behandlungsvarianten. Die NH3-Exposition filhrte zu signifikanten
Reduktionen der PAR in den Héhen 2 (p <0.05"), 7 (p < 0.01") und 17 cm {iber dem Boden (p < 0.05).
NH,"-Gaben bewirkten signifikante Abnahmen in den Héhen 7 (p < 0.01) und 17 cm {iber dem Boden
(p < 0.05).

Brachypodium

Bei Brachypodium fiihrten die starke Konzentration der Biomasse im Bereich unter 37 cm Hohe, die
geringere Ausbildung von generativen Stangeln und die starkere Abnahme der Strahlung im Bestand
zu weniger abgestuften PAR-Profilen. So begann eine allmahliche Reduktion der PAR in den Kontroll-
kulturen erst in einer Hohe von 27 cm. In den Fraktionen darunter nahm die PAR deutlich ab: zu-
nachst um fast 40 Prozentpunkte (zwischen 27 und 17 cm), dann um 30 (17 - 7 cm) und 20 Prozent-
punkte (7 - 2 cm). Die PAR direkt an der Bodenoberflache betrug in den Kontrollkulturen von
Brachypodium etwa 9 % der PAR Uber dem Bestand - geringfligig mehr als in den Bromus-Kulturen
gemessen wurde. Unter erhdhten NH3z-Konzentrationen begann die PAR bereits ab einer Héhe von 37
cm deutlich abzunehmen, zwischen 27 und 17 cm brach das PAR-Angebot um fast 50 Prozentpunkte
ein, auf die Bodenoberflache trafen nur noch 4 % der PAR (iber dem Bestand. Durch ein kombiniertes
NH4/NH,4 -Angebot wurde diese massive Reduktion noch verstarkt und verlagerte sich etwas nach
oben. Zwischen 37 und 27 cm nahm die PAR um etwa 70 Prozentpunkte ab, was zur Folge hatte,
dass in diesen Kulturen die Strahlung in 27 cm Hohe etwa der in 7 cm Héhe in den Kontrollen ent -
sprach. Bis zum Boden drang nur noch 1 % der Strahlung tGber dem Bestand vor. Wahrend die NH;-
Exposition zu hochsignifikanten Reduktionen der PAR in den Hohen 2 (p < 0.001), 7 (p < 0.001), 17 (p
< 0.01) und 27 cm Uber dem Boden (p < 0.001) fulhrte, blieben die Effekte der NH ,"-Gaben tenden-

ziell.

In Tab.19 sind die Hohen in cm zusammengestellt, in der noch 50 % der photosynthetisch aktiven
Strahlung tber dem Bestand gemessen wurden. Auch hierin lassen sich die deutlichen Behandlungs-
effekte auf die untersuchten Arten ablesen. Bei einem Vergleich der Steigerungsraten unter hohen
NHs-Konzentrationen im Vergleich zu den Kontrollen ohne NH3-Exposition fallt die fast durchgehende

Abnahme mit zunehmender NH,"-Versorgung auf - die Interaktionen zwischen NH; und NH," bei der
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Entwicklung der Sprosstrockenmasse (vgl. 3.2.1.7) spiegeln sich somit auch in der Verteilung der

photosynthetisch aktiven Strahlung im Bestand wieder.

Tab. 19: Hohe in cm, in der noch 50 % der photosynthetisch aktiven Strahlung iber dem Bestand
(100 %) gemessen wurden (Naherungswerte, aus Abb. 66 ermittelt)

Arrhenatherum elatius Bromus erectus Brachypodium pinnatum
NH, N NH; (ug m™) NH; (ug m™) NH; (ug m™)
(kg hata™) 0 50 0 50 0 50
0 4 34 (x 8,5) 9 18 (x 2,0) 13 26 (x 2,0)
20 28 14 (x 0,5) 8 14 (x 1,8) 15 25 (x 1,7)
50 28 55 (x 2,0) 16 22 (x 1,4) 21 30 (x 1,4)
Zusammenfassung

Bei Arrhenatherum nahm die photosynthetisch aktive Strahlung (PAR) ab einer Héhe von 47 cm alk
mabhlich ab, bis zur Bodenoberflache gelangten in den Kontrollen durchschnittlich noch etwa 40 % der
PAR Uber den Bestand. Bei Bromus und Brachypodium wurde die PAR erst ab einer Héhe von 27 cm

reduziert, an der Bodenoberflache wurden nur 7 bzw. 9 % der PAR Uber dem Bestand gemessen.

Unter einem erhéhten NHs/NH,"-Angebot nahm bei Arrhenatherum die PAR schon in 57 cm Hohe auf
etwa 50 % ab, bis zum Boden gelangten nur etwa 4 %. Auch bei Bromus fiihrte die Wuchsférderung
unterhalb einer Hohe von 27 cm zu einer starken Reduktion der PAR, die bereits in den Kontrollen
geringe Strahlung an der Bodenoberflache wurde jedoch nicht weter reduziert. Bei Brachypodium
nahm die PAR ab einer Hohe von 37 cm deutlich ab, bis zum Boden drang unter einem erhdhten

NH3/NH,4 -Angebot nur noch 1 % der Strahlung tiber dem Bestand.

3.2.1.12 Prozentuale Anteile verschiedener Pflanzenteile am Sprosstrockengewicht

Bereits in den Kontrollen ohne verbessertes NH s/NH, -Angebot unterschieden sich die drei unter-
suchten Arten beziglich der prozentualen Anteile ihrer bei den Biomasseernten getrennt erfassten
Pflanzenteile (griine Blattspreiten, seneszente Blatter, Stangel, Rispen bzw. Ahren) an der gesamten
Sprosstrockenmasse Uber 7 cm Schnitthdhe. Die Anteile von griinen Blattern und Stangeln waren in
allen drei Versuchsjahren hochsignifikant differierend. Ab der zweiten Vegetationsperiode galt dies

auch fur den Anteil seneszenter Blatter sowie fiir die dann erstmals gebildeten Rispen bzw. Ahren.
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Abb. 67: Prozentuale Anteile verschiedener Fraktionen am Sprosstrockengewicht (liber 7 cm Schnitt-
hohe) unter erhéhtem NH; und verénderter NH, -Versorgung in den Monokulturen im ersten Ver-
suchsjahr (1995)

Erste Vegetationsperiode (1995)

Im Jahr der Etablierung der Modellkulturen stellten bei allen drei Arten die zum Schnittzeitpunkt

grunen Blatter den mit Abstand gro3ten prozentualen Anteil am Sprosstrockengewicht (Abb. 67).

Brachypodium und Bromus bildeten mit einem Anteil von jeweils Uber 90 % fast ausschlie3lich Blatter

und nur wenige (Brachypodium) oder gar keine Stangel (Bromus). Im Gegensatz dazu investierte

Arrhenatherum bereits im ersten Versuchsjahr einen Teil seiner Assimilate in die Bildung von Stén -

geln. Deren Anteil betrug in den Kontrollen durchschnittlich 27,2 (£ 12,3) %, der Anteil der Blatter

58,6 (+ 2,6) %. Die prozentualen Anteile von griinen Blattern und Stangeln bei Brachypodium und
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Bromus unterschieden sich hochsignifikant von denen bei Arrhenatherum (Blatter: P < 0.001, ab b
[LSD-Test], Stangel: P < 0.001). Deutliche Behandlungseffekte traten 1995 bei keiner der untersuch-
ten Arten auf, bei Arrhenatherum nahm bei verbesserter NH, -Versorgung der Anteil der Stangel

geringfugig zu, wahrend derjenige der seneszenten Blatter abnahm.

Zweite Vegetationsperiode (1996)

Zum Erntezeitpunkt des zweiten Versuchsjahres unterschieden sich die drei Arten bezlglich der An-
teile aller vier getrennt erfassten Fraktionen hochsignifikant voneinander (jeweils P < 0.001,ab c
[LSD-Test]). Die starksten Veranderungen gegeniiber dem ersten Jahr traten bei Bromus auf (Abb.
68). Wahrend der Anteil griiner Blattspreiten am Sprosstrockengewicht in den Kontrollen von 91,8

(£ 7,0) % auf 15,7 (x 4,7) % stark abnahm, investierte diese Art nunmehr verstarkt in das Wachstum
der Stangel. Deren Anteil umfasste bei Bromus in der zweiten Vegetationsperiode Uber die Hélfte des
geernteten Sprosstrockengewichtes und lag mit 53,6 (+ 4,0) % in den Kontrollen sogar noch vor
Arrhenatherum, obwohl dessen Stangelanteil ebenfalls deutlich auf 51,1 (+ 5,6) % angewachsen war,

wahrend der Anteil griiner Blatter bei Arrhenatherum auf 11,5 (+ 5,2) % fiel.

Deutliche Veranderungen traten aber auch bei Brachypodium auf. So verkleinerte sich der prozentuale
Anteil der griinen Blattspreiten am Sprosstrockengewicht gegeniiber dem ersten Jahr von 92,9 (£ 5,1)
auf 41,7 (+ 6,4) %, der Anteil der Stangel vergréRerte sich von 0,1 (+ 0,2) auf 10 (+ 0,5) %. Trotz
dieser Verschiebungen blieb Brachypodium aber wie im Vorjahr die Art mit dem gréR3ten Anteil griiner

Blattspreiten, wahrend der Anteil der Stangel im Vergleich zu den anderen Arten relativ klein war.

Ahnliche Differenzen zeigten sich auch beim Anteil seneszenter Blatter: Bei Arrhenatherum und
Bromus lag dieser mit 36,9 (+ 4,1) % bzw. 28 (+ 3,7) % in einer &hnlichen GréRRenordnung. Deutlich
abgesetzt war auch hier Brachypodium mit dem hdchsten Anteil seneszenter Blatter am Schnittgut:
48,4 (+ 6,4) %.

Der Anteil der generativen Organe (ohne Karyopsen) blieb bei Brachypodium sehr gering, bei
Arrhenatherum betrug er etwa 0,5 %. Bromus investierte mit etwa 2,7 % von allen drei Arten am

meisten in seine Rispen.

Die NH3-Exposition fuhrte bei Brachypodium und Arrhenatherum zu signifikanten Veranderungen der
prozentualen Anteile der Fraktionen im Vergleich zu den Kontrollen: bei Brachypodium nahm der An-
teil der griinen Blattspreiten mit zunehmender NH3-Konzentration signifikant um etwa finf Prozent-
punkte ab (P < 0,05, a a b [LSD-Test]), ebenso - jedoch uneinheitlich - der Anteil seneszenter Blatter
(a b ab [LSD-Test]), wahrend der Anteil der Stangel um ca. 10 Prozentpunkte hochsignifikant wuchs
(P < 0,001, abb[LSD-Test]). Auch bei Arrhenatherum verkleinerte sich der Anteil seneszenter Blatter
unter NHz-Exposition in der Umgebungsluft signifikant um finf bis 10 Prozentpunkte (P <0,05,aab b
[LSD-Test]), wahrend der Anteil der Stangel tendenziell etwas zunahm. Bei Bromus traten nur relativ
geringe Verschiebungen zwischen den getrennt erfassten Chargen auf. Unter NH;-Exposition nahm

der Anteil der griinen Blattspreiten um etwa flinf Prozentpunkte zu, wahrend der Anteil der seneszen
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Abb. 68: Prozentuale Anteile verschiedener Fraktionen am Sprosstrockengewicht (Uber 7 cm
Schnitthéhe) unter erhéhtem NH; und verénderter NH, " -Versorgung in den Monokulturen im zweiten

Versuchsjahr (1996)

ten Blatter entsprechend abnahm.

Dritte Vegetationsperiode (1997)

Im Vergleich zum Vorjahr war die Entwicklung der prozentualen Anteile in d er dritten Vegetations-

periode von geringeren quantitativen Veranderungen gepragt (Abb. 69). Bei allen drei Arten nahm der

prozentuale Anteil der griinen Blattspreiten nach den starken Einbriichen in der zweiten Vegetations -

periode wieder leicht zu. Am deutlichsten war dies bei Brachypodium, der in den Kontrollen 77,2 (£

4,9) % erreichte, gefolgt von Bromus mit 35,9 (+ 9,2) % und Arrhenatherum mit nur geringen Steige-

rungen auf 17,7 (+ 10,6) %. Wahrend die Steigerungen bei Brachypodium und Arrhenatherum vor

allem auf Kosten des Anteils seneszenter Blatter gingen (16,4 + 5,7 bzw. 28,0 £ 7,2 %, Bromus: 23,3 +

4,6 %), investierte Bromus im dritten Versuchsjahr deutlich weniger in die Stangel als im Vorjahr (38,7

+ 7,7 %, Arrhenatherum: 53,8 + 7,4 %, Brachypodium 6,02 + 2,0 %). GroRer als im zweiten Ver-

suchsjahr war der Anteil der Ahren (ohne Karyopsen) bei Brachypodium. Die prozentualen Anteile von

grunen Blattspreiten und Sténgeln unterschieden sich erneut zwischen allen drei Arten hochsignifikant
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Abb. 69: Prozentuale Anteile verschiedener Fraktionen am Sprosstrockengewicht (Uber 7 cm
Schnitthéhe) unter erhdhtem NH; und verénderter NH, -Versorgung in den Monokulturen im dritten
Versuchsjahr (1997)

voneinander (p<0.001, LSD-Test: abc). Dagegen war der Anteil der seneszenten Blatter von
Arrhenatherum und Bromus nur signifikant gegenlber Brachypodium abgesetzt (p<0.001, LSD-Test:
aab), bei den Rispen galt dies fiir Arrhenatherum gegeniiber den beiden Halbtrockenrasenarten
(p<0.001, LSD-Test: abb).

Wie im zweiten Versuchsjahr reagierte erneut Brachypodium am stérksten auf ein erhéhtes NH3/NH," -
Angebot. Wahrend signifikante Veranderungen im Vorjahr jedoch ausschlief3lich auf die NH 3-Expositi-
on zurlickzufihren waren, traten in der dritten Vegetationsperiode analog zur Situation beim gesamten
Sprosstrockengewicht (s. 3.2.1.7) haufiger auch signifikante Wirkungen der NH,*-Versorgung auf. So
verringerte sich der Anteil der griinen Blattspreiten im letzten Versuchsjahr als Reaktion sowohl auf
ein erhdhtes NHs- als auch auf ein verbessertes NH,-Angebot um ca. 20 Prozentpunkte (NHs: P <
0,01, aab b [LSD-Test], NH,": P < 0,05, a ab b [LSD-Test]). Im Gegenzug wuchs der Anteil der Stan-
gel ebenfalls durch beide NH,-Formen um ca. 10 Prozentpunkte (NH; und NH," jeweils P < 0,001,

a b b [LSD-Test]). Leichte Steigerungen ebenfalls um etwa 10 Prozentpunkte zeigten sich auch beim
Anteil seneszenter Blatter, signifikante Effekte blieben hier aber auf die NH3;-Exposition beschrankt (P

< 0,01, aab[LSD-Test]). Im Vergleich zu Brachypodium waren die prozentualen Anteile der verschie -
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denen Organe bei Arrhenatherum und Bromus von einer grof3en Kontinuitat gepragt. Bei
Arrhenatherum filhrten NH,"-Gaben im dritten Versuchsjahr zu einer leichten Zunahme sowohl des
Stangel- wie des Rispenanteils (P < 0,05, a ab b [LSD-Test] bzw. P < 0,05, a a b [LSD-Test]) auf Kos-
ten von griinen und seneszenten Blattern.

Eine Einbeziehung der Pflanzenteile in der untersten Hohenfraktion (0 - 7 cm) wére erst im dritten
Versuchsjahr moglich gewesen. Bei allen drei Arten hatte diese Fraktion bei der Schlussernte mit 50 -
60 % den mit Abstand grof3ten Anteil an der gesamten Sprosstrockenmasse (s. 3.2.1.10.2). Ein erheb -
licher Teil davon bildeten noch unzersetzte Stangel und seneszente Blatter der Vorjahre, wahrend der
Anteil der grinen Blattflache dieser Hohenstufe an der Gesamtblattflache bei Arrhenatherum und
Brachypodium jeweils unter 5 % lag. Dagegen lagen bei Bromus im Mittel 35 % der Blattflache in der
untersten Fraktion (s. 3.2.1.10.4), sodass der prozentuale Anteil der griinen Blatter an der Sprosstrok-
kenmasse bei dieser Art vermutlich etwas unterschatzt wurde. Von einer Analyse der prozentualen An-

teile unter Einbeziehung dieser Hohenfraktion wurde jedoch abgesehen.

Zusammenfassung

Alle drei Arten unterschieden sich in der Zusammensetzung ihrer Sprosstrockenmasse (liber 7cm
Schnitthéhe) deutlich voneinander. Die griinen Blattspreiten stellten bei Brachypodium ca. 80 % der
Sprosstrockenmasse, bei Bromus waren es ca. 40 % (jedoch 35 % der Blattflache unter 7 cm Schnitt-
héhe !) und bei Arrhenatherum ca. 20 %. Mit etwa 50 % war der Anteil der Stangel bei Arrhenatherum
am groften, gefolgt von Bromus mit ca. 40 %. Bei Brachypodium hatten die Stangel mit ca. 5 % nur
einen relativ geringen Anteil am Aufbau des Sprosses. Der Anteil der seneszenten Blétter betrug ca.
30 % bei Arrhenatherum und jeweils etwa 20 % bei Bromus und Brachypodium. Der Anteil der Rispen
blieb mit ca. 2 % bei Bromus und jeweils unter 1 % bei Arrhenatherum und Brachypodium gering
(Daten fir den Erntezeitpunkt im 3. Versuchsjahr).

Bei den drei untersuchten Arten lie3 sich damit folgende Rangfolge der Gewichtsanteile festlegen:
Arrhenatherum: Stangel > seneszente Blatter > griine Blattspreiten

Bromus: Stangel O griine Blattspreiten > seneszente Blatter

Brachypodium: griine Blattspreiten > seneszente Blattern > Stangel

Die starksten Veranderungen der Gewichtsanteile unter einem erhéhten NH ,-Angebot traten bei
Brachypodium auf. Im 2. Versuchsjahr nahmen unter NHs-Exposition die griinen Blattspreiten und
seneszenten Blatter jeweils signifikant um ca. 5 Prozentpunkte ab, der Anteil der Stangel vergréRerte
sich signifikant um ca. 10 Prozentpunkte. Im 3. Versuchsjahr verringerte sich der Anteil der griinen
Blattspreiten sowohl unter NHs-Exposition als auch bei einem erhéhten NH, -Angebot signifikant um
ca. 20 %, die Anteile von Stangeln und seneszenten Blattern nahmen im Gegenzug zu gleichen
Teilen zu.

Deutlich geringer waren die Behandlungseffekte bei den beiden anderen Arten. Bei Arrhenatherum
verkleinerte sich im 2. Versuchsjahr unter NHz-Exposition der Anteil der seneszenten Blatter signifi -
kant um ca. 5 Prozentpunkte, der Anteil der Stangel nahm tendenziell etwas zu. Auch im 3. Versuchs-

jahr nahm der Anteil der seneszenten Blatter unter NHz-Exposition tendenziell leicht ab, ebenso die
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grunen Blatter. Geringe signifikante Zunahmen bei Stangeln und Rispen gingen auf ein erhéhtes
NH,"-Angebot zuriick.

Die grofRte Kontinuitat der Gewichtsanteile war bei Bromus zu beobachten. Im 2. Versuchsjahr nahm
der prozentuale Anteil der Bléatter unter NHz-Exposition um 5 Prozentpunkte zu, die seneszenten Blat -
ter verloren im gleichen Umfang. Im 3. Versuchsjahr waren keine Verschiebungen der prozentualen
Anteile zu beobachten.

3.2.1.13 Gewebedichte (Trockengewicht/Frischgewicht-Quotient) von Blattspreiten, Stangeln und der
gesamten Sprossbiomasse

Erste Vegetationsperiode (1995)

Das Verhaltnis von Trockengewicht zu Frischgewicht als Maf fir die Gewebedichte und damit fiir die
Investitionen der Pflanzen in ihre Organe variierte bereits im Jahr der Etablierung der Modellkulturen
deutlich zwischen den untersuchten Arten. So lag die Gewebedichte der grinen Blattspreiten bei
Brachypodium um fast 25 % Uber der von Arrhenatherum-Blattern, bei Bromus waren es etwa 15 %
(Abb. 70). Beide Halbtrockenrasenarten investierten damit hochsignifikant mehr in den Aufbau ihrer
wichtigsten Assimilationsorgane als Arrhenatherum (P < 0.001, a [Arrhenatherum] b [Bromus] ¢
[Brachypodium] [LSD-Test]). Nur Arrhenatherum bildete bereits in der ersten Vegetationsperiode
Stangel, mit einer im Vergleich zu den Blattspreiten etwas héheren Gewebedichte. Entsprechend klei-
ner war der Abstand von Brachypodium (+ 14 %) und Bromus (+ 7 %) gegenlber Arrhenatherum bei

der Gewebedichte der gesamten geernteten Sprossbhiomasse (P < 0.001, a a b [LSD-Test)).

Effekte der Behandlungen zeigten sich im ersten Versuchsjahr nur bei Arrhenatherum, blieben aber
tendenziell. Das Trocken-/Frischgewichtsverhéltnis der Blatter nahm unter NHs-Exposition um etwa
12 % zu, ebenso das der gesamten Sprossmasse (+ 14 %). Bei der Gewebedichte der Stangel zeigte
sich nur ein uneinheitliches Bild. Die Verhaltniswerte der erfassten Komponenten bei Bromus und
Brachypodium waren 1995 von einer groRen Kontinuitit gepréagt - unabhangig vom NHs/NH, -Ange-
bot.

Zweite Vegetationsperiode (1996)

Im zweiten Versuchsjahr verstéarkten sich die Differenzen zwischen den Arten. Wahrend
Arrhenatherum mit Verhaltniswerten zwischen 0,24 und 0,28 bei den Blattspreiten nahezu die gleichen
Werte wie in der ersten Vegetationsperiode erreichte (0,25 bis 0,29), investierten beide Halbtrocken-
rasenarten deutlich mehr in ihre Blatter. Gegentiber dem Vorjahr ergaben sich Steigerungen von 26 %
bei Brachypodium und 21 % bei Bromus. Die Gewebedichte der Blattspreiten von Brachypodium und
Bromus lag im zweiten Versuchsjahr somit um etwa 60 bzw. 45 % Uber den Werten bei

Arrhenatherum . Wie im Vorjahr waren die Differenzen zwischen den Arten bei der Blattgewebedichte
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Abb. 70: Trocken-/Frischgewichtsquotienten von Blattern, Stédngeln und gesamter Sprosshbiomasse
(Uber 7 cm Schnitthéhe) unter erhthtem NH; und verénderter NH, -Versorgung in den Monokulturen,
erstes bis drittes Versuchsjahr (1995 - 1997)

hochsignifikant (P < 0.001, a b ¢ [LSD-Test]).

Im Gegensatz zur Gewebedichte der Blatter tratbeim Trocken-/Frischgewichtsverhaltnis der Sténgel

auch bei Arrhenatherum mit 35 % eine deutliche Steigerung gegentiber dem Vorjahr ein, fur die bei-

den anderen Arten fehlten die Vergleichsdaten. Aus diesem Grunde lagen die Arten hierbei auch et-

was weniger weit auseinander, die Unterschiede waren jedoch hochsignifikant (P > 0.001, a b c [LSD-

Test]): Bromus 37 %, Brachypodium nur 5 % tUber Arrhenatherum. Noch kleiner wurden die Unter-

schiede zwischen den Arten bei Zugrundelegung des gesamten Sprosstrockengewichtes (einschliel-

lich seneszenter Pflanzenteile). Hier unterschieden sich Arrhenatherum auf der einen sowie Bromus

und Brachypodium auf der anderen Seite (P > 0.01, a b b [LSD-Test)).

Signifikante Behandlungseffekte lieRen sich im zweiten Versuchsjahr nur bei Brachypodium beobach-

ten. So nahm die Gewebedichte der Blatter bei dieser Art unter NHz-Exposition um bis zu 16 % zu (P
> 0.05, a ab b [LSD-Test]). Ahnliches galt auch fur die Quotienten bei Stangeln (ca. + 23 %, P >
0.001, a a b [LSD-Test]) und gesamtem Sprosstrockengewicht (ca. + 17 %, P > 0.05, aa b [LSD-

Test]). Bei letzterem verliefen die Reaktionen aber uneinheitlicher.

Veranderungen der Blattgewebedichte in &hnlichen GréRenordnungen wie bei Brachypodium traten

auch bei Arrhenatherum auf, blieben aber tendenziell. Die Zuwachsraten bei erhhtem NH ;-Angebot

betrugen bei dieser Art bis zu 17 %, die Gewebedichte der Stéangel und des gesamten Sprosses blie-
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ben ohne deutliche Veranderungen. Bei Bromus zeigte die Gewebedichte der verschiedenen Organe

wie im Vorjahr eine groRe Kontinuitat auch unter einem erhéhten NH3/NH, -Angebot.

Dritte Vegetationsperiode (1997)

Erneut anders als im vorangegangenen Jahr reagierten die Arten auch in der dritten Vegetationsperi-
ode. Vergleicht man die Verhaltnisse bei den drei untersuchten Arten untereinander, so fallt auf, dass
im dritten Versuchsjahr besonders Arrhenatherum mehr in den Aufbau seiner Blatter investierte (+ 25
% in den Kontrollen gegenlber 1996), wahrend beide Halbtrockenrasenarten nur ca. 10 % gegeniber
den Verhaltniswerten des Vorjahres zulegten. Brachypodium und Bromus riickten so 1997 wieder né -
her aneinander, das Trocken-/Frischgewichtsverhaltnis aller drei Arten blieb aber wie in den Vorjahren
hochsignifikant unterschiedlich (P > 0.001, a b ¢ [LSD-Test]). Letzteres galt auch fur die Gewebedichte
der Stangel. Diese war bei allen drei Arten im Vergleich zum Vorjahr sehr konstant, bei Arrhenatherum
und Bromus zeigten sich leichte Abnahmen (ca. - 5 %), bei Brachypodium Zunahmen in entsprechen-
der GréRenordnung. Hierin spiegelte sich mdglicherweise die im dritten Versuchsjahr beobachtete
Stagnation in der Biomasseproduktion bei allen drei Arten, die geringere Investitionen in die Stabilitat
besonders der Stangel ermdglichte. Das Trocken-/Frischgewichtsverhdltnis der gesamten Sprossbio-
masse (aus Griinden der Vergleichbarkeit mit den Vorjahren wurde nur der Bereich Gber 7 cm beriick-
sichtigt) war 1997 bei allen drei Arten um etwa 10 % kleiner als 1996. Am hochsten war die Gewebe -
dichte von Spross und Stangeln wie im Vorjahr bei Bromus, gefolgt von Brachypodium und
Arrhenatherum. Die Verhéaltniswerte bei letzteren néherten sich einander an, sodass sie sich beide im
dritten Versuchsjahr von Bromus hochsignifikant unterschieden, nicht aber untereinander (P > 0.001, a
b a [LSD-Test]).

Deutliche Verschiebungen zeigten sich im dritten Versuchsjahr bei den Behandlungseffekten. Nun-
mehr traten bei Arrhenatherum und Bromus signifikante Veranderungen der Stangelgewebedichte un-
ter NH;-Exposition auf (P > 0.001, a b b bzw. P > 0.05, a b b [LSD-Test]), die sich auch auf die ent-
sprechenden Werte fir die gesamte Sprosstrockenmasse auswirkten. Das Trocken -/Frischgewichts-
verhaltnis der Stéangel nahm bei Arrhenatherum in den Kulturen ohne NH,"-Gaben um ca. 30 % zu,
mit verbesserter NH,"-Versorgung wurde dieser NH;-Effekt schwécher (+ 16, + 8 %). Die Steigerun-
gen bei Bromus lagen zwischen 5 und 15 %. Im Gegensatz dazu war 1997 Brachypodium von einer

aus den Vorjahren nur von Bromus bekannten Kontinuitat gepragt.

Zusammenfassung

In allen drei Versuchsjahren zeigten sich bei den Trocken -/Frischgewichtsquotienten als MaR fir die
Gewebedichte signifikante Unterschiede zwischen den drei untersuchten Arten. In den Kontrollen wie-
sen die von Brachypodium gebildeten Blattspreiten die hochste G ewebedichte auf, gefolgt von
Bromus. Die niedrigste Dichte erreichten die Blattspreiten von Arrhenatherum, diese lag 20 bis 60 %

unter den Werten der beiden Halbtrockenrasenarten. In die Stangel investierte Bromus am meisten,
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hier lag Brachypodium an zweiter Stelle, mit geringem Abstand gefolgt von Arrhenatherum, &hnliches

galt fir den Gesamtspross.

Im Verlauf der Expositionszeit traten bei allen drei Arten Behandlungseffekte auf, durchgéngige Effek -
te fehlten jedoch. So nahm bei Brachypodium unter NHs-Exposition die Gewebedichte der Blattsprei-
ten signifikant um etwa 20 % zu, dies blieb jedoch auf die zweite Vegetationsperiode beschrankt.
Arrhenatherum reagierte im ersten und zweiten Versuchsjahr tendenziell mit Steigerungen von ca. 10
bzw. 20 %. Bei Brachypodium nahm im zweiten Versuchsjahr auch die Dichte der Stéangel unter NH;-
Exposition signifikant um etwa 20 % zu. Bei Arrhenatherum und Bromus traten erst im dritten
Versuchsjahr signifikante Steigerungen um ca. 30 bzw. 10 % auf. Brachypodium reagierte im zweiten
Versuchsjahr mit allen Organen seines Sprosses auf die Behandlungen, wahrend bei Arrhenatherum

und Bromus die Behandlungseffekte auf ein Organ beschréankt blieben.

3.2.1.14 Wurzeltrockengewicht

Auch bei der unterirdischen Biomasse zum Zeitpunkt der Schlussernte filhrten die Behandlungen bei
den drei untersuchten Arten zu deutlich unterschiedlichen Effekten. Wéahrend bei den beiden Halbtrok -
kenrasenarten Brachypodium und Bromus &hnliche Steigerungsraten wie bei der oberirdischen Bio-
masse auftraten - z.T. lagen sie auch deutlich dartiber - waren die Reaktionen bei Arrhenatherum

durch negative Interaktionen zwischen NH; und NH," gepragt (Abb. 71, Tab. 20 und 21).

Zwar verdoppelte sich bei Arrhenatherum unter NHz-Exposition die Wurzeltrockenmasse in den Be-
handlungsvarianten ohne NH,"-Gaben und legte damit stéarker zu als die oberirdische Biomasse in den
entsprechenden Kulturen (aufgrund von Schéadlingsbefall - s. 2.5 - konnte jedoch nur die Wurzel-
biomasse von zwei Tépfen ermittelt werden, s. Tab. 22), bei gleichzeitiger NH,"-Addition zeigte sich
jedoch keinerlei Effekt der NHs-Exposition. In den Kulturen, die nur héhere NH,*-Gaben erhielten,
nahm die Wurzeltrockenmasse durchschnittlich um etwa 60 % zu (ermittelt wurde das Wurzeltrocken-

gewicht nur in den Varianten ohne und mit maximalen NH,"-Gaben).

Von allen drei Arten profitierte Brachypodium analog zu den Effekten bei der Sprosstrockenmasse
auch im Wurzelbereich am starksten von erhéhten NH ;-Konzentrationen, dabei fielen die meist gerin-
gen Standardabweichungen auf, die Behandlungsvarianten waren somit deutlich voneinander ge -
trennt. Unter NHs-Exposition nahm die Wurzeltrockenmasse um das 2,6 -fache zu, NH, -Gaben fiihr-
ten zu Steigerungen um das 1,7-fache. Auch bei Brachypodium verkleinerten sich die Steigerungs-

raten sowohl der NHs-Exposition als auch der NH,-Addition mit zunehmenden Konzentrationen.

Noch ausgepragter waren die Sattigungseffekte bei Bromus, wie bei der oberirdischen Biomasse
zeigte sich hier eine Optimumkurve. Die maximale unterirdische Biomasse wurde bei mittleren NHs;-
Konzentrationen erreicht. Die Steigerungsraten lagen in den meisten Fallen unter denen von
Brachypodium. Ein erhéhtes NH3/NH, -Angebot bewirkte eine Steigerung der Wurzeltrockenmasse um
etwa 40 %.
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Abb. 71: Unterirdische
Biomasse (Trocken-
gewicht pro Topf)
unter erhéhtem NHs
und veranderter NH,*-
Versorgung in den
Monokulturen zum
Zeitpunkt der Schluss-
ernte im dritten Ver-
suchsjahr (1997)

(***: P <0.001, *: P <
0.01, *: P < 0.05,

': keine Varianz-
homogenitat).

Signifikant waren die Behandlungseffekte nur bei Brachypodium (NH; P < 0.001, NH," P < 0.01) und
Bromus (NH; P < 0.05, NH," P < 0.01").

Bemerkenswert ist, dass sich die Wurzelbiomasse der drei Arten in den Kontrollen ohne ein erhéhtes

NHa/NH, -Angebot nur geringfligig unterschied. Sie schwankte hier zwischen ca. 34 g (TG) Topf™ bei

Arrhenatherum und etwa 38 g bei Bromus. Brachypodium nahm mit ca. 36 g eine Mittelstellung ein.

Bei maximaler NHs/NH,"-Versorgung lag Brachypodium jedoch mit einer durchschnittlichen Wurzel-

trockenmasse von ca. 105 g Topf™ deutlich an der Spitze, gefolgt von Bromus mit ca. 75 g Topf*. Mit
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nur ca. 53 g Topf™ bildete Arrhenatherum hier die geringste unterirdische Biomasse (interspezifische
Unterschiede unter maximaler NHs/NH, -Versorgung signifikant P < 0.05, LSD-Test: a ab b). Das
Maximum bei Arrhenatherum lag mit ca. 70 g Topf™ in den Kulturen, die allein maximalen NH 3-Kon-

zentrationen ausgesetzt waren.

Tab. 20: Vergleich der Steigerungsraten der oberirdischen (ab Bodenoberflache) und der unterirdi-
schen Biomasse (TG) unter NHs-Exposition im Vergleich ,maximale Konzentration“ (NH3: 50 pg m™)
zu ,Kontrolle* (NHz: 0 ug m™®) zum Zeitpunkt der Schlussernte 1997

Trockenmasse Spross Wourzel

NH,"-Deposition (kg ha™ a™) 0 50 0 50

Arrhenatherum in Monokultur 1,7 1,2 2,1 1,0

Bromus in Monokultur 1,5 1,2 1,4 1,4

Brachypodium in Monokultur 2,1 1,6 2,6 1,7

Tab. 21: Vergleich der Steigerungsraten der oberirdischen (ab Bodenoberflache) und der unterird
schen Biomasse (TG) unter NH, -Deposition im Vergleich ,maximales Angebot* (50 kg ha™ a™*) zu
,Kontrolle* (0 kg ha™ a™ NH,") zum Zeitpunkt der Schlussernte 1997

Trockenmasse Spross Wurzel

NH; (ug m™) 0 20 50 0 20 50

Arrhenatherum in Monokultur 1,7 1,4 1,2 1,6 1,0 0,8

Bromus in Monokultur 1,4 1,4 1,2 1,4 1,5 1,4

Brachypodium in Monokultur 15 1,3 1,2 1,7 1,3 11

Tab. 22: Anzahl (n) der Kulturen, deren unterirdische Biomasse zum Zeitpunkt der Schlussernte
ermittelt werden konnte

NH, [kgha®a™ | NH;0pgm® NH; 20 uggm™® | NH;50 pgm™

0
50

Arrhenatherum

0
50

Bromus

0

Brachypodium
yp 50

B L Y I T
B L Y
A M W M A DN
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Zusammenfassung

Bei Arrhenatherum fiihrte ein erhéhtes Angebot von NH; oder NH,* zu einer Zunahme der Wurzel -
trockenmasse um das 2,1- bzw. 1,6- fache. Eine Kombination beider NH,-Formen bewirkte eine deut-
liche Abschwachung der positiven Effekte, unter einem maximalen Angebot war die Wurzelbiomasse
reduziert. Die unterirdische Biomasse von Brachypodium nahm unter NHs-Exposition um das 2,6-
fache, bei erhohter NH, -Versorgung um das 1,7-fache zu. Mit ansteigendem NH,-Angebot wurden die
Steigerungsraten kleiner. Bei Bromus filhrte ein geringes Angebot von NH ; oder NH," zu einem
Anwachsen der Wurzelbiomasse um ca. 40 %. Diese nahm auch bei einer weiteren Erhéhung des

NH,-Angebotes nicht weiter zu.

3.2.1.15 Wurzel/Spross-Verhaltnis

Es lieRen sich tendenzielle Einfliisse der Behandlungen erkennen, diese waren aber bei keiner Art
signifikant (Abb. 72). In den Kontrollen ohne ein erhdhtes NHy/NH, -Angebot war das durchschnittliche
Wurzel/Spross-Verhaltnis (root/shoot ratio RSR) von Arrhenatherum und Bromus mit 1,61 bzw. 1,59
sehr ahnlich, deutlich vor Brachypodium mit einem RSR von 1,50. Arrhenatherum und Bromus hatten
unter diesen Bedingungen demnach etwa 60 % mehr unterirdische als oberirdische Biomasse, bei

Brachypodium waren es 50 %.

Von allen drei Arten wies Arrhenatherum die deutlichsten Veranderungen des RSR durch die Behand -
lungen auf. Wurden die Pflanzen nur erhdhten NHs-Konzentrationen ausgesetzt, so blieb das RSR zu-
nachst relativ stabil, es traten leichte Steigerungen bis zu 10 % auf. Auch alleinige NH " -Gaben fiihr-
ten nur zu einer geringen Abnahme des RSR um etwa 10 %. Eine deutliche Reduktion des RSR trat
jedoch bei einem kombinierten NHs/NH,"-Angebot auf - mit zunehmenden NHs-Konzentrationen
wichen die NH, -Varianten immer weiter auseinander - bis zu 33 %. Bei maximaler NH3/NH,*-Versor-
gung war das RSR gegenuber den Kontrollen um etwa 25 % reduziert. Somit kam es bei gleichzeiti -
gem NH/NH, -Angebot zu einem deutlich stirkeren Anwachsen der oberirdischen als der unterirdi-
schen Biomasse von Arrhenatherum. Firr die Variante ,0 kg NH,*-N ha™ a™* & 50 ug m™ NH;“ lagen
aufgrund von Ausfallen durch Schadlingsbefall nur die Daten von z wei statt vier Parallelen vor (s. Tab.
22).

Im deutlichen Kontrast zu Arrhenatherum war das RSR bei beiden Halbtrockenrasenarten unabhéangig
von der Behandlung von einer weitgehenden Konstanz gepréagt. Offensichtlich gelang es diesen Arten
besser, die Relation von oberirdischer zu unterirdischer Biomasse unter einem verandertem

NH3/NH,4 -Angebot im Gleichgewicht zu halten.

Bei Brachypodium filhrten sowohl die NH3-Exposition als auch die NH,"-Versorgung im Vergleich zu
den Kontrollkulturen zu einer stérkeren Entwicklung der unterirdischen Biomasse (RSR + 27 % bzw. +

19 %). Deren Gewicht erreichte unter NH;-Exposition fast das doppelte der oberirdischen Biomasse

162




(RSR 1,88 bis 1,94) und damit das Maximum unter den drei untersuchten Arten (Bromus RSR max.

1,87, Arrhenatherum RSR max. 1,86).

Auch bei Bromus bewirkte ein leicht erhdhtes NH3z-Angebot ein starkeres Anwachsen der unterirdi-

schen gegeniber der oberirdischen Biomasse, das RSR nahm um etwa 12 % bis auf 1,83 zu. In den

Varianten ohne NH,"-Gaben nahm das RSR jedoch bei einer weiteren Erhéhung der NHs-Konzentra-

tionen wieder bis auf 1,51 ab. Alleinige NH, -Gaben fiihrten nur zu einer geringen Erhéhung des RSR,
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Abb. 72: Wurzel/Spross-
Verhéltnis (RSR) unter
erhéhtem NH; und
veranderter NH,*-
Versorgung in den
Monokulturen zum
Zeitpunkt der Schluss-
ernte im dritten
Versuchsjahr (1997)



erst in Kombination mit der NHs-Exposition nahm diese bis auf 1,87 zu. Fir die Variante ,50 kg NH,4"-
N ha™’a™ /50 ug m™ NHs* lagen aufgrund eines von Kaninchen verursachten Ausfalls (s. 2.5) nur die

Daten von drei statt vier Parallelen vor.

Zusammenfassung

Bei Arrhenatherum bewirkte ein erhéhtes Angebot an NH3 oder NH," nur geringe Veréanderungen des
Wurzel/Spross-Verhaltnisses (RSR). Ein kombiniertes NHs/NH,-Angebot filhrte jedoch zu einer
Reduktion der RSR um ca. 25 %.

Bei Brachypodium nahm das RSR sowohl unter NHs-Exposition als bei NH,-Gaben zu (ca. 30 bzw. 20

%). Das RSR blieb auch unter einem maximalen NHs/NH, -Angebot stabil.

Das RSR von Bromus nahm unter NHs-Exposition um ca. 10 %, bei einem maximalen NH 3/NH,"-

Angebot um bis zu ca. 20 % zu.

In den Kontrollen betrug das durchschnittliche RSR 1,61 bei Arrhenatherum, 1,59 bei Bromus und
1,50 bei Brachypodium. Das maximale RSR unter einem erhéhten NHs/NH,"-Angebot erreichte 1,94
bei Brachypodium, 1,87 bei Bromus und 1,86 bei Arrhenatherum.

3.2.2 NH4/NH,*-Effekte auf Mischkulturen

3.2.2.1 Sprosstrockengewicht

Erste Vegetationsperiode (1995)

Im ersten Versuchsjahr standen die Verhaltnisse in den Konkurrenzkulturen aus jeweils zwei Arten

(Abb. 73) im deutlichen Kontrast zu den Reaktionen der untersuchten Arten in Monokultur, in denen
Arrhenatherum und Brachypodium auf eine verbesserte NH, -Versorgung mit deutlichen und signifi-
kanten Steigerungen der Sprosstrockenmasse reagiert hatten, Bromus dagegen ein sehr uneinheitli-

ches Reaktionsmuster zeigte.

In den Mischkulturen mit Arrhenatherum oder Brachypodium traten nur bei Bromus signifikante Reak-
tionen auf, die auch hier wie in den Monokulturen auf erhdhte NH ,-Gaben zurtickzufiihren waren. In
Kultur mit Arrhenatherum nahm die Sprosstrockenmasse von Bromus durch eine verbesserte NH ;-
Versorgung hochsignifikant um bis zu 70 % zu - besonders deutlich bei niedrigen NH;-Konzentratio-

nen (P < 0,01). Wie in den Monokulturen nahm das Sprosstrockengewicht bei maximalen NH ;"-Gaben
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Abb. 73: Sprosstrockenmasse pro Topf und Art unter erhéhtem NH 5 und veranderter NH," -
Versorgung in den Mischkulturen aus zwei Arten im ersten Versuchsjahr (1995)

in Verbindung mit der héchsten NHs-Konzentration in der Umgebungsluft aber wieder stark ab. In

Kombination mit Brachypodium ergaben sich einheitliche signifikante Steigerungen zwischen 30 und

70 % (P < 0,05).

Dagegen traten sowohl bei Arrhenatherum als auch bei Brachypodium in der ersten Vegetationsperi-

ode in Nachbarschaft einer anderen Art keine deutlichen Behandlungseffekte auf. Tendenziell konnte

aber Arrhenatherum in Mischkultur mit Brachypodium von der NHs-Exposition profitieren.

In den aus allen drei untersuchten Arten gebildeten Konkurrenzkulturen reagierten alle Arten nur

schwach oder sehr uneinheitlich (Abb. 74). Bemerkenswert war jedoch, dass in diesen Modellgemein-

schaften bereits im ersten Versuchsjahr tendenziell NHs/NH, -Interaktionen auftraten - deutlich bei

Brachypodium, schwécher bei Bromus - wirkten sich steigende NH, -Gaben negativ auf die Steige
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rungsraten unter NHz-Exposition aus (s. Tab. 21). Effekte dieser Art nahmen im Verlauf der dreijahri-

gen Versuchsperiode an Haufigkeit zu.

Vergleicht man die Steigerungsraten in den Monokulturen mit denen in den verschiedenen Misch -
kulturen, fallt auf, dass unter NH3z-Exposition diese Raten besonders bei Brachypodium in den Misch-
kulturen haufig Gber denen in den Monokulturen lagen. Trotz der uneinheitlichen Reaktionen in den
Mischkulturen konnte Brachypodium damit in Nachbarschaft einer zweiten Art starker von der NH;-
Exposition profitieren als unter ausschlieRlich intraspezifischer Konkurrenz. Bei Bromus hatte die

NH,"-Deposition in den Mischkulturen h&ufig positivere Effekte als in Monokultur (s. Tab. 24).

In den Kulturen mit drei Arten fanden sich die hdchsten Gewichte pro Einzelpflanze.

Zweite Vegetationsperiode (1996)

Im zweiten Versuchsjahr fielen auch in den Mischkulturen die Behandlungseffekte bei allen drei Arten

sehr viel deutlicher aus als zu Beginn des Experimentes. Unterschiede in der Wachstu msférderung je
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Abb. 75: Sprosstrockenmasse pro Topf und Art unter erhéhtem NH 5 und veranderter NH," -
Versorgung in den Mischkulturen aus zwei Arten im zweiten Versuchsjahr (1996)

nach mitkultivierter zweiter Art bzw. Arten deuteten dabei auf artspezifisch differierende Konkurrenz-

potentiale.

Analog zu den Behandlungseffekten in den Monokulturen reagierten alle drei untersuchten Arten nun -
mehr auch in mindestens einer Modellgemeinschaft auf erhdhte NH ;-Konzentrationen mit einer Stei-
gerung der Sprossbiomasse. Dabei konnten Arrhenatherum und Brachypodium in jeder Kombination
hochsignifikant von der NHs-Exposition profitieren, wahrend die Effekte einer verbesserten NH,"*-Ver-

sorgung meist tendenziell blieben (Abb. 75 & 76).

Bromus

Bei Bromus traten signifikante Steigerungen der Sprosstrockenmasse unter NHz-Exposition in Misch-
kultur mit Brachypodium (P < 0,001) und in der Kombination aller drei Arten auf (P < 0,05, Abb. 76). In
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Nachbarschaft von Brachypodium tberwogen dabei lineare Steigerungen (a b ¢ [LSD -Test]), in Kon-
kurrenz mit zwei Arten traten Sattigungseffekte auf (a b b [LSD-Test]). In Kultur mit Arrhenatherum
konnte Bromus dagegen eine verbesserte NH3/NH, -Versorgung kaum fiir sich nutzen. Bei maximalen
NHs-Konzentrationen nahm die Sprosstrockenmasse bis fast auf das Niveau der Kontrollen ab. Im
Gegensatz zum Vorjahr profitierte Bromus auch in keiner der Mischkulturen signifikant von einer
verbesserten NH,"-Versorgung. Tendenzielle Effekte in Nachbarschaft von Brachypodium bzw.
Brachypodium und Arrhenatherum blieben von Schwankungen gepragt. Ein Vergleich der Steige-
rungsraten in den Monokulturen mit denen in den Mischkulturen (Tab. 23 & 24) zeigt im Gegensatz
zum ersten Versuchsjahr deutliche Unterschiede zwischen NH;-Exposition und NH,4 -Deposition.
Wahrend in den Monokulturen von Bromus die NH3z-Exposition in der zweiten Vegetationsperiode eine
deutlich starkere Wachstumsférderung bewirkte als im Jahr zuvor, blieben diese Steigerungen in den
Mischkulturen meistens schwacher. Eine Ausnahme bildete die Kombination mit Brachypodium, wo es
Bromus unter NHs-Exposition (ohne NH, -Gaben) gelang, seine bei der Ernte erfasste Sprosstrocken -
masse zu verdoppeln. Dagegen blieben die Steigerungsraten der NH ,*-Deposition sowohl in den
Monokulturen als auch in Kombination mit Arrhenatherum oder Brachypodium meist hinter denen der
ersten Vegetationsperiode zuriick. Wie im Vorjahr lagen aber die Steigerungen bei Bromus in den

Mischkulturen haufig tber denen in den Monokulturen.

Arrhenatherum

Auch bei Arrhenatherum wurde die Starke der Behandlungseffekte in der zweiten Vegetationsperiode
deutlich von der mitkultivierten Art bzw. den Arten beeinflusst. So bewirkte die NH ;-Exposition zwar in
jeder Kombination hochsignifikante Wachstumsforderungen, lineare Steigerungen traten aber nur in
den Mischkulturen mit Bromus auf (a b ¢ [LSD-Test]). In den anderen Kombinationen bewirkte analog
zur Situation in den Monokulturen eine Erhéhung der NH 3-Konzentration in der Umgebungsluft von
durchschnittlich 20 auf 50 ug m™ dagegen keine oder nur mehr schwache Zuwéchse (a b b [LSD-
Test]). Entsprechend lagen die Steigerungsraten im zweiten Versuchsjahr unter NH 3-Exposition zwar
sowohl in den Monokulturen wie in den Mischkulturen deutlich Gber denen der ersten Vegetations -
periode, mit Ausnahme der Mischkultur mit Bromus legte Arrhenatherum im zweiten Jahr jedoch in

Monokultur mehr zu als unter interspezifischer Konkurrenz.

Parallel zu den gegeniiber dem ersten Versuchsjahr deutlich positiveren Effekten der NHz-Exposition
blieben die Steigerungen unter erhdhten NH,-Gaben im Vergleich zum Vorjahr in den meisten
Modellgemeinschaften und Behandlungsvarianten nahezu unverandert. Nur in Kombination mit
Brachypodium lagen die Steigerungsraten deutlich tber denen des Vorjahres. In dieser Modellgemein -
schaft waren die NH,"-Versorgungsstufen deutlicher noch als in den Monokulturen durch Steigerungs-
faktoren bis 2,2 bei fehlender NH;-Exposition (in Monokultur bis 1,5) voneinander abgesetzt (s. Tab.
24, a ab b [LSD-Test]). Die Wachstumsférderung durch eine verbesserte NH, -Versorgung war hier

hochsignifikant (P < 0.01), in allen anderen Kombinationen blieb sie dagegen uneinheitlich.
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Brachypodium

Analog zu Arrhenatherum konnte auch Brachypodium in jeder Kombination hochsignifikant (P < 0,001)
von erhéhten NHs-Konzentrationen profitieren. Sowohl in Nachbarschaft von Bromus als auch in den
Kulturen aus drei Arten nahm die Sprosstrockenmasse von Brachypodium linear zu (a b ¢ [LSD-Test]),
in Konkurrenz mit Arrhenatherum bewirkten dagegen erst maximale NHz-Konzentrationen einen signi-
fikanten Effekt (a a b [LSD-Test]). Die Steigerungsraten unter NHs-Exposition nahmen dabei gegen-
Uber dem ersten Versuchsjahr so stark zu, dass sie besonders in den Mischkulturen die beiden ande-
ren untersuchten Arten deutlich hinter sich lieBen (s. Tab. 23). In den Behandlungsvarianten, die zu -
gleich NH,"-Gaben erhielten, lagen die Steigerungsraten unter NH;-Exposition zwischen 1,9 und 4,1
(Y) und damit auch weit Uber denen in den Monokulturen. Analog zu den beiden anderen Arten spielte
in der zweiten Vegetationsperiode die NH, -Versorgung auch bei Brachypodium eine geringere Rolle.

Zwar war Brachypodium in den Mischkulturen aus drei Arten die einzige der untersuchten Arten mit
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einer einheitlichen signifikanten Reaktion sowohl auf die NHs-Exposition als auch und auf NH,-Gaben
(NH,": p < 0,01, a ab b [LSD-Test)]). Die Steigerungsraten zeigten sich jedoch, anders als unter NH3-

Exposition, wie bei den beiden anderen Arten gegeniiber dem Vorjahr kaum verandert (s. Tab. 23).

Dritte Vegetationsperiode (1997)

Auch im letzten Versuchsjahr glich keine der untersuchten Arten in ihren Reaktionen einer anderen
und die Arten reagierten erneut etwas anders als in beiden vorrangegangenen Jahren. Eine Konstanz

in der Reaktionsweise hatte sich damit auch nach drei Jahren noch nicht eingestellt.

Analog zur Situation in den Monokulturen ergaben sich auch bei den Mischkulturen nur geringe Unter -
schiede in Art und Stérke der Reaktionen zwischen der Sprosstrockenmasse ohne oder mit der Bio
masse unter 7 cm Schnitthdhe. Dies spricht daftir, dass ungeachtet der deutlichen artspezifischen
Differenzen beziiglich der vertikalen Verteilung der Sprosstrockenmasse oder der Blattflache (s.
3.2.1.10 und 3.2.2.2) und trotz der Wahl einer relativen hohen, firr die Regeneration giinstigen Schnitt-
héhe, die Behandlungseffekte auch in den ersten beiden Versuchsjahren weitgehend richtig erfasst
werden konnten. Zugunsten einer besseren Vergleichbarkeit mit den Ergebnissen der Vorjahre, bezie-
hen sich die nachfolgenden Ausfiihrungen i.d.R. auf die Sprosstrockenmasse ber 7 cm Héhe. Um die
Entwicklung der untersuchten Arten im dritten Versuchsjahr jeweils besser in Relation zu der oder den
konkurrierenden Art(en) setzen zu kénnen, wurde die nachfolgende Darstellung nach Mischkulturen

gegliedert.

Mischkulturen aus Arrhenatherum und Bromus

Obwohl Bromus anders als in den Vorjahren in der dritten Vegetationsperiode in keiner der Misch -
kulturen aufgrund starker Standardabweichungen signifikante Effekte zeigte, konnte sich diese Art in
den interspezifischen Konkurrenzsituationen besser behaupten, als es aufgrund der z.T. deutlich

stagnierenden Reaktionen im zweiten Versuchsjahr zu erwarten gewesen ware (Abb. 77 - 80).

Dies betraf vor allem die Mischkulturen mit Arrhenatherum, in dessen Nachbarschaft Bromus im drit-
ten Jahr des Experimentes tendenziell sowohl unter NHz-Exposition als auch unter NH4-Deposition
seine Sprosstrockenmasse deutlich steigern konnte. Die Zunahmen lagen dabei, analog zur Entwick-
lung in den Monokulturen, tber den vergleichsweise schwachen Effekten der Vorjahre. Dies galt in
erster Linie fur die NHz-Exposition (Steigerungsraten in Relation zu den Kontrollen: 1,9/1,7 /1,2
gegenilber 1,4/ 1,2/ 1,2 in der zweiten Vegetationsperiode) aber auch fiir die NH ,/-Deposition (1,8 /
1,1/1,2im Vergleich zu 1996: 1,2/ 1,3/ 1,0) (s. Tab. 23 & 24). Die mit 90 bzw. 80 % groRten
Wachstumssteigerungen gegeniiber den Kontrollen traten dabei in den Kulturen auf, die nur eine NH -

Form erhielten, d.h. es zeigten sich auch hier negative Interaktionen zwischen NH," und NH.

Bei Arrhenatherum war in Konkurrenz mit Bromus ein weitgehend &hnliches Reaktionsmuster wie im
Vorjahr zu beobachten, der Schwerpunkt der Férderung hatte sich in der dritten Vegetationsperiode
aber wieder etwas von der Wirkung der NHs-Exposition zur NH,"-Versorgung hin verschoben. So
nahmen die NH,"-Steigerungsraten deutlich zu (2,0/2,2 /1,7 im Vergleich zu 1996: 1,5/ 1,3/ 1,2)
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Abb. 77: Sprosstrockenmasse pro Topf und Art (Uber 7 cm) unter erhéhtem NH3 und veranderter
NH,"-Versorgung in den Mischkulturen aus zwei Arten im dritten Versuchsjahr (1997)

wahrend die NHz-Steigerungsraten nahezu unverandert blieben oder etwas abnahmen (2,5/1,8/2,0
gegeniiber 2,4/ 2,2/ 1,9 im Vorjahr). Die starkere Wirkung der NH,*-Deposition filhrte dazu, dass
sich die verschiedenen Behandlungsvarianten in d en meisten Fallen deutlicher als in den Vorjahren
voneinander absetzten. In den Kulturen mit maximalen NH, -Gaben verstarkten sich jedoch die Inter-
aktionen zwischen NH,*-Versorgung und NH3-Exposition - eine Erhéhung der NHs-Konzentration fiihr-
te hier nur noch zu einem geringen Wachstum der Sprosstrockenmasse. Unter maximalen NH 3-Kon-
zentrationen lagen die Kulturen, die 20 bzw. 50 kg NH ,* ha™ a™ erhielten, gleichauf (NH;: hochsignifi-
kant: P < 0.01, a b b [LSD-Test], NH,": signifikant: P < 0.05, a b b [LSD-Test]).

Bei einem Vergleich der Absolutwerte der von beiden Arten jeweils gebildeten Sprosstrockenmasse
fallt auf, dass bei Arrhenatherum im letzten Versuchsjahr ungeachtet der deutlichen Behandlungs-

effekte das Sprosswachstum im Vergleich zum Vorjahr geringer wurde. In allen Behandlungsvarian
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Abb. 78: Sprosstrockenmasse pro Topf und Art (ab Bodenoberflache) unter erhéhtem NH; und veréan-
derter NH, -Versorgung in den Mischkulturen aus zwei Arten im dritten Versuchsjahr (1997)

ten erreichte die von Arrhenatherum gebildete Biomasse nur mehr 1/3 bis ¥z der Ergebnisse des Vor-
jahres. Im Gegensatz dazu konnte Bromus das Niveau seiner Vorjahresergebnisse weitestgehend
halten, nur in den Behandlungsvarianten, die kein NH s/NH,-Angebot erhielten, lag es deutlich darun-
ter.

Diese unterschiedliche Entwicklung bei Arrhenatherum und Bromus fiihrte dazu, dass Bromus in der
dritten Vegetationsperiode in den meisten Behandlungsvarianten eine gréRere Sprosstrockenmasse
pro Topf bilden konnte. Wurde der Bereich unter 7 cm Hohe miteinbezogen, lag die Sprosstrocken-
masse von Arrhenatherum lediglich in den Behandlungen mit maximalen NH,"-Gaben bei gleichzeiti-
ger NHz-Exposition dber der von Bromus (Abb. 78). Im zweiten Versuchsjahr hatten die beiden Arten
nur in den Kulturen ohne jede NHs/NH,"-Anreicherung etwa gleichauf gelegen, in allen anderen Vari-

anten hatte Arrhenatherum deutlich mehr Biomasse gebildet als Bromus.
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Mischkulturen aus Arrhenatherum und Brachypodium

Auch in den Mischkulturen aus Arrhenatherum und Brachypodium zeigte sich in der dritten Vegetati -
onsperiode ein anderes Bild als im Vorjahr. Einen deutlichen Kontrast stellte besonders die Reaktion
von Arrhenatherum dar, dessen Sprosstrockengewicht unter maximalen NHz-Konzentrationen massiv
abnahm (Abb. 77).

In der dritten Vegetationsperiode bewirkten niedrige NH 3-Konzentrationen etwas schwachere Wachs-
tumsraten als im Vorjahr (ca. 30 - 75 %). Im deutlichen Kontrast zum Vorjahr standen aber die Reak-
tionen der Behandlungsvarianten, die sowohl maximalen NH ;-Konzentrationen als auch einer erh6h-
ten NH,"-Deposition ausgesetzt waren. Dort fiel die Trockenmasse von Arrhenatherum wieder deutlich
um 35 bzw. 40 % ab, mit der Folge, dass sich deren Biomasse nicht mehr signifikant von den
Varianten ohne NH;-Exposition unterschied und die zuvor deutlich ausgebildeten Unterschiede zwi-
schen den NH, -Varianten verschwanden (NHs signifikant P < 0,05, ab a b [LSD-Test), NH," hoch-
signifikant P < 0,01, a b b [LSD-Test)).

Die Differenzen zum zweiten Versuchsjahr zeigten sich auch bei einem Vergleich der Steigerungs-
raten (s. Tab. 20 & 21): die NH;-Steigerungsraten nahmen bei Arrhenatherum wie in den Monokultu-
ren nach der positiven Entwicklung des Vorjahres wieder deutlich ab, in den Varianten, die zugleich
NH,"-Gaben erhielten, lag die Sprosstrockenmasse sogar erstmals wéhrend des dreijahrigen Experi-
mentes unter der Biomasse der Kontrollen (1996:2,1/1,6/1,4 -1997:1,7/0,9/0,8). Ganzlich an-
ders reagierte Arrhenatherum auf die NH, -Deposition. Hatte diese Art schon in der zw eiten Vegetati-
onsperiode deutlich starker als zu Beginn des Versuches von einer verbesserten NH, -Versorgung
profitiert, konnte sie dies im dritten Versuchsjahr noch einmal erheblich steigern (1996: 2,2/1,5/1,3 -
1997:2,9/2,2/1,3).

Sowohl bei den NHs- als auch bei den NH,"-Steigerungsraten lieBen sich deutliche negative

NH3/NH,4*-Interaktionen erkennen.

Die Reaktionen von Brachypodium auf die Behandlungen &hnelten denen des zweiten Versuchsjah-
res, jedoch fiihrte ein tendenziell starkerer Effekt der NH, -Versorgung dazu, dass sich die verschie-
denen Behandlungsvarianten deutlicher voneinander absetzten. Wie im Vorjahr bewirkten erst maxi-
male NH3-Konzentrationen ein von der NH,"-Deposition unabh&ngiges deutliches Anwachsen der
Sprosstrockenmasse (NH; hochsignifikant: P < 0.001, a b b [LSD-Test]).

Vergleicht man auch bei dieser Art die Steigerungsraten der letzten beiden Versuchsjahre, so zeigt
sich, dass es Brachypodium im Gegensatz zu Arrhenatherum gelang, in der dritten Vegetationsperiode
aus der NHz-Exposition einen ahnlichen Nutzen fir sich zu ziehen wie im Jahr zuvor (1996: 1,9/2,5/
2,7-1997: 1,8/2,5/1,7). Auch von erhéhten NH,"-Gaben konnte Brachypodium etwas starker
profitieren als im Vorjahr (1996: 1,0/ 1,3/ 1,4 - 1997: 1,3/ 1,7/ 1,2). Brachypodium wurde damit im
dritten Versuchsjahr von der NHs-Exposition starker geférdert als Arrhenatherum, wahrend von NH,"-

Gaben Arrhenatherum stérker profitieren konnte.

Insgesamt deutet die Reaktion der Arten darauf hin, dass Brachypodium von einem hohen NHs/NH,"-
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Angebot in der dritten Vegetationsperiode besser profitieren konnte als Arrhenatherum und unter die-

sen Bedingungen entsprechend konkurrenzkraftiger war.

Bei der Analyse der Absolutwerte der von beiden Arten jeweils gebildeten Sprosstrockenmasse fiel
zudem auf, dass die von Arrhenatherum gebildete Biomasse wie in den Modellgemeinschaften mit
Bromus auch in der Kombination mit Brachypodium nur mehr 1/3 bis ¥z der Werte des Vorjahres
erreichte, wahrend auch hier die Halbtrockenrasenart das Niveau ihrer Vorjahresergebnisse weit
gehend halten konnte.

Nachdem es in der zweiten Vegetationsperiode Bromus in Konkurrenz mit Arrhenatherum am wenig-
sten gelang, von einer verbesserten NH3/NH, -Versorgung zu profitieren, galt dies unter maximaler

NHs-Exposition nunmehr fir Arrhenatherum in Konkurrenz mit Brachypodium.

Mischkulturen aus Bromus und Brachypodium

Geringere Unterschiede zum zweiten Versuchsjahr als in den beiden anderen Zweierkulturen zeigten
sich in der Kombination von Bromus und Brachypodium (Abb. 77). Bei beiden Arten blieben die Reak-
tionsmuster hier weitgehend &hnlich, die Intensitat der Behandlungseffekte entwickelte sich jedoch
unterschiedlich.

So konnte Bromus etwas stérker als im Vorjahr von der NH3-Exposition profitieren (Steigerungsraten
1996:2,0/1,5/1,5-1997: 2,2/ 1,4/ 1,7), allerdings waren diese Effekte im Gegensatz zum Vorjahr
aufgrund groéRerer Abweichungen zwischen den Parallelen zum Zeitpunkt der Schlussernte nur mehr
tendenziell. Dagegen blieb die Starke der Reaktionen auf eine verbesserte NH 4 -Versorgung im Ver-
gleich zum Vorjahr nahezu unverandert auf einem relativ niedrigen Niveau (Steigerungsraten 1996:
1,4/1,4/1,1-1997:1,3/1,5/1,0).

Eine umgekehrte Entwicklung liel3 sich bei Brachypodium erkennen. Obwohl die Sprosstrockenmasse
dieser Art auch in der dritten Vegetationsperiode wie im Jahr zuvor unter NH s-Exposition starker zu-
nahm als die Sprossbiomasse von Bromus (P < 0,05, a ab b (LSD-Test]), zeigte sich beim Vergleich
der Steigerungsraten dieser Jahre in denjenigen Varianten, die zugleich NH ,"-Gaben erhielten, eine
deutliche Abnahme der Férderungsintensitét. Da zusatzlich die Behandlungsvarianten ohne NH ,-
Deposition starker auf die NH;-Exposition reagierten als im Vorjahr, entwickelten sich bei
Brachypodium analog zur Reaktion der Monokulturen negative Interaktionen zwischen NHs-Exposition
und NH,"-Deposition (Steigerungsraten 1996: 2,2/2,9/2,1 -1997:2,9/2,1/1,2).

Auch bei den NH,"-Versorgungsstufen traten in der dritten Vegetationsperiode bei Brachypodium zwar
negative Interaktionen auf, ungeachtet dessen konnte diese Art jedoch im Gegensatz zu Bromus ins-

gesamt starker von NH,4 -Gaben profitieren als im zweiten Versuchsjahr (Steigerungsraten 1996: 1,5 /
1,3/1,5-1997: 2,7/ 1,7/ 1,1). Anders als im Vorjahr lagen diese Raten auch deutlich Giber denen bei
Bromus als konkurrierender Art (P < 0,05).

Brachypodium konnte demnach auch in Kombination mit Bromus deutlich besser sowohl von der NHs-

Exposition als auch von der NH,"-Deposition profitieren. Entsprechend verringerte sich der im zweiten
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Sprosstrockengewicht [g/Topf*Art]

Versuchsjahr noch bestehende deutliche Abstand zwischen den Absolutwerten der von beiden Arten
jeweils gebildeten Sprosstrockenmasse erheblich. Dies jedoch auf einem insgesamt reduziertem
Niveau, da beide Arten im Vergleich zum Vorjahr in dieser Mischkultur eine um jeweils etwa 50 %

verkleinerte Sprosstrockenmasse ausbildeten.

Mischkulturen aus drei Arten

Auch in den Mischkulturen aus drei Arten konnte Brachypodium wie schon in der zweiten Vegetations-
periode von allen drei Arten am deutlichsten von einem erhéhten NH s/NH, " -Angebot profitieren, aber
auch Bromus reagierte in der Nachbarschaft von zwei weiteren Arten positiver als im Vorjahr. Im Ge-
gensatz zu den beiden Halbtrockenrasenarten blieb die von Arrhenatherum gebildete Sprosstrocken-

masse im dritten Versuchsjahr deutlich unter den Ergebnissen der Vorjahre. Auch waren die Behand
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lungseffekte auf das Sprosswachstum weiterhin von einer starken Uneinheitlichkeit gepragt (Abb. 79).
In der aus allen drei untersuchten Arten zusammengesetzten Mischkultur reagierte nur Brachypodium
signifikant auf die Behandlungen - sowohl auf die NHs-Exposition (P < 0,01) als auch auf die NH 4"-
Deposition (P < 0,01). Die Wachstumsforderung unter NH s3-Exposition wurde jedoch im Vergleich zum
Vorjahr schwécher. So unterschieden sich die Va rianten der NHs-Exposition nicht mehr wie im zweiten
Versuchsjahr alle signifikant voneinander (1996: a b ¢ [LSD-Test]) sondern jeweils nur mehr die
Sprosstrockenmasse der Pflanzen, die maximalen NH ;-Konzentrationen ausgesetzt waren, von der
aller anderen Pflanzen (a a b [LSD-Test]). Auch die Steigerungsraten unter NH z;-Exposition (Tab. 23),
die im Jahr zuvor noch zugenommen hatten, nahmen bei gleichzeitiger NH ,*-Deposition in der dritten
Vegetationsperiode deutlich ab (1995: 2,0/ 1,7/0,8 - 1996: 2,5/4,1/1,9-1997: 2,8/ 1,8/ 1,7).

Somit traten auch hier negative NHs/NH,"-Interaktionen auf.
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Nur relativ geringe Veranderungen gegeniiber dem Vorjahr zeigten sich bei der NH ,"-Deposition (a ab
b [LSD-Test]), die Varianten waren auf3er unter maximaler NH 3-Exposition etwas starker voneinander
abgesetzt (Steigerungsraten: 1996: 2,1/1,3/1,5-1997: 2,2/ 2,3/ 1,3).

Die von Brachypodium gebildete Biomasse erreichte im dritten Versuchsjahr in fast allen Behand -
lungsvarianten wieder das Niveau des Vorjahres, nur bei den Pflanzen, die héchsten NH ;-Konzentra-

tionen ausgesetzt waren, lag es um etwa 1/3 darunter.

Wie schon in den vorrangegangenen Versuchsjahren konnte Brachypodium in den Mischkulturen aus
drei Arten sowohl von der NHs-Exposition als auch von der NH,"-Deposition starker profitieren als

Arrhenatherum und Bromus.

Tab. 23: Vergleich der Steigerungsraten der Sprosstrockenmasse (tiber 7 cm) unter NH3z-Exposition
(Vergleich Mittelwert Kontrollen: 0 pg m™ NH; gegeniiber 50 pg m™ NH) bei verschiedenen NH,"-
Depositionsraten in den Monokulturen und in den Mischkulturen vom ersten bis zum dritten Versuchs-
jahr (1995-1997)

(fett: deutliche Abnahme, unterstrichen: deutliche Zunahme => Interaktionen NH3 / NH;")

Versuchsjahr 1995 1996 1997

NH,"-Deposition (kg ha™ a™) 0 20 50 0 20 50 0 20 50

Arrhenatherum in Monokultur 1,4 1,3 1,2 2,3 2,1 2,2 1,9 1,7 1,3

Arrhenatherum mit Bromus 1,2 1,1 1,0 2,4 2,2 1,9 2,5 1,8 2,0

Arrhenatherum mit

: 14 1,7 14 2,1 1,6 14 1,7 0,9 0,8
Brachypodium

Arrhenatherum mit Bromus

und Brachypodium 11 1,4 11 2,0 2,1 1,6 1,3 0,9 0,8

Bromus in Monokultur 1,2 11 1,0 1,4 1,7 1,6 1,8 1,5 1,3
Bromus mit Arrhenatherum 1,3 1,2 0,8 1,4 1,2 1,2 1,9 1,7 1,2
Bromus mit Brachypodium 1,1 1,1 1,3 2,0 15 15 2,2 1,4 1,7

Bromus mit Arrhenatherum

und Brachypodium 1,3 1,0 0,9 1,4 1,6 1,4 15 1,6 1,2

Brachypodium in Monokultur 1,0 1,6 0,9 2,8 1,7 15 2,4 2,1 1,7

Brachypodium mit

Arrhenatherum 14 10 16 | 19 25 27 | 18 25 17

Brachypodium mit Bromus 0,9 2,0 1,1 2,2 29 2,1 29 2,1 1,2

Brachypodium mit

Arrhenatherum und Bromus 2,0 L7 0.8 2.5 41 1.9 2.8 1.8 L7
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Die Reaktionen von Arrhenatherum in den Mischkulturen aus drei Arten waren schon im ersten und
zweiten Versuchsjahr von einer starken Uneinheitlichkeit gepragt. Dies setzte sich auch in der dritten
Vegetationsperiode fort. Konnte Arrhenatherum in der zweiten Vegetationsperiode noch hochsignifi-
kant von der NHs-Exposition profitieren (P < 0,001), verschwanden diese positiven Effekte im dritten
Versuchsjahr fast vollig, die Sprosstrockenmasse nahm bei maximaler NH s3-Exposition im Vergleich zu
den Kontrollen in einigen Varianten sogar ab (Steigerungsraten: 1996:2,0/2,1/1,6 -1997:1,3/0,9/
0,8). Dagegen wurde Arrhenatherum von erhéhten NH,-Gaben stérker gefordert als in beiden vorran -
gegangenen Jahren (Steigerungsraten: 1995: 1,1/1,3/1,2-1996:1,2/1,1/1,0-1997:1,7/2,0/
1,0). Diese Effekte blieben jedoch tendenziell. Gleichzeitig traten auch hier negative NH s/NH,*-Inter-

aktionen auf. Besonders auffallig war - &hnlich den Reaktionen in Kombination mit Brachypodium als

Tab. 24: Vergleich der Steigerungsraten der Sprosstrockenmasse (iiber 7 cm) unter NH, -Deposition
(Vergleich Mittelwert Kontrollen: 0 kg ha™ a™ NH,* gegentiber 50 kg ha™ a*) bei verschiedenen NH;-
Konzentrationen der Umgebungsluft in den Monokulturen und in den Mischkulturen vom ersten bis
zum dritten Versuchsjahr (1995-1997)

(fett: Abnahme, unterstrichen: Zunahme => Interaktionen NHs / NH;")

Versuchsjahr 1995 1996 1997

NH; (ug m™) 0 20 50 0 20 50 0 20 50

Arrhenatherum in Monokultur 1,8 1,7 1,6 1,5 1,6 1,4 2,0 1,6 1,3

Arrhenatherum mit Bromus 1,4 1,0 11 1,5 1,3 1,2 2,0 2,2 1,7

Arrhenatherum mit

: 1,3 1,0 1,3 2,2 15 1,3 2,9 2,2 1,3
Brachypodium

Arrhenatherum mit Bromus

und Brachypodium 11 1,3 1,2 1,2 11 1,0 1,7 2,0 1,0

Bromus in Monokultur 1,1 1,6 1,0 11 1,3 1,2 1,6 1,5 1,2
Bromus mit Arrhenatherum 1,7 1,7 1,0 1,2 1,3 1,0 1,8 1,1 1,2
Bromus mit Brachypodium 14 15 16 1,4 1,4 1,1 1,3 15 1,0

Bromus mit Arrhenatherum

und Brachypodium 14 12 10 (15 1,2 15| L7 14 13

Brachypodium in Monokultur 1,6 1,7 1.4 1,9 1,6 1,1 1,7 15 1,3

Brachypodium mit

Arrhenatherum 0,9 12 11 10 13 14 1,3 1,7 1,2

Brachypodium mit Bromus 1.1 1.2 13 1,5 1,3 1,5 2,7 1,7 1,1

Brachypodium mit

Arrhenatherum und Bromus 2.9 L7 1.1 21 1.3 1.5 2.2 2.3 1.3
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alleinigem Konkurrenten - der starke Abfall der Sprosstrockenmasse bei héchsten NH,*-Gaben und
gleichzeitig maximaler NHz-Exposition. Bei héchsten NH;-Konzentrationen verschwanden damit auch

hier die zuvor teilweise vorhandenen Unterschiede zwischen den NH, -Varianten.

Bromus wurde in der dritten Vegetationsperiode etwas starker als im Jahr zuvor von einer verbesser-
ten NH,"-Versorgung gefoérdert (Steigerungsraten: 1996: 1,5/1,2/1,5 -1997: 1,7/ 1,4/ 1,3), die
Reaktionen waren aber unter geringen NH,-Gaben etwas uneinheitlich und blieben daher auch im
letzten Versuchsjahr nur tendenziell. Die Effekte der NH3-Exposition blieben etwa auf dem Niveau des
Vorjahres (Steigerungsraten: 1996: 1,4/1,6 /1,4 - 1997: 1,5/ 1,6 / 1,2), starkere Unterschiede zwi-
schen den Parallelen fiihrten jedoch dazu, dass diese Reaktionen im Gegensatz zum Vorjahr (P <
0,05) nur mehr tendenziell waren. Bemerkenswert ist jedoch, dass Bromus anders als in den vorrange -

gangenen Jahren, stéarker von der NHs-Exposition profitieren konnte als Arrhenatherum.

Betrachtet man die Absolutwerte der gebildeten Sprosstrockenmasse, zeigt sich, dass Bromus in den
Mischkulturen aus drei Arten im dritten Versuchsjahr Arrhenatherum, der im ersten und zweiten Ver-
suchsjahr in fast allen Behandlungsvarianten die meiste Biomasse aller drei Arten gebildet hatte, von
der Spitze verdrangt hat. In der dritten Vegetationsperiode wurde bei maximalen NHs;-Konzentrationen

Arrhenatherum nunmehr auch von Brachypodium Ubertroffen.

Im Gegensatz zu den beiden Halbtrockenrasenarten blieben die Absolutwerte der von Arrhenatherum
gebildeten Sprosstrockenmasse im dritten Versuchsjahr deutlich unter den Ergebnissen der Vorjahre.
Unter NH3-Exposition wurde in den meisten Varianten nur mehr etwa 1/5 (!) der Sprossbiomasse des
zweiten Jahres erreicht, in den Varianten ohne NH3;-Exposition schwankten die Ergebnisse zwischen

etwa 1/3 und dem gleichen Niveau des Vorjahres.

Zusammenfassung

Bei allen drei Arten zeigten sich in jeder Mischkultur Effekte der Behandlungen auf d ie Spross-
trockenmasse. Die Starke dieser Behandlungseffekte veranderte sich im Laufe der Expositionszeit
ebenso wie die vornehmlich wirksame NH y-Form. Auch wurden die Reaktionen bei allen drei Arten

von der mitkultivierten Art beeinflusst.

Bromus

Als einzige Art steigerte Bromus im 1. Versuchsjahr sein Sprosstrockengewicht signifikant - als Reak-
tion auf NH,"-Gaben in Mischkultur mit Arrhenatherum bzw. Brachypodium. Mit beiden Arten zusam-
men traten keine deutlichen Veranderungen auf.

Im 2. Versuchsjahr fiihrte die NHs-Exposition in Nachbarschaft von Brachypodium (lineare Steigerun-
gen) und mit beiden Arten zusammen (Sattigungseffekte bei hohen NH ;-Konzentrationen) zu einem
signifikanten Biomassezuwachs, neben Arrhenatherum zeigten sich dagegen nur geringe Steigerun-
gen.

Im 3. Versuchsjahr fihrten die Behandlungen - besonders die NHz-Exposition - in allen Mischkulturen

zu einer Zunahme der Biomasse, die Effekte waren jedoch nicht signifikant. In Mischkultur mit
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Arrhenatherum oder Brachypodium lagen die Steigerungsraten sowohl unter NHs-Exposition als auch

bei NH, -Gaben jedoch héaufig iber denen des Vorjahres.

Brachypodium

Nachdem im 1. Versuchsjahr keine einheitlichen Reaktionen zu erkennen waren, nahm im 2. Ver-
suchsjahr die Sprosstrockenmasse von Brachypodium unter NHs-Exposition signifikant in allen drei
Mischkulturen zu - lineare Steigerungen traten in Mischkultur mit Bromus und in Nachbarschaft mit
Arrhenatherum und Bromus auf, in Konkurrenz mit Arrhenatherum bewirkten erst maximale NH;-Kon-
zentrationen deutliche Steigerungen der Sprosshiomasse. Signifikante NH, -Effekte traten nur in
Mischkultur aus drei Arten auf.

Im 3. Versuchsjahr konnte Brachypodium als einzige Art in allen Mischkulturen seine Sprosstrocken -
masse durch die Behandlungen signifikant steigern, in Nachbarschaft von Bromus und in der Kombi-
nation aus drei Arten durch beide NH,-Formen, in Konkurrenz mit Arrhenatherum nur unter NHs-Ex-

position.

Arrhenatherum

Auch bei Arrhenatherum waren im 1. Versuchsjahr keine einheitlichen Reaktionen zu erkennen.

Im 2. Versuchsjahr nahm die Sprosstrockenmasse unter NHz-Exposition signifikant in allen drei
Mischkulturen zu, lineare Steigerungen traten aber nur in Nachbarschaft von Bromus auf, wahrend
sich in Konkurrenz mit Brachypodium bei hohen NHz-Konzentrationen deutliche Sattigungseffekte
zeigten. Nur in Nachbarschaft von Brachypodium waren jedoch auch die Effekte einer erhéhten NH 4°-
Versorgung signifikant.

Im 3. Versuchsjahr profitierte Arrhenatherum in Konkurrenz mit einer Art signifikant sowohl von
erhéhten NHs-Konzentrationen als auch von NH,-Gaben - in Nachbarschaft von Bromus besonders
von NHs, neben Brachypodium starker von NH,". In Konkurrenz mit Brachypodium nahm die Bio-
masse bei einer Verbindung von hohen NH ;-Konzentrationen und NH,-Gaben jedoch wieder stark
ab. In den Mischkulturen aus drei Arten blieben die Behandlungseffekte bei Arrhenatherum im

3. Versuchsjahr tendenziell und uneinheitlich.

Wie in den Reinkulturen traten bei allen drei Arten auch in den Mischkulturen im Verlauf de s Experi-
mentes Interaktionen zwischen NH; und NH," auf: die abgeschwéchte Wirkung erhéhter NH;-Kon-
zentrationen bei verbessertem NH, -Angebot spiegelte sich in deutlich reduzierten Steigerungsraten

wieder.
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3.2.2.2 Hohenverteilung der Sprosstrockenmasse in Prozent der Sprosstrockenmasse pro Topf in der

dritten Vegetationsperiode (1997) - Vergleich der Reaktion der Arten in Monokultur und in Mischkultur

Um die vertikale Verteilung der Sprosstrockenmasse in den Monokulturen mit der in den unterschied -
lichen Mischkulturen vergleichen und bewerten zu kénnen, wurden zunachst (i) die Kontrollen ohne
NH3/NH,4 -Angebot verglichen, daran anschlieRend (ii) die Effekte der Behandlungen analysiert (Uber -
sicht in Tab. 25).

Arrhenatherum

(i) Vergleicht man die Hohenwerteilung der Kontrollen, féllt vor allem auf, dass bei Arrhenatherum der
prozentuale Anteil der untersten Hohenstufe (0 - 7 cm) in den Mischkulturen etwa fiinf Prozentpunkte
Uber dem durchschnittlichen Anteil in Monokultur lag, lediglich in Nachbarschaft zu Brachypodium

traten ahnliche Anteile auf (Abb. 81). Die dariiber gelegene Fraktion (7 - 17 cm) war dagegen in allen

Arrhenatherum in Konkurrenz mit in Konkurrenz mit in Konkurrenz mit

in Monokultur Bromus Brachypodium Brachyp. & Bromus
147
i:; 0 kg NH4-N/ha*a M O ug m3 NH3

W2 20 pg/m3 NH3
828 50 ug/m3 NH3

NH3 ns

NH3 ns

Hohenstufe [cm]

*naabb
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B

* aabb

Hohenstufe [cm]

**n aabb
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Abb. 81: Hohenverteilung der Sprosstrockenmasse in Prozent der Sprosstrockenmasse pro Topf -
Vergleich der Reaktion von Arrhenatherum elatius in Monokultur und in Mischkultur unter erhéhtem
NH; und verénderter NH,"-Versorgung im dritten Versuchsjahr (1997)
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Mischkulturen um etwa vier Prozentpunkte kleiner als in Monokultur. Weniger einheitlich fielen die
Relationen in den Ubrigen Hohenstufen aus. Wahrend in Konkurrenz mit Brachypodium die Anteile
Uberwiegend Uber denen in Monokultur lagen, traf dies im Beisein von Bromus nur fir die Fraktionen
17 - 27 und 27 - 37 cm zu, dartber waren die Anteile in Mischkultur niedriger. In den Mischkulturen

aus drei Arten lagen die prozentualen Anteile fast aller Hohenstufen unter denen in Monokultur.

Der Vergleich der Kontrollen zeigte damit deutliche Unterschiede je nach konkurrierender Art. Wéh-
rend Arrhenatherum in Nachbarschaft zu Brachypodium eine giinstigere vertikale Verteilung als in
Monokultur aufwies mit einer ausgepragten Verlagerung von Teilen seiner Biomasse nach oben, war
dies in den beiden anderen Mischkulturen nicht der Fall. Dort war eine Vergré3erung der untersten
Fraktion im Vergleich zu den Reinkulturen verbunden mit nur wenigen oder gar keinen Zuwéchsen in

den oberen Hohenstufen.

(ii) Analog zu den Reaktionen von Arrhenatherum in Monokultur traten auch in den Mischkulturen
Effekte der NH,4 -Versorgung haufiger auf als solche der NHs-Exposition. Signifikante Veranderungen
waren in den Mischkulturen jedoch bei beiden NH,-Formen seltener, die Stéarke der Behandlungs-

effekte blieb in Mischkultur meist hinter den Monokulturen zurtick.

Erhohte NH,*-Gaben fiihrten in allen drei Mischkulturen zu ahnlich en Reaktionen wie in Monokultur:
wahrend sich die unterste Fraktion (0 - 7 cm) um bis zu 12 Prozentpunkte verkleinerte (P < 0.05 in
Nachbarschaft zu Bromus, P < 0.01 neben Brachypodium) legten die anderen Hohenstufen zu. Signi-
fikante Effekte betrafen sowohl in Mischkultur mit Bromus als auch mit Brachypodium die Fraktionen
27 -37 bis 57 - 67 cm. In den darlber gelegenen Hohenfraktionen traten nur in Konkurrenz mit
Brachypodium tendenzielle Zuwéchse auf. Ebenfalls nur tendenziell blieben positive Effekte de r NH,"-
Versorgung bei Arrhenatherum auch in den Mischkulturen aus allen drei Arten. Sie waren dort auf die

unteren Fraktionen 7 - 17 bis 37 - 47 cm beschrankt.

Deutlichere Unterschiede je nach Konkurrenzsituation zeigten sich bei den Effekten der NH ;-Exposi-
tion. Wahrend sich in Nachbarschaft zu Bromus das haufige, durch Abnahmen in der untersten und
Zunahmen in den oberen Fraktionen gepragte Reaktionsmuster wiederholte, fiihrten erhdhte NH -
Konzentrationen in den beiden anderen Mischkulturen zu einer Umkehrung dieses Musters. Die posi-
tiven Effekte einer verbesserter NH, -Versorgung auf die Hohenverteilung der Sprosstrockenmasse
von Arrhenatherum wurden dort unter NHs-Exposition konterkariert: der Anteil der untersten Fraktion
(0 - 7 cm) vergrofRerte sich um bis zu 12 Prozentpunkte (P < 0.05 neben Brachypodium, in Mischkultur
mit Bromus und Brachypodium tendenziell), wahrend die Anteile der darliber liegenden Hohen stufen
schrumpften (P < 0.01 bzw. P < 0.05 in den Fraktionen 7 - 17 bzw. 17 - 27 cm in Mischkultur mit

Brachypodium, in der Kultur aus drei Arten nur tendenziell) oder uneinheitliche Effekte zeigten.

Bromus

(i) Die prozentuale Hohenverteilung der Sprosstrockenmasse war bei Bromus zwar sowohl in Mono-
wie in Mischkultur mit einer starkeren Konzentration in den unteren Fraktionen ungiinstiger als die von

Arrhenatherum, ein Vergleich von Rein- und Mischkulturen macht jedoch deutlich, dass Bromus in den
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Abb. 82: Hohenverteilung der Sprosstrockenmasse in Prozent der Sprosstrockenmasse pro Topf -
Vergleich der Reaktion von Bromus erectus in Monokultur und in Mischkultur unter erhéhtem NH3 und
veranderter NH, -Versorgung im dritten Versuchsjahr (1997)

(i) Wahrend bei Arrhenatherum die Veranderungen der vertikalen Hohenverteilung in erster Linie auf
einer verbesserten NH,"-Versorgung beruhten, profitierte Bromus wie in den Monokulturen iiberwie-
gend von erhdhten NH3z-Konzentrationen, nur in den Mischkulturen mit allen drei Arten hielten sich die
Effekte beider NHy-Formen die Waage. Dabei trat auch bei Bromus in allen Mischkulturen eine Ver -
kleinerung der untersten Fraktion verbunden mit Zuwéchsen in den dariiber gelegenen Héhenstufen
als haufigstes Reaktionsmuster auf. Am ausgepragtesten war dies in Konkurrenz mit Arrhenatherum,
wo die Starke der NHs-Effekte tiber denen in Monokultur lag. Der prozentuale Anteil der untersten
Fraktion (0 - 7 cm) nahm dort hochsignifikant um bis zu 17 Prozentpunkte ab (P < 0.001), die H6hen-
stufen 17 - 27 bis 67 - 77 cm im Gegenzug ebenfalls hochsignifikant um bis zu vier Prozentpunkte zu
(P < 0.001 bzw. P < 0.01). Ahnliche Reaktionen waren auch in Nachbarschaft von Arrhenatherum und
Brachypodium zu beobachten. Dort verkleinerte sich der Anteil der untersten Fraktion hochsignifikant
um bis zu 13 Prozentpunkte (P < 0.01), die anderen Fraktionen legten Uberwiegend ebenfalls starker
zu als in Monokultur, signifikante NH3-Effekte traten in den Fraktionen 17 - 27 bis 37 - 47 cm auf (P <
0.05 bzw. P < 0.001). Ein etwas abweichendes Bild zeigte sich in Konkurrenz mit Brachypodium. Dort

nahm der prozentuale Anteil der zwei untersten Fraktionen ab, die Starke der Veranderungen blieb mit
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maximal vier Prozentpunkten jedoch hinter den Monokulturen zuriick (max. acht). Dies galt auch fiir

die positiven Effekte in den oberen Hohenstufen, die ebenfalls nur tendenziell blieben.

Von einer verbesserten NH, -Versorgung konnte Bromus in den aus allen drei Arten zusammenge-
setzten Mischkulturen am stérksten profitieren. Der Anteil der niedrigsten Fraktion nahm dort si gnifi-
kant um bis zu neun Prozentpunkte ab (P < 0.05), der Anteil der Hohenstufen 17 - 27, 27 - 37 und 47 -
57 cm wuchs um bis zu drei Prozentpunkte (P < 0.05 bzw. P < 0.01). Die Starke dieser Veranderun-
gen lag in den meisten Fallen Gber denen in Monokult ur. In den beiden anderen Mischkulturen zeigten
sich keine signifikanten Veranderungen der Héhenverteilung durch die NH ,*-Versorgung. In Konkur-
renz mit Brachypodium war nur eine geringe Hohenverlagerung zu beobachten, keine einheitlichen

NH,"-Effekte zeigten sich in Nachbarschaft zu Arrhenatherum.

Brachypodium

(i) Noch ausgepréagter als bei Bromus war die Biomasse von Brachypodium sowohl in Rein- wie in
Mischkultur in den unteren Fraktionen konzentriert. Auch bei dieser Art lie3en sich jedoch deutliche
Einflisse auf die vertikale Verteilung sowohl durch die Konkurrenzsituation als auch die Behandlungen

ausmachen.

So zeigte sich bei einem Vergleich der Kontrollen ohne NH3/NH,"-Angebot, dass Brachypodium in
Nachbarschaft von Arrhenatherum eine giinstigere vertikale Verteilung erreichte als in Monokultur
(Abb. 83). Der prozentuale Anteil der untersten Fraktion (0 - 7 cm) lag im Mittel etwa acht Prozent-
punkte unter, die Anteile der dariiber liegenden Stufen bis in eine H6he von etwa 100 cm Uber denen
in Monokultur. Ahnliche Effekte zeigten sich auch in den anderen Mischkulturen, waren dort jedoch
schwécher. In den Mischkulturen aus drei Arten lag der Anteil der zwei untersten Fraktionen (0 - 7 und
7 - 17 cm) etwa drei Prozentpunkte unter denen in Monokultur, die anderen Hohenstufen konnten
dagegen zulegen. Nur wenig konnte Brachypodium die vertikale Verteilung seiner Biomasse in Nach-
barschaft von Bromus verbessern. Der Anteil der untersten Fraktion blieb hier in Relation zu den ent -
sprechend behandelten Monokulturen etwa gleich, die Fraktionen 7 - 17 und 17 - 27 cm verkleinerten

sich geringfiigig, die dartber liegenden nahmen etwas zu.

(ii) Im Gegensatz zu den Monokulturen von Brachypodium, bei denen sowohl die NH3z-Exposition als
auch erhohte NH,"-Gaben positive Effekte auf die Hohenverteilung hatten, waren die Behandlungs -
effekte in den Mischkulturen je nach Zusammensetzung sehr unterschiedlich. Anders als bei
Arrhenatherum und Bromus lief3 sich bei Brachypodium dabei auch keine deutliche Dominanz einer
NH,-Form erkennen. Sowohl von NH3 als auch von NH," konnte Brachypodium lediglich in Nachbar-
schaft zu Bromus profitieren. Erhéhte NHs-Konzentrationen bewirkten dort eine hochsignifikante
Abnahme des prozentualen Anteils der Fraktion 7 - 17 cm um bis zu funf Prozentpunkte (P < 0.01)
wahrend sich im Gegenzug der Anteil der Fraktion 27 - 37 cm ebenfalls signifikant um bis zu vier Pro-
zentpunkte vergroRerte (P < 0.05"). Die Effekte in den anderen Fraktionen blieben dagegen unein-
heitlich oder schwach. Eine Erhéhung der NH,"-Versorgung fiihrte dagegen zu einer deutlichen Ver-

kleinerung der untersten Fraktion (O - 7 cm). Deren prozentualer Anteil an der Sprosstrockenmasse
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Abb. 83: Hohenverteilung der Sprosstrockenmasse in Prozent der Sprosstrockenmasse pro Topf -
Vergleich der Reaktion von Brachypodium pinnatum in Monokultur und in Mischkultur unter erhéhtem
NH; und verénderter NH,"-Versorgung im dritten Versuchsjahr (1997)

nahm signifikant um bis zu 14 Prozentpunkte ab (P < 0.05"). Durch NH,"-Gaben am starksten zulegen
konnte Brachypodium wie schon unter NH3z-Exposition in der Fraktion 27 - 37 cm. Deren Anteil vergro-

RBerte sich signifikant um bis zu flnf Prozentpunkte (P < 0.05).

Im Vergleich zur Mischkultur mit Bromus profitierte Brachypodium in den beiden anderen Konkurrenz-
situationen weniger von den Behandlungen. In den Kulturen aus drei Arten fiihrte allein die NH ;*-Ver-
sorgung zu einer signifikanten Verkleinerung der untersten Fraktion um bis zu 16 Prozentpunkte (P <
0.05), alle anderen Effekte blieben ohne erkennbaren Tre nd. In Konkurrenz mit Arrhenatherum war die
Wirkung beider NHy-Formen uneinheitlich. Tendenziell positive Effekte der NH;-Exposition wie eine
Verkleinerung der untersten Fraktion um bis zu 10 Prozentpunkte wurden durch die NH,*-Versorgung
z.T. wieder konterkariert. Damit zeigte sich auch bei Brachypodium ein sehr differenziertes Bild in Be-
zug auf die prozentuale Verteilung der Sprosstrockenmasse je hach Konkurrenzsituation und Behand -

lung.
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Tab. 25: Hohenverteilung der Sprosstrockenmasse in Prozent der Sprosstrockenmasse pro Topf in
der dritten Vegetationsperiode (1997) - Vergleich der Reaktion der Arten in Monokultur und in Misch-
kultur

Art in Mischkultur [ vertikale Ver- | Behandlungseffekte in den
mit teilung in den | Mischkulturen®
Kontrollen® NH; NH,"
Bromus - + +
Arrhenatherum | Brachypodium + - +
Bromus & ) ) +
Brachypodium
Arrhenatherum = + =
Bromus Brachypodium = + =
Arrhenatherum
& + + +
Brachypodium
Arrhenatherum + = =
Brachypodium Bromus + + +
Arrhenatherum + - +
& Bromus
1: + vertikale Verteilung in Mischkultur ginstiger als in Monokultur, - vertikale
Verteilung in Mischkultur weniger giinstig als in Monokultur, = keine deutlichen
Unterschiede
2: + vertikale Verteilung in Mischkultur durch die Behandlung verbessert, - vertikale
Verteilung in Mischkultur durch die Behandlung verschlechtert, = keine deutlichen
oder uneinheitliche Veranderungen

Zusammenfassung

Bei allen drei Arten wurde die vertikale Verteilung der Sprosstrockenmasse bereits durch die Art der
Konkurrenz beeinflusst. In den Kontrollkulturen ohne ein erhdhtes NH3/NH, " -Angebot wies jedoch nur
Brachypodium in allen drei Mischkulturen eine giinstigere Hohenverteilung als in Reinkultur auf. Bei
Bromus galt dies lediglich fir die 3-Arten-Kulturen, dagegen zeigten sich in Konkurrenz mit einer wei-
teren Art keine Unterschiede. Arrhenatherum konnte neben Brachypodium seine Hohenverteilung im
Vergleich zu den Monokulturen optimieren, wahrend diese in den anderen Mischkulturen durch eine

starkere Konzentration der Biomasse nahe der Bodenoberflache ungtinstiger als in Reinkultur war.

Starke Unterschiede je nach konkurrierender Art zeigten sich auch bei den Effekten eines erhdhten
NH3/NH, -Angebotes.

Nur bei Arrhenatherum fithrten NH,*-Gaben in allen drei Mischkulturen zu einer verbes serten vertika-
len Verteilung der Sprossbiomasse, ein zusétzlicher Effekt der NH 3;-Exposition trat aber nur in Kon-
kurrenz mit Bromus auf. In den anderen Mischkulturen fiihrten erhéhte NH;-Konzentrationen bei

Arrhenatherum sogar zu einer verschlechterten Héhenverteilung.

Bromus konnte in allen interspezifischen Konkurrenzsituationen von der NH ;-Exposition profitieren,

wahrend NH, -Gaben zusétzlich nur in den 3-Arten-Kulturen ebenfalls eine giinstigere Héhenvertei -
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lung bewirkten. In den anderen Mischkulturen hatte die NH, -Versorgung keinen Einfluss auf die ver-

tikale Verteilung der Sprosshiomasse.

Bei Brachypodium wurde die Hohenverteilung in Konkurrenz mit Bromus durch beide NH,-Formen
verbessert, wahrend neben Arrhenatherum keine Verdnderungen auftraten. In den 3-Arten-Kulturen
hatten nur NH, -Gaben einen giinstigen Einfluss auf die vertikale Verteilung, die NH;-Exposition

zeigte keinen Effekt.

3.2.2.3 Vergleich der prozentualen Anteile verschiedener Pflanzenteile am Sprosstrockengewicht in

Mono- und Mischkultur der zweiten Vegetationsperiode (1996)

Um zu analysieren, wie die Konkurrenzsituation das Allokationsverhalten innerhalb des Sprosses be -
einflusste und welche Effekte von einem erhéhten NH 3/NH, -Angebot ausgingen, wurde die prozen-
tuale Zusammensetzung der Sprosstrockenmasse (Uber sieben cm Schnitthéhe) in Rein- und Misch-
kultur am Beispiel der zweiten Vegetationsperiode verglichen (Abb. 84 - 86). Wiinschenswert wére die
Einbeziehung der unterirdischen Biomasse in die Analyse gewesen, diese konnte jedoch in den Misch-

kulturen nicht ermittelt werden (s. 2.6.1.2.3).

Bei allen drei untersuchten Arten lieRen sich Einfliisse der Konkurrenzsituation auf die prozentuale
Zusammensetzung der oberirdischen Biomasse ausmachen. Die Veranderungen fielen jedoch je nach

interspezifischer Konkurrenzsituation sehr unterschiedlich aus (s. Tab. 26).

Unter den drei untersuchten Arten traten bei Brachypodium die einheitlichsten Effekte auf. Nur bei
dieser Art waren die Differenzen zwischen den Anteilen in Mono - und Mischkultur zumindest in einigen
Behandlungsvarianten signifikant. Sowohl in Nachbarschaft zu Arrhenatherum als auch in den Misch-
kulturen mit drei Arten investierte Brachypodium stérker als in Monokultur in die Bildung von Blattern
(Abb. 84). Signifikant war dieser Effekt mit Steigerungen von ca. 15 (neben Arrhenatherum) bzw. 20
Prozentpunkten (neben Arrhenatherum und Bromus) jedoch erst in den Behandlungsvarianten mit
(ausschlief3lich) maximaler NHs-Exposition (P < 0.01, a bc ac b [LSD-Test: Monokultur, 1., 2., 3.
Mischkultur] ). Dies galt auch fiir den Anteil seneszenter Blatter (Abb. 85), der in allen drei Mischkultu -
ren gegentber den Monokulturen um etwa 10 Prozentpunkte signifikant erniedrigt war (P < 0.01, a bc
b bc [LSD-Test]). Bei den Mischkulturen, an denen Arrhenatherum beteiligt war, lie3 sich auch bei den
Stangeln ein abnehmender Trend ausmachen (Abb. 86, Tab. 26), obgleich deren Anteil in den Kontrol-
len ohne NH3/NH,-Angebot zunachst um etwa fiinf Prozentpunkte zunahm. Diese Steigerung war im
Vergleich zwischen Reinkultur und Mischkultur mit Arrhenatherum sogar signifikant (P < 0.05", a bc ac
ac [LSD-Test]). Wahrend Brachypodium damit in beiden Mischkulturen mit Arrhenatherum die Alloka-
tion unter interspezifischer Konkurrenz zum Teil deutlich veréanderte, mit starkeren Investitionen in die
Blattspreiten und geringeren in die Stangel, blieb die Entwicklung aller drei Chargen in Nachbarschaft

zu Bromus ohne einheitlichen Trend.

War damit bei Brachypodium das Allokationsverhalten bereits durch die jeweilige Konkurrenzsituation
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Abb. 84: Prozentuale Anteile der zum Erntezeitpunkt griinen Blattspreiten am Sprosstrockengewicht
(Uber 7 cm Schnitthéhe) unter erhéhtem NH; und verénderter NH, -Versorgung in Mono- und Misch-
kultur im zweiten Versuchsjahr (1996)

beeinflusst, so galt dies in noch ausgepragterem Malf3e fiir die beiden anderen untersuchten Arten,
obgleich die absoluten Veranderungen zwischen Rein - und Mischkultur gegeniiber Brachypodium
meist geringer waren. So verlagerte Arrhenatherum in Nachbarschaft zu Brachypodium je nach
Behandlung zwischen einem und fiinf Prozentpunkten weniger Biomasse in die Blatter als in Mono-
kultur, in den beiden anderen Mischkulturen lief3 sich aber kein einheitlicher Trend erkennen. Beim
prozentualen Anteil der Stangel Uberwogen in Konkurrenz mit Bromus negative Tendenzen (mit
Abnahmen um bis zu 10 Prozentpunkten), wahrend die Entwicklung in den anderen Mischkulturen
uneinheitlich blieb. Dagegen wuchs bei Arrhenatherum der Anteil der zum Erntezeitpunkt seneszenten
Blatter gegeniiber den Monokulturen sowohl in Nachbarschaft von Bromus als auch von
Brachypodium um etwa finf Prozentpunkte, jedoch nicht in Nachbarschaft beider Arten. Im Gegensatz
zu Brachypodium waren damit bei Arrhenatherum in keiner der Mischkulturen positive Veranderungen
der Allokation in zum Schnittzeitpunkt lebende Organe zu verzeichnen, zumindest in Konkurrenz mit
Bromus deutete jedoch die Verkleinerung des Stangelanteils in Verbindung mit dem Anwachsen des
Anteils seneszenter Blatter auf positive Verschiebungen zugunsten der assimilierenden Blattflache zu

einem friheren Zeitpunkt der Vegetationsperiode hin.
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Abb. 85: Prozentuale Anteile der zum Erntezeitpunkt seneszenten Blattspreiten am Sprosstrocken -
gewicht (iber 7 cm Schnitthéhe) unter erhéhtem NH; und veranderter NH, -Versorgung in Mono- und
Mischkultur im zweiten Versuchsjahr (1996)

Bromus konnte dagegen analog zu den Reaktionen von Brachypodium in beiden Mischkulturen mit
Arrhenatherum den prozentualen Anteil der griinen Blattspreiten gegeniiber den Monokulturen um
etwa drei Prozentpunkte vergréern, in alleiniger Konkurrenz mit Arrhenatherum auf Kosten der Allo-
kation in die Stangel, im Beisein von Arrhenatherum und Brachypodium verkleinerte sich der Anteil
der seneszenten Blatter. In Konkurrenz mit Brachypodium trat jedoch eine dhnliche Entwicklung wie
bei Arrhenatherum ein. Hier verschoben sich im Vergleich zu den Monokulturen die Anteile zwischen
den zum Zeitpunkt der Ernte griinen bzw. seneszenten Blattern zugunsten der letzteren um etwa drei

Prozentpunkte.

Eine verbesserte NHs/NH, " -Versorgung fulhrte wie schon in den Monokulturen (s. 3.2.1.12) auch unter
interspezifischer Konkurrenz bei Brachypodium am haufigsten zu signifikanten Veranderungen der
Zusammensetzung der Sprosstrockenmasse. So nahm unter NHz-Exposition der prozentuale Anteil
der Stangel bei Brachypodium (Abb. 86) in allen drei Mischkulturen zu (mit Arrhenatherum: P < 0.001",
aab [LSD-Test], mit Bromus: P < 0.001", a b b, mit Arrhenatherum und Bromus: P < 0.01, a b b).

Erhéhte NH, -Gaben bewirkten nur in den Mischkulturen aus drei Arten ein signifikantes Anwachsen
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Abb. 86: Prozentuale Anteile der Stangel am Sprosstrockengewicht (iber 7 cm Schnitthdhe) unter
erhdhtem NH; und veranderter NH,"-Versorgung in Mono- und Mischkultur im zweiten Versuchsjahr

(1996)

des Stangelanteils von Brachypodium (P < 0.01, a a b). Im Gegenzug nahm analog zur Reaktion in

den Monokulturen der Anteil der zum Schnittzeitpunkt seneszenten Blatter unter NH z-Exposition eben-

falls in allen drei Mischkulturen ab, signifikant in Nac hbarschaft zu Bromus (P < 0.01, ab b) und in

den Mischkulturen aus drei Arten (P < 0.001, a b b), tendenziell neben Arrhenatherum. Im Kontrast zu

den Monokulturen veranderte sich bei Brachypodium der Anteil der griinen Blattspreiten unter inter-

spezifischer Konkurrenz nur sehr uneinheitlich. Tendenzielle Abnahmen bei einem gleichzeitig erhoh -

tem NHa/NH,4 -Angebot zeigten sich nur in Nachbarschaft zu Arrhenatherum.

Bromus reagierte in Mischkultur deutlich starker als in Reinkultur auf die Behandlungen mit einem ver-

anderten Allokationsverhalten. Unter NHs-Exposition nahm bei Bromus der Anteil der griinen Blatt-

spreiten in Konkurrenz mit einer Art signifikant zu (mit Arrhenatherum: P < 0.001, a a b; mit

Brachypodium: P < 0.01, a a b), in Monokultur waren nur tendenzielle Steigerungen aufgetreten.

Uneinheitlich blieben die Reaktionen in Nachbarschaft zu zwei Arten. Die Allokationsverschiebung

zugunsten der griinen Blatter erfolgte Uberwiegend auf Kosten der Stangel, in geringerem Mal3e ver -

kleinerte sich auch der Anteil der seneszenten Blatter. So nahm in Konkurrenz mit Arrhenatherum

(tendenziell) und in Nachbarschaft zu Brachypodium (P < 0.05, a ab b) mit steigenden NHz-Konzen-
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trationen in der Umgebungsluft der Anteil der Stangel an der Sprosstrockenmasse deutlich ab. In
Mischkultur mit beiden Arten blieb die Entwicklung des Stangelanteils erneut ohne einheitlichen Trend.
Wie schon erwahnt verkleinerte sich unter NHs-Exposition in allen Mischkulturen, den Behandlungs -

effekten in den Monokulturen ahnelnd, auch der Anteil der seneszenten Blatter.

Im Vergleich zu den beiden Halbtrockenrasenarten war das Allokationsverhalten bei Arrhenatherum
wie in Reinkultur so auch in den Mischkulturen von einer gré3eren Kontinuitat gepréagt. Dies betraf
besonders den Anteil der Stéangel am Sprosstrockengewicht, der sich bei einem erhéhtem NH s/NH,"-
Angebot kaum veranderte. Ahnlich wie in Monokultur investierte Arrhenatherum auch in den Misch-
kulturen unter NHs-Exposition etwas mehr in die grinen Blattspreiten, die Veranderungen blieben aber
in allen Fallen unter finf Prozentpunkten. Der Anteil der seneszenten Blatter hatte sich in Reinkultur
bei einem erhdhten NH;-Angebot signifikant um bis zu 10 Prozentpunkte verkleinert (s. 3.2.1.12), in
den Mischkulturen lieRen sich dagegen nur geringe oder uneinheitliche Behandlungseffekte auf den

Anteil seneszenter Blatter erkennen.

Tab. 26: Ubersicht der Allokationsveranderungen im Spross zwischen Mono- und Mischkulturen,
zweites Versuchsjahr (1996)

+: Zunahme des prozentualen Anteils im Vergleich zu den entsprechend behandelten Monokulturen,
-: Abnahme, +/-: keine einheitlichen Veranderungen.

prozentuale Anteile von
Blattspreiten Stangeln
grinen seneszenten

Bromus +- + )
Arrhenatherum mit | Brachypodium - + +/-

Bromus und

Brachypodium +- +- +-

Arrhenatherum + +/- -
Bromus mit Brachypodium - + +/-

Arrhenatherum und

Brachypodium + ] +-

Arrhenatherum + +/- -
Brachypodium mit | Bromus +/- +/- +/-

Arrhenatherum und

+ - -
Bromus

Zusammenfassung

Bei allen drei Arten beeinflussten so wohl die interspezifische Konkurrenzsituation als auch das
NH3/NH,4 -Angebot die Allokation innerhalb des Sprosses.

Brachypodium und Bromus investierten in Konkurrenz mit Arrhenatherum mehr in die griinen Blatt-
spreiten und weniger in die Stangel als in Reinkultur. Keine deutlichen Veranderungen zeigten sich in
Konkurrenz mit der jeweils anderen Halbtrockenrasenart. Bei Arrhenatherum verkleinerte sich in Kon-

kurrenz mit Brachypodium der Anteil der griinen Blattspreiten gegentiber der Reinkultur, neben
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Blatter.

Bromus nahm der Anteil der Sténgel ab, in beiden Fallen jeweils zugunsten des Anteils seneszenter

Reaktionen auf das NH,-Angebot waren v.a. auf die NHz-Exposition zuriickzufiihren. Brachypodium
investierte in allen Mischkulturen mehr in die Stéangel und wenig er in die seneszenten Blatter, der
prozentuale Anteil der griinen Blattspreiten veranderte sich kaum. Deren Anteil nahm bei Bromus in
Konkurrenz mit einer weiteren Art auf Kosten der Stangel zu. Bei Arrhenatherum wuchs der Anteil der

grunen Blattspreiten nur wenig an, bei Stangeln und seneszenten Blattern zeigten sich kaum Veran -

NH3-Konzentration [ug/m?3]
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3.2.2.4 Prozentuale Anteile der Arten an der oberirdischen Biomasse in den Mischkulturen

Erste Vegetationsperiode (1995)

Zum Zeitpunkt der ersten Ernte dominierte Arrhenatherum als am schnellsten wachsende Art mit
weitem Abstand die Mischkulturen. Sowohl in Kombination mit Bromus als auch neben Brachypodium
bildete Arrhenatherum zwischen 70 und 80 % der geernteten Biomasse pro Topf (Abb. 87). Ahnliches
galt auch fir die Kulturen aus drei Arten, in denen etwa 70 % der Trockenmasse Arrhenatherum
zuzuordnen war, Bromus etwa 20 % und Brachypodium ca. 10 % erreichten (Abb. 88). In den aus

Bromus und Brachypodium gebildeten Kulturen fiel der Anteil beider Arten etwa gleich groR3 aus.

Ein erhdhtes NH3/NH,"-Angebot hatte im ersten Versuchsjahr nur einen relativ geringen Einfluss auf
die Zusammensetzung der Mischkulturen. In keiner der Kombinationen zeigten sich signifikante
Effekte, geringe Veranderungen waren in den meisten Fallen ohne einheitliche Tendenz. Bemerkens-
wert war jedoch, dass Arrhenatherum in Nachbarschaft von Brachypodium stérker von einem erhéh
ten NH,"-Angebot profitieren konnte, sein Anteil wuchs um bis zu 10 %. Der umgekehrte Fall trat in
den Kulturen aus drei Arten auf. Dort musste Arrhenatherum bei der gleichen Behandlung etwa 15 %
sowohl an Brachypodium als auch an Bromus abgeben, die ca. 10 bzw. 5 % zulegten. Brachypodium
war in diesen Kulturen die einzige Art, deren prozentualer Anteil bereits im ersten Jahr unter erhdhten

NHs-Konzentrationen um etwa 10 % anwuchs — ebenfalls auf Kosten von Arrhenatherum.
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Abb. 88 : Prozentualer Anteil der Arten in Mischkultur (drei Arten) an der gesamten Sprosstrocken -
masse (> 7 cm Schnitthéhe) pro Topf unter erhéhtem NH; und veranderter NH,4 -Versorgung im
ersten Versuchsjahr (1995)
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Zweite Vegetationsperiode (1996)

Im Gegensatz zum ersten Versuchsjahr fiihrte in der zweiten Vegetationsperiode ein verbessertes
NH3/NH,4 -Angebot zu deutlichen Verénderungen in der Zusammensetzung der aus zwei Arten zu-
sammengesetzten Mischkulturen im Vergleich zu den Kontrollen. Alle drei untersuchten Arten rea-

gierten jedoch je nach mitkultivierter Art sehr unterschiedlich.
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Abb. 89: Prozentualer Anteil der Arten in Mischkultur (zwei Arten) an der gesamten Sprosstrocken-
masse (> 7 cm Schnitthéhe) pro Topf unter erhdhtem NH; und veranderter NH,4 -Versorgung im
zweiten Versuchsjahr (1996)
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So gewann in den Mischkulturen aus Arrhenatherum und Bromus mit zunehmender NHz;-Konzentra-
tion in der Umgebungsluft Arrhenatherum deutlich die Oberhand (Abb. 89). Sein prozentualer Anteil
an der gesamten Sprosstrockenmasse (>7 cm) pro Topf stieg von 50 % in den Kontrollen bei einer
NHz-Konzentration von 20 ug m™ NHs auf ca. 60 %, unter maximaler NH;-Exposition (50 pg m™)
sogar auf 70 % an. Entsprechend fiel derjenige von Bromus auf ca. 40 % bzw. 30 %. Die Effekte der
NHs-Exposition waren signifikant (P < 0.05", LSD-Test: a ab b]. Ohne NH-Exposition waren jedoch
die Anteile beider Arten gleich groR. NH,*-Gaben fiihrten dort wie auch in Kombination mit erhéhten

NHs-Konzentrationen zu keinen deutlichen Veranderungen.

Von einer starkeren Dynamik der Behandlungseffekte gepragt waren die Mischkulturen von
Arrhenatherum und Brachypodium. Brachypodium konnte sich nur in den Kulturen behaupten, die
weder erhdhten NHs-Konzentrationen ausgesetzt waren noch NH,-Gaben erhielten. Jede der beiden
Arten stellte unter diesen Bedingungen etwa 50 % der Sprosstrockenmasse pro Topf. Wurde aus-
schlieRlich die NH,"-Versorgung verbessert, konnte davon Arrhenatherum tendenziell starker profitie-
ren als Brachypodium, die prozentualen Anteile an der geernteten Sprosstrockenmasse verschoben
sich etwa zu 70:30 %. Dies Mengenverhaltnis blieb auch unter niedrigen NHs-Konzentrationen erhal-
ten, die Unterschiede zwischen den NH, -Varianten waren hier weitgehend verschwunden. Dies galt
auch fur die Kulturen unter maximaler NH s-Exposition, dort kam es jedoch im Kontrast zu den
Verhéltnissen in den Kulturen mit Bromus zu einer deutlichen Angleichung der Anteile von
Arrhenatherum und Brachypodium auf ca. 55:45 %. Arrhenatherum verlor damit bei héchsten NH;-
Konzentrationen in Nachbarschaft von Brachypodium deutlich an Dominanz. Auch in diesen Misch-
kultur waren die Effekte der NHs-Exposition signifikant (P < 0.05"). Das Ergebnis des LSD-Tests [ab a
b] spiegelt die Tatsache wider, dass sich die Varianten unter NH ;-Exposition starker voneinander

unterschieden als diese von den Kulturen ohne erhdhte NH ;-Konzentrationen.

Wiederum ein vdllig anderes Bild als in den Artenkombinationen, bei denen Arrhenatherum beteiligt
war, zeigte sich in den aus beiden Halbtrockenrasenarten gebildeten Mischkulturen. Bei alleiniger

NH,"-Versorgung dominierte dort Bromus mit ca. 65 % der Sprosstrockenmasse pro Topf gegeniiber
Brachypodium mit ca. 35 %. Auch unter NH3z-Exposition blieb Bromus zwar dominant, die prozentua-

len Anteile verschoben sich jedoch tendenziell leicht zugunsten von Brachypodium auf ca. 60:40 %.

In den aus allen drei Arten zusammengesetzten Mischkulturen blieben die Behandlungseffekte auch
im zweiten Versuchsjahr relativ gering (Abb. 90). Wie schon in der ersten Vegetationsperiode konnte
Brachypodium bei einer verbesserten NH, -Versorgung seinen Anteil auf Kosten von Arrhenatherum
tendenziell um etwa 10 Prozentpunkte steigern, die Reaktionen bei Bromus waren dagegen unein-
heitlicher. Auch von erhdhten NH3;-Konzentrationen profitierte vor allem Brachypodium, die Zunahmen
zwischen 5 und 10 Prozentpunkten waren in diesem Falle signifikant (P < 0.05, LSD-Test: a ab b). Die
positive Entwicklung bei Brachypodium ging in diesen Kulturen in erster Linie zu Lasten von Bromus,
dessen prozentualer Anteil tendenziell entsprechend abnahm, wahrend sich Arrhenatherum

weitgehend halten konnte.
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Abb. 90: Prozentualer Anteil der Arten in Mischkultur (drei Arten) an der gesamten Sprosstrocken -
masse (> 7 cm Schnitthéhe) pro Topf unter erhdhtem NH; und veranderter NH,4 -Versorgung im
zweiten Versuchsjahr (1996)

Dritte Vegetationsperiode (1997)

Waren die Verhaltnisse im zweiten Versuchsjahr noch weitgehend unabhangig von der Artenkombi -
nation durch eine deutlichen Dominanz von Arrhenatherum gepréagt, der in der Lage schien, bei einem
hohem NHs/NH, -Angebot zumindest Bromus als Nachbarart zu verdréangen, wurde dies durch die

Entwicklungen in der dritten Vegetationsperiode wieder in Frage gestellt (Abb. 91).

Besonders Brachypodium konnte seine Anteile in den Mischkulturen starker als im Vorjahr unter einer
verbesserten NHs/NH, -Versorgung erhéhen. Auffallig war dies vor allem in der Kombination mit
Arrhenatherum, das in den Kontrollvarianten ohne NHs/NH,-Angebot mit einem durchschnittlichen
Anteil von etwa 60 % der oberirdischen Biomasse noch deutlich dominierte. Dies &nderte sich auch
durch NH,"-Gaben nur geringfiigig. Zu massiven Veréanderungen kam es jedoch unter NH;-Exposi
tion. Bei NHz-Konzentrationen von 20 pug m™ in der Umgebungsluft waren die Anteile beider Arten
etwa gleich groR, bei 50 ug m™ hatten sich die Dominanzverhaltnisse der Kontrollkulturen mehr als
umgekehrt, hier stellte nunmehr Brachypodium einen Anteil von etwa 65 % an der Sprosstrocken-
masse. Die Effekte der NH;-Exposition waren in dieser Artenkombination signifikant (P < 0.05", LSD-
Test: aab).

In den Mischkulturen aus Bromus und Brachypodium fanden sich ahnlich deutliche Differenzen zwi-
schen den Arten lediglich in den Kontrollen ohne NHs/NH,4 -Angebot, in denen Bromus mit einem
durchschnittlichen Anteil von etwa 65 % dominierte. Aber bereits durch eine erhéhte NH, -Versorgung
glichen sich die Anteile der Arten weitgehend an. Dies galt auch fiir die Kulturen unter NH 3-Exposi

tion, bei maximalen NH3-Konzentrationen waren Bromus etwa 55 % der oberirdischen Biomasse
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Abb. 91: Prozentualer Anteil der Arten in Mischkultur (zwei Arten) an der gesamten Sprosstrocken-
masse (> 7 cm Schnitthéhe) pro Topf unter erhéhtem NH; und veranderter NH,4 -Versorgung im
dritten Versuchsjahr (1997)

zuzurechnen. Damit konnte sich Bromus in Konkurrenz mit Brachypodium zwar besser behaupten als
Arrhenatherum, Brachypodium konnte jedoch auch hier im Vergleich zum Vorjahr seinen Anteil deut -
lich vergréRern. Die relativ schwachen Effekte sowohl der NH5-Exposition als auch der NH, -Versor-

gung blieben tendenziell.

In Konkurrenz mit Arrhenatherum konnte Bromus sich im dritten Versuchsjahr wieder besser behaup-

ten als im Jahr davor. Die massiven Verdrangungstendenzen durch Arrhenatherum, die in der zwei

ten Vegetationsperiode mit zunehmenden NHz-Konzentrationen in der Umgebungsluft aufgetreten
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waren, hatten sich wieder deutlich abgeschwacht, in den Kulturen ohne NH,-Gaben gelang es
Bromus auch unter NHz-Exposition, einen Anteil von 60 bis 65 % zu halten. Uneinheitlicher und von
starken Schwankungen zwischen den Parallelen gepragt waren dagegen die Behandlungsvarianten
ohne NH3-Exposition. Zwar erreichte Bromus wie in den Varianten ohne jedes NH,-Angebot auch bei
maximaler NH,"-Versorgung Anteile Uiber 60 %, unter niedrigen NH ,"-Gaben lagen Arrhenatherum und
Bromus jedoch etwa gleichauf. Dies galt auch fir diejenigen Behandlungsvarianten, die zugleich
erhdhten NHs-Konzentrationen ausgesetzt waren und NH, -Gaben erhielten. Hier konnte
Arrhenatherum im Vergleich zu den Kontrollen aufholen, beide Arten hatten hier etwa gleich groRRe

Anteile.

Auch im dritten Versuchsjahr blieben die Behandlungseffekte in den aus allen drei Arten zusammen -
gesetzten Mischkulturen nur relativ gering. Wie im Vorjahr konnte Brachypodium tendenziell sowohl
von der NHs-Exposition als auch von NH,4 -Gaben profitieren. Sein Anteil wuchs in den entspreche n-
den Kulturen um etwa 10 bzw. 5 Prozentpunkte. Im Gegensatz zur zweiten Vegetationsperiode ging
dieser Zuwachs jedoch in erster Linie zu Lasten von Arrhenatherum, wahrend Bromus sich weitgehend

unabh&ngig vom NHs/NH, -Angebot auf einem hohem Niveau halten konnte.
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Abb. 92: Prozentualer Anteil der Arten in Mischkultur (drei Arten) an der gesamten Sprosstrocken -
masse (> 7 cm Schnitthéhe) pro Topf unter erhéhtem NH; und veranderter NH,4 -Versorgung im
dritten Versuchsjahr (1997)

Berilicksichtigte man bei der Berechnung der prozentualen Anteile auch die Hohenfraktion unter 7 cm,

so zeigte sich in den Mischkulturen ein weitgehend unveréandertes Bild (Abb. 93 und 94).

In der Kombination von Arrhenatherum und Bromus fiel die interspezifische Differenz in den Varianten

ohne NH,4"-Gaben geringfiigig kleiner aus, so dass unter maximaler NH s-Exposition hier alle NH -
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Varianten etwa gleichauf lagen. Insgesamt bleib das Verhalten von Arrhenatherum und Bromus in der

Konkurrenzsituation auch bei Zugrundelegung dieser Datengrundlage von einer starken Dynamik

gepragt.
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Abb.93: Prozentualer Anteil der Arten in Mischkultur (zwei Arten) an der gesamten Sprosstrocken -
masse (ab Bodenoberflache) pro Topf unter erhéhtem NH; und veranderter NH,"-Versorgung im
dritten Versuchsjahr (1997)
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Auch in den Mischkulturen mit drei Arten waren die Unterschiede zwischen den Arten bei Hinzu -
nahme der untersten Hohenfraktion etwas schwéacher. Zwar blieb die Mengenverteilung in den Kon-
trollen mit Anteilen von 50:30:20 fur Bromus, Arrhenatherum und Brachypodium gleich, ein verbes-
sertes NH3/NH,4 -Angebot fiihrte jedoch sowohl bei Arrhenatherum als auch bei Bromus zu geringen
Abnahmen (- 5 Prozentpunkte), wahrend Brachypodium unverandert um etwa 10 Prozentpunkte
zulegen konnte. Diese positive Entwicklung bei Brachypodium war bei Hinzunahme der untersten
Hohenfraktion hochsignifikant (P < 0.01, LSD-Test: a a b).
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Abb. 94: Prozentualer Anteil der Arten in Mischkultur (drei Arten) an der gesamten Sprosstrocken -
masse (ab Bodenoberflache) pro Topf unter erhéhtem NH; und veranderter NH,"-Versorgung im
dritten Versuchsjahr (1997)

Zusammenfassung

Im ersten Versuchsjahr dominierte Arrhenatherum alle Mischkulturen, an denen es beteiligt war. Die
prozentualen Anteile von Bromus und Brachypodium waren sowohl in der Mischkultur aus zwei wie in
der aus drei Arten etwa gleich groR. Die Effekte eines veranderten NH 3/NH, -Angebotes waren nur

gering und nicht signifikant.

Im zweiten Versuchsjahr dominierte Arrhenatherum ohne NHs/NH, -Versorgung nur noch die Drei-
Arten-Kulturen, wahrend in Nachbarschaft zu Brachypodium oder Bromus die Arten gleich grolRe
Anteile stellten. Unter NH3-Exposition nahm der Anteil von Arrhenatherum in Konkurrenz mit Bromus
signifikant zu, wahrend Arrhenatherum in Konkurrenz mit Brachypodium tendenziell von NH, -Gaben
profitieren konnte. Unter hohen NH3-Konzentrationen verschob sich das prozentuale Verhéltnis der

Sprosstrockenmasse jedoch signifikant zugunsten von Brachypodium. In Nachbarschaft mit
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Brachypodium stellte Bromus die héheren prozentualen Anteile, durch ein erhohtes NH3/NH, -
Angebot verschob sich dies Mengenverhaltnis tendenziell etwas zugunsten von Brachypodium.
Analoges galt auch fur die Kulturen aus drei Arten, wo die Zugewinne von Brachypodium auf Kosten
von Bromus unter NHz-Exposition signifikant waren, der Anteil von Arrhenatherum dagegen ohne

deutliche Veranderungen blieb.

Im dritten Versuchsjahr dominierte Bromus alle Kontrollkulturen, wahrend Arrhenatherum in Nachbar-
schaft zu Brachypodium wieder die hdchsten Anteile stellte. Unter einem erhéhten NH 3;-Angebot
nahm jedoch der Anteil von Brachypodium signifikant zu, sodass sich dies Verhaltnis umkehrte.
Tendenzielle Verschiebungen unter einem erhéhten NH 3/NH,"-Angebot zugunsten von Brachypodium
traten auch in Nachbarschaft zu Bromus und in den Kulturen aus drei Arten auf - dort auf Kosten von
Arrhenatherum. In Konkurrenz mit Bromus profitierte Arrhenatherum tendenziell von einer erhéhten

NH,"-Versorgung, sodass beide Arten etwa gleich groRe Anteile erreichten.

3.2.2.5 Entwicklung der prozentualen Anteile der Arten in den Mischkulturen vom ersten bis dritten
Versuchsjahr (1995 bis 1997)

Wie sich die Anteile der Arten in den Mischkulturen tber den gesamten Zeitraum des Experimentes
entwickelt haben und welche Rolle das differierende NH3/NH,"-Angebot dabei spielte, wird noch

deutlicher, wenn man die prozentualen Anteile gegen die Versuchsjahre auftragt (Abb. 95 und 96).

Die massivsten Veranderungen der Dominanzverhaltnisse im Verlauf der dreijahrigen Expositionszeit
der Modellkulturen traten dabei in den Kulturen auf, an denen Arrhenatherum beteiligt war, sowohl in

der Kombination mit einer weiteren Art als auch in Nachbarschaft von zwei weiteren Arten.

Besonders auffallig waren diese Veranderungen in den Mischkulturen aus Arrhenatherum und
Bromus. Hatte hier Arrhenatherum im ersten Versuchsjahr noch in allen Behandlungsvarianten mit
einem Anteil zwischen 70 und 80 % mit weitem Abstand die dominierende Rolle gespielt, &nderte sich
dieses Bild in den beiden folgenden Jahren massiv zugunsten von Bromus, der in der dritten Vegeta-
tionsperiode in vier von neun Behandlungsvarianten mit Anteilen zwischen 60 und 70 % fast das an -
fangliche Niveau der konkurrierenden Art erreichte. Dies galt besonders fir die Behandlungsvariante
ohne erhéhte NH3/NH, -Versorgung - die zwischen den Versuchsjahren beobachteten Veranderungen
waren hier hochsignifikant (P < 0.01, LSD-Test: a b b), ebenso bei alleiniger NH 3-Exposition

(P <0.001", abcbzw. P <0.01", aab) und in derjenigen Variante, die ausschlieRlich héchste NH ,*-
Gaben erhielt (P < 0.01, a b b). In allen anderen Behandlungsvarianten &nderten sich die Mengenver -
héltnisse innerhalb der drei Vegetationsperioden zwar auch deutlich, es gelang jedoch weder
Arrhenatherum noch Bromus zur Dominanz zu gelangen - beide Arten stellten dort im dritten, z.T.

schon im zweiten Versuchsjahr etwa gleich gro3e Anteile.

Obwohl ein erhdhtes NHs/NH, -Angebot im Verlauf der dreijahrigen Expositionszeit zu einer deutli-

chen Zunahme des Anteils von Bromus fiihrte, wurde die Geschwindigkeit dieser Entwicklung da-
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durch eher gehemmt. So erreichte Bromus in den Kontrollen ohne NH3/NH,4 -Versorgung bereits in
der zweiten Vegetationsperiode einen Anteil von 50 %, wahrend er unter NHs-Exposition lediglich
zwischen 35 und 40 % lag. Zu diesem Zeitpunkt profitierte Arrhenatherum noch starker als Bromus

von einem verbesserten NHz/NH, -Angebot.

Auch in Nachbarschaft von Brachypodium buf3te Arrhenatherum im Verlauf des Experimentes viel von
seiner anfanglichen Dominanz ein, insbesondere in denjenigen Varianten, die maximalen NH 3-
Konzentrationen ausgesetzt waren. Unabh&ngig von der NH,"-Versorgung erreichte der Anteil von
Brachypodium im dritten Versuchsjahr dort ebenfalls ca. 65 %, womit sich auch in dieser Artenkombi-
nation die Dominanzverhaltnisse der ersten Vegetationsperiode praktisch umgekehrt hatten. Die
interspezifischen Differenzen waren jedoch in dieser Mischkultur schon zu Beginn der Studie etwas
schwécher als in der Kombination Arrhenatherum/Bromus - mit nur geringen Abweichungen zwischen
den Behandlungsvarianten bildete Arrhenatherum 70 % der Sprosstrockenmasse (> 7 cm) pro Topf ,
Brachypodium 30 %. Besonders auffallig verlief die Entwicklung von Brachypodium zur dominieren-
den Art unter maximalen NHz-Konzentrationen - die Veranderungen zwischen den Versuchsjahren
waren dort in allen Varianten der NH,*-Versorgung hochsignifikant (0 kg NH,*-N ha™ a™: P < 0.01,
LSD-Test: aab; 20: P < 0.01, LSD-Test: ab c; 50: P < 0.001, LSD-Test: a b c). Im Vergleich zu
Bromus erreichte Brachypodium als Konkurrent von Arrhenatherum in diesen Varianten im zweiten
Versuchsjahr deutlich hhere Anteile und zog dort fast mit Arrhenatherum gleich. Analog zu Bromus
gelang Brachypodium dies zu jenem Zeitpunkt in den Kontrollkulturen ohne NHs/NH,-Angebot. Im
Vergleich zur Entwicklung in der Mischkultur mit Bromus konnte sich Arrhenatherum in Nachbarschaft
mit Brachypodium insgesamt jedoch etwas besser behaupten. So nahm der Anteil von Arrhenatherum
unter erhéhter NH,"-Versorgung in Verbindung mit fehlender oder niedriger NHs-Exposition deutlich
langsamer ab und erreichte bei der Ernte im dritten Versuchsjahr ein Verhéltnis zwischen
Arrhenatherum und Brachypodium von etwa 55:45 %. Auffallig war jedoch auch das relativ haufige
Auftreten uneinheitlicher Reaktionen auf die Behandlungen - entgegen den Erwartungen stellten die
Varianten mit mittlerem Angebot minimale oder maximale Anteile. Dies galt sowohl flr die NH3-Expo-

sition wie fur die NH,"-Versorgung.

Musste in den Mischkulturen aus Arrhenatherum und Brachypodium fir einzelne Behandlungs-
varianten eine Uneinheitlichkeit in der Reaktionsweise konstatiert werden, so charakterisiert dies die
Entwicklung in der Kombination aus Bromus und Brachypodium insgesamt. Zwar kam es in einigen
Behandlungsvarianten auch dort zu deutlichen Veranderungen der urspriinglichen Dominanzverhalt-
nisse, deutlich iberwogen jedoch diejenigen Varianten, in denen die prozentualen Anteile der beiden
Arten im Verlauf der dreijahrigen Expositionszeit eher zu oszillieren schienen als einen bestimmten
Trend anzuzeigen. Dies spiegelte sich auch in der Tatsache wider, dass die Verdnderungen zwischen

den Versuchsjahren im Gegensatz zu den anderen Mischkulturen in keiner der Varianten signifikan t

Abb. 95 (n&chste Seite): Entwicklung des prozentualen Anteils der Arten in Mischkultur (zwei Arten)
an der gesamten Sprosstrockenmasse pro Topf unter erhéhtem NH3 und veranderter NH," -
Versorgung vom ersten bis dritten Versuchsjahr (1995-1997)
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waren. Ausgehend von relativ geringen Differenzen zwischen den prozentualen Anteilen zu Beginn
der Studie nahm der Anteil von Bromus im zweiten Jahr in fast allen Behandlungsvarianten zu. Lag
dieser Anfangs noch zwischen 50 und 60 %, stieg er bis auf 70 % an. Bemerkenswert war auch, dass
zum Zeitpunkt der zweiten Ernte Bromus in allen Behandlungsvarianten hdhere Anteile als
Brachypodium erreichte, auch in den Kulturen, die in der ersten Vegetationsperiode noch von
Brachypodium dominiert worden waren. Im Unterschied zur Entwicklung in den anderen Misch
kulturen kehrte sich dieser Trend jedoch in der dritten Vegetationsperiode wieder um, indem es
Brachypodium in fast allen Behandlungsvarianten gelang, seinen Anteil wieder zu vergré3ern. Deut -
lich abgehoben verlief jedoch die Entwicklung in zwei der neun Varianten - dies waren zum einen die
Kontrollkulturen ohne NHs/NH,"-Angebot, zum anderen die Kulturen mit maximaler NHs/NH,"-Ver-
sorgung. In den Kontrollkulturen wuchs der Anteil von Bromus ausgehend von etwa 50 % zu Beginn
des Experimentes bereits in der zweiten Vegetationsperiode auf fast 70 % an, eine deutliche Domi-
nanz, die auch im dritten Versuchsjahr erhalten blieb. Von einer erstaunlichen Kontinuitéat Gber den
gesamten Expositionszeitraum gepragt waren die Verhaltnisse unter maximaler NH3/NH, -Versor-
gung. Bromus erreichte dort im ersten und zweiten Versuchsjahr einen Anteil von etwa 60 %, der in

der dritten Vegetationsperiode nur geringfiigig auf ca. 55 % abnahm.

Auch die Entwicklung in den aus allen drei Arten zusammengesetzten Mischkulturen war gepragt
durch eine deutliche Verkleinerung des prozentualen Anteils von Arrhenatherum im Verlauf der drei-
jahrigen Expositionszeit und Zunahmen bei den beiden Halbtrockenrasenarten, vor allem von
Bromus, der in der dritten Vegetationsperiode in allen Behandlungsvarianten deutlich dominierte,
aber auch von Brachypodium, das am Ende der Studie mit Arrhenatherum gleichziehen konnte (Abb.
96). Analog zur bereits beschriebenen Entwicklung in den Kulturen aus zwei Arten nahm auch in den
Mischkulturen aus drei Arten der Anteil von Arrhenatherum in fast allen Behandlungsvarianten um
mehr als die Halfte ab. So hatte Arrhenatherum im ersten Versuchsjahr in den Kontrollkulturen ohne
NH3/NH,4 -Anreicherung mit einem durchschnittlichen Anteil von etwa 70 % noch deutlich dominiert.
Arrhenatherum verlor in der Folgezeit jedoch jahrlich etwa 20 Prozentpunkte, sodass sein Anteil in
diesen Kulturen bei der Schlussernte nur mehr etwa 30 % betrug - die Veranderungen zwischen den
Versuchsjahren waren in dieser Behandlungsvariante signifikant (P < 0.05, LSD -Test: a ab b). Im sel-
ben Zeitraum vergrof3erte vor allem Bromus seinen Anteil erheblich von anfangs ca. 20 % auf ca. 50
% bei der Schlussernte. Der starkste Zuwachs trat dabei mit 20 Prozentpunkten in der dritten Vegeta-
tionsperiode auf. Dagegen konnte Brachypodium seinen Anteil besonders im zweiten Versuchsjahr
von unter 10 % auf ca. 15 % ausbauen, bei der Schlussernte stellte diese Art etwa 20 % der Spross -
trockenmasse (> 7 cm) pro Topf. Die Rangfolge der Arten anderte sich in diesen Kulturen damit von
Arrhenatherum (70 %) - Bromus (20 %) - Brachypodium (10 %) zu Beginn der Expositionszeit zu
Bromus (50 %) - Arrhenatherum (30 %) - Brachypodium (20 %) am Ende. Auch in den Behandlungs-
varianten mit einem erhéhten NHs/NH, -Angebot dnderte sich an diesem Grundmuster nur wenig, die
Abweichungen lagen selten tber 10 Prozentpunkten. Bemerkenswert war jedoch, dass von maxima
len NHs-Konzentrationen in allen drei Versuchsjahren in erster Linie Brachypodium profitieren konnte.

Dessen Anteil stieg unabhéngig vom NH, -Angebot in diesen Varianten auf ca. 30 %. Damit war unter
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Abb. 96: Entwicklung des prozentualen Anteils der Arten in Mischkultur (drei Arten) an der gesamten
Sprosstrockenmasse pro Topf unter erhdhtem NH 5 und veranderter NH, " -Versorgung vom ersten bis
dritten Versuchsjahr (1995-1997)

maximaler NHz-Exposition sowohl der Anteil von Bromus (50 %) als auch der von Brachypodium

(30 %) groRer als der von Arrhenatherum (20 %). Die NH,4 -Versorgung hatte weniger Einfluss auf die
Mengenanteile am Ende der Studie als auf die Geschwindigkeit der Veranderungen. Ausgehend von
etwas geringeren Differenzen zwischen den Arten bereits in der ersten Vegetationsperiode -
Arrhenatherum (60 %) - Bromus (20 %) - Brachypodium (20 %) - unterschieden sich auch im zweiten
Versuchsjahr die Anteile der Arten in den Varianten mit NH,-Gaben weniger als in den entsprechen-

den Kontrollen.

205



Zusammenfassung

Im Laufe der dreijahrigen Expositionszeit biiBte Arrhenatherum in allen Kombinationen seine anfang -
lich dominante Stellung ein. Die starksten Verschiebungen der prozentualen Anteile traten in Konkur -
renz mit Bromus auf, der sich sowohl in der Behandlungsvariante ohne NH/NH,"-Versorgung als
auch unter alleiniger NHs-Exposition selbst zur dominanten Art entwickelte. Bei einer erhéhten NH, -
Versorgung glichen sich die Anteile der beiden Arten dagegen im Verlauf der Expositionszeit meist

an.

Auch Brachypodium steigerte in Konkurrenz mit Arrhenatherum seine prozentualen Anteile im Laufe
des Experimentes. Besonders deutlich verlief die Entwicklung zur dominierenden Art ebenfalls in den
Kontrollen und unter alleiniger NH3z-Exposition. Bei maximalen NHz-Konzentrationen galt dies, anders
als bei Bromus, auch unabh&ngig vom NH,-Angebot. In allen anderen Behandlungsvarianten
erreichten die beiden Arten &hnliche Anteile. Arrhenatherum konnte jedoch unter erhéhten NH -

Gaben seine Position etwas besser behaupten als in Konkurrenz mit Bromus.

Weniger ausgepragt waren die Dominanzverhaltnisse in den Mischkulturen aus Bromus und
Brachypodium. Ausgehend von etwa gleichgroRen Anteilen im ersten Versuchsjahr gewann Bromus
zwar in der zweiten Vegetationsperiode in fast allen Behandlungsvarianten die Oberhand, im letzten
Versuchsjahr glichen sich die Anteile aber wieder weitgehend an. Eine deutliche Dominanz von

Bromus entwickelte sich nur in der Behandlungsvariante ohne NH3/NH,"-Versorgung.

Eine deutliche Verschiebung der prozentualen Anteile trat in den Mischkulturen mit allen drei Arten
auf. Hier nahmen im Laufe der Expositionszeit die Anteile besonders von Bromus aber auch von
Brachypodium auf Kosten von Arrhenatherum zu, sodass im dritten Versuchsjahr Bromus zur domi-
nanten Art wurde und Arrhenatherum bzw. Brachypodium etwa gleich grof3e Anteile stellten. Diese
Veranderungen waren weitgehend unabh&ngig vom NH 3/NH, -Angebot, von hohen NHs-Konzentrati-

onen konnte jedoch Brachypodium durchgehend am starksten profitieren.

3.2.2.6 Relativer Ertrag

Aus dem Verhalten einer Art in Monokultur kann nicht auf ihre Reaktion in Konkurrenz mit einer oder
mehreren anderen Arten geschlossen werden (BORNKAMM 1961a, BESSON 1972). Fir eine genaue
Beurteilung der Behandlungseffekte miissen daher sowohl die Reaktionen in Reinkultur und damit
unter intraspezifischer Konkurrenz als auch in Mischkultur unter interspezifischer Konkurrenz betrach-
tet werden (wobei in dieser Studie in den Mischkulturen streng genommen eine Kombination von

inter- und intraspezifischer Konkurrenzsituation vorlag, da von den verschiedenen Arten ja immer
mehrere Individuen eingebracht wurden). Die Grof3e der einzelnen Pflanze ist dabei eine gute Grund-
lage, um das Ausmald des Einflusses konkurrierender Individuen derselben oder einer anderen Art
abschéatzen zu kdnnen. Fir Vergleiche zwischen Mono- und Mischkulturen ist daher die Trockensub-

stanzproduktion pro Einzelpflanze ein geeigneterer Parameter als der auf eine bestimmte Grund -
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flache bezogene Ertrag. Der Relative Ertrag (RE) als das Verhéltnis zwischen dem Ertrag einer Art in
Mischkultur zu dem in Monokultur kann als eine charakteristische Konkurrenzgrof3e definiert werden

(bei der Berechnung wurde die Anzahl der zu Beginn der Studie gepflanzten Individuen zugrundege -
legt):
r=0/M

hierbei ist O das Trockengewicht pro Individuum der Art x in Mischkultur und M das Trockengewicht
pro Individuum der Art x in Monokultur, wobei die Versuchspflanzen mit Ausnahme der Konkurrenz-
situation unter den gleichen Bedingungen aufwuchsen (DE WIT 1960, VAN DEN BERGH 1968, ent-
spricht ,Mischsaatfaktor* von LAMPETER 1959). Fir die Berechnung wurden jeweils die Mittelwerte

gleich behandelter Topfe verwendet.

Aufgrund des Ernteverfahrens lag in den ersten beiden Versuchsjahren nur die Sprosstrockenmasse
oberhalb einer Schnitththe von 7 cm G ber der Bodenoberflache diesen Berechnungen zugrunde. Im

dritten Versuchsjahr konnte dieser Bereich dann mit erfasst werden.

Erstes Versuchsjahr (1995)

Bereits im ersten Versuchsjahr lie3en sich bei allen drei untersuchten Arten deutliche Unterschiede
zwischen dem Wachstumsverhalten in Reinkultur und dem in Mischkultur ausmachen (Abb. 97). Die
einheitlichsten Behandlungseffekte traten bei Arrhenatherum auf, wahrend die Entwicklung des RE bei

den beiden Halbtrockenrasenarten haufig uneinheitlich und von starken Schwankungen gepragt war.

Bei Arrhenatherum war in der ersten Vegetationsperiode die Entwicklung der Einzelpflanzen in den
Mischkulturen in den meisten Fallen deutlich besser als in den entsprechend behandelten Monokultu -
ren. Dies deutet darauf hin, dass bei dieser schnellwiichsigen Art in der Etablierungsphase der
Modellkulturen die intraspezifische Konkurrenz eine starkere Bedeutung hatte als die interspezifische.
Die kleinere Zahl der Einzelpflanzen von Arrhenatherum in den Mischkulturen erméglichte ein starke-
res Wachstum der Individuen im Vergleich zu den Monokulturen, der hinzugekommene interspezifi -
sche Konkurrenzdruck schien dagegen eine geringere Rolle gespielt zu haben. Am ausgepragtesten
war dies in den Behandlungsvarianten ohne NH4/NH,"-Versorgung oder bei ausschlieRlicher NH s-
Exposition. So lag das Individualgewicht von Arrhenatherum in den Kontrollen (kein NH3/NH, -Ange-
bot) der Mischkulturen aus drei Arten um fast das 2,5-fache iber der Sprosstrockenmasse der ent-
sprechenden Pflanzen in Reinsaat. In Mischkultur mit Brachypodium betrug dieses Verhaltnis etwa
1,9, in Nachbarschaft von Bromus etwa 1,6. Eine Verbesserung der NHs/NH,"-Versorgung verklei-
nerte jedoch in den meisten Fallen den RE bei Arrhenatherum. So schmolz der Vorsprung gegenuber
den Monokulturen besonders unter NH, -Gaben deutlich zusammen, die Individualgewichte lagen
aber auch bei diesen Behandlungsvarianten in den meisten Fallen noch tber denen in Reinsaat. Eine
Ausnahme bildeten hier nur die Mischkulturen mit Bromus, in denen der RE von Arrhenatherum unter
héchsten NH,"-Gaben bis auf 1 fiel, sich unter diesen Bedingungen die Einzelpflanzen in Mono- und

Mischkultur somit nahezu gleich entwickelten. Die NHs-Exposition spielte dagegen nur eine ver-
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Relativer Ertrag (1. Versuchsjahr)
(TG Spross pro Pflanze in Mischkultur/TG Spross pro Pflanze in Monokultur)

NH3-Konzentration [pg/m3]

Abb. 97: Relativer Ertrag (Sprosstrockengewicht pro Pflanze in Mischkultur / Sprosstrockengewicht
pro Pflanze in Monokultur [> 7 cm Schnitthéhe]) unter erhéhtem NH; und verénderter NH, " -Versor-

gung im ersten Versuchsjahr (1995)

gleichsweise untergeordnete Rolle, in Nachbarschaft zu Bromus nahm der RE hierdurch leicht ab, ne -
ben Brachypodium zeigten sich dagegen auch positive Tendenzen. Arrhenatherum konnte sich somit
im ersten Versuchsjahr in der interspezifischen Konkurrenzsituation nahezu durchgéangig besser ent-
wickeln als in den Monokulturen, der Vorsprung wurde aber durch die Behandlungen, v.a. erhéhte
NH, " -Gaben meist deutlich verkleinert. Dies deutet darauf hin, dass der interspezifische Konkurrenz-
druck in den Mischkulturen durch eine verbesserte NH, -Versorgung eher vergréRert als vermindert

wurde.

Ein sehr facettenreiches Bild zeigte sich bei Brachypodium. So schwankte bereits in den Kontrollen
ohne NH3/NH,"-Angebot der RE zwischen etwa 1,4 sowohl im Beisein von Arrhenatherum oder

Bromus und nur 0,6 in den Mischkulturen aus drei Arten. Wahrend in Konkurrenz mit einer weiteren
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Art die Entwicklung von Brachypodium damit erfolgreicher war als in Monokultur galt fir die Nachbar-
schaft mit zwei weiteren Arten das Gegenteil, hier erreichte Brachypodium nur etwa 60 % seines Indi-
vidualgewichts in Reinsaat. Allerdings waren die Ergebnisse aus den Dreierkulturen sehr uneinheitlich
und von starken Schwankungen gepragt. Sowohl in Nachbarschaft zu Arrhenatherum als auch neben
Bromus bewirkten NH,"-Gaben in der Regel eine Verkleinerung des RE, in einigen Behandlungsvari-
anten fiel er hierdurch sogar unter den Wert von 1, am deutlichsten mit etwa 0,8 in den Varianten, in
denen Brachypodium in Konkurrenz mit Arrhenatherum stand und als zusétzliche N-Quelle nur NH,"
zur Verfigung stand. Auch in diesem Falle wurde der interspezifische Konkurrenzdruck in den Misch-
kulturen durch NH,"-Gaben verstarkt. Erfolgreicher als Arrhenatherum gelang es jedoch
Brachypodium, diesem negativen Trend der Behandlungen auf den RE durch positive Effekte der
NHs-Exposition entgegenzusteuern. In Mischkultur mit Arrhenatherum nahm der RE mit steigenden
NHs-Konzentrationen deutlich zu, hier profitierten die Einzelpflanzen von Brachypodium in der inter-
spezifischen Konkurrenzsituation offensichtlich stérker von der NH ;-Exposition als die Vergleichs-
pflanzen in Reinkultur. Diesem Trend entgegenlaufend fiel der RE unter mittleren NH, -Gaben mit
steigenden NHz-Konzentrationen jedoch ab. In Nachbarschaft zu Bromus lieRen sich dagegen keine
deutlichen NHs-Effekte ausmachen, was darauf hindeutet, dass die Entwicklung von Brachypodium in
Mischkultur durch Bromus als Nachbarart stérker eingeschrankt wurde als von Arrhenatherum. Auch
hier fielen die Varianten mit mittleren NH,-Gaben durch starke Schwankungen jedoch wieder aus
dem Rahmen.

Konnten bei Arrhenatherum und Brachypodium uneinheitliche Reaktionen dieser Art noch als Ausnah-
me eingestuft werden, die trotzdem eine Aussage Uber Behandlungseffekte auf den RE zulie3en, so
war dies bei Bromus als der dritten untersuchten Art nur sehr eingeschrankt mdéglich, so sehr tber-
wogen dort im ersten Versuchsjahr die uneinheitlichen Effekte. Dies galt insbesondere fiir die Misch -
kulturen mit Brachypodium und die Kulturen aus drei Arten. In beiden Fallen oszillierten der RE ohne
einheitlichen Trend um den Wert 1,5. Immerhin lie3 sich konstatieren, dass auch in diesen Misch -
kulturen die Einzelpflanzen ein deutlich htheres Einzelgewicht erreichten als in Reinkultur. Im deutli-
chen Kontrast hierzu stand das Verhalten von Bromus in Nachbarschaft zu Arrhenatherum, zum ei-
nen aufgrund einer relativ starken Konstanz der ermittelten Verhaltniswerte, zum anderen da in der
Mehrzahl der Behandlungsvarianten die in Mischkultur gebildete Biomasse etwa der in Reinkultur ent -
sprach. Die Starke der von Arrhenatherum ausgehenden interspezifischen Konkurrenz entsprach da-
mit hier der intraspezifischen Konkurrenz in den Reinkulturen von Bromus. Die Behandlungseffekte
blieben wie schon erwahnt gering. Bemerkenswert, da moglicherweise als Gegenstiick zu den beo -
bachteten Reaktionen von Arrhenatherum zu werten, war jedoch ein leichtes Anwachsen des RE
unter alleinigen NH,"-Gaben von etwa 0,8 auf 1,3. Bromus konnte hier in der interspezifischen Kon-
kurrenzsituation von einer verbesserten NH, " -Versorgung stérker profitieren als in Reinkultur. Eine
Zunahme des RE durch NH, -Gaben trat zwar auch in anderen Fallen auf, war dort jedoch mit insge-

samt sehr uneinheitlichen Reaktionen verbunden.
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Relativer Ertrag (2. Versuchsjahr)
(TG Spross pro Pflanze in Mischkultur/TG Spross pro Pflanze in Monokultur)

Ausgehend vom Relativen Ertrag erwiesen sich damit im ersten Versuchsjahr folgende Arten als

konkurrenzstarker (fett):
Arrhenatherum / Bromus
Arrhenatherum / Brachypodium

Bromus / Brachypodium

Arrhenatherum (1.) / Bromus (2.) / Brachypodium

> 7 cm Schnitthohe
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Abb. 98: Relativer Ertrag (Sprosstrockengewicht pro Pflanze in Mischkultur / Sprosstrockengewicht
pro Pflanze in Monokultur [> 7 cm Schnitthéhe]) unter erhéhtem NH; und verénderter NH, " -Versor-

gung im zweiten Versuchsjahr (1996)
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Zweites Versuchsjahr (1996)

Im Vergleich zum Vorjahr fielen bei allen drei Arten die Reaktionen auf die Behandlungen deutlich
schwéacher aus. Auch oszillierten erneut in vielen Fallen die Ergebnisse um einen bestimmten Wert
ohne das sich ein Trend abzeichnete. Auffallig war aber vor allem die Abnahme des RE gegeniber
dem Vorjahr bei allen drei Arten (Abb. 98). Wéahrend Arrhenatherum jedoch trotzdem wie in der ersten
Vegetationsperiode in allen drei Mischkulturen héhere Individualgewichte erreichte als in Reinkultur,
verloren Bromus und Brachypodium im zweiten Versuchsjahr deutlich an interspezifischer Konkurrenz-
kraft, eine Entwicklung, die in Teilen an Ergebnisse der Vorjahres anschloss. Dies galt besonders fiir
Brachypodium, dessen Einzelpflanzen nunmehr in allen drei Mischkulturen geringere Mengen an Bio-
masse bildeten als die Vergleichspflanzen in den gleichbehandelten Monokulturen. Sowohl
Arrhenatherum als auch Bromus erwiesen sich damit im zweiten Jahr der Studie gegenuber
Brachypodium als konkurrenzstarkere Arten. Der negative Trend setzte sich auch bei Bromus fort, war
jedoch im Vergleich zu Brachypodium weniger ausgepragt. Die starksten Einbriiche traten bei dieser
Art in den aus drei Arten zusammengesetzten Mischkulturen auf, dort oszillierten die Verhéaltniswerte
aus dem zweiten Versuchsjahr um den Wert 1, ohne dass sich deutliche Effekte der Behandlungen
ausmachen lieRen. Bromus erreichte damit sowohl in inter- wie in intraspezifischen Konkurrenz-
situationen etwa gleich groRe Einzelgewichte. Dies hatte im Vorjahr nur fir die Mischkultur mit
Arrhenatherum gegolten. Verstarkt wurde dies noch durch einen negativen Effekt erhéhter NHs-Kon-
zentrationen auf den RE, der bis auf einen Wert von 0,7 abfiel. Im Gegensatz zum Vorjahr standen
diesem Trend jedoch keine gegenlaufigen Effekte bei Arrhenatherum als der konkurrierenden Art
gegendber. In ihrer Quantitat zwar etwas abgeschwacht, aber den Reaktionen des Vorjahres entspre-
chend, fielen erneut die negativen Effekte einer erhéhten NH ,"-Versorgung auf den RE von
Arrhenatherum sowohl in Nachbarschaft zu Bromus als auch beiden Halbtrockenrasenarten auf.
Ausgehend vom Relativen Ertrag erwiesen sich damit im zweiten Versuchsjahr dieselben Arten wie im

Jahr zuvor als konkurrenzstarker (s.0.).

Drittes Versuchsjahr (1997)

Die dritte Vegetationsperiode brachte eine fast vollstandige Umkehrung der bis dahin beobachteten
Konkurrenzverhaltnisse. So verlor Arrhenatherum durch eine deutliche Beschleunigung der bereits im
Vorjahr registrierten Abnahmetendenzen weitgehend seine dominierende Stellung sowohl in Mischkul -
tur mit Brachypodium als auch mit Bromus sowie in Nachbarschaft beider Arten (Abb. 99). Im Gegen-
zug gewannen beide Halbtrockenrasen wieder deutlich an Konkurrenzkraft hinzu und glichen so die
Verluste des Vorjahres z.T. wieder aus. Die Behandlungseffekte waren jedoch noch starker als in den
beiden vorrangegangenen Jahren von starken Schwankungen und uneinheitlichen Reaktionsweisen

gepragt.

Die Individualgewichte von Arrhenatherum fielen in allen drei Mischkulturen in der Mehrzahl der
Behandlungsvarianten hinter die Ergebnisse der entsprechenden Monokulturen zuriick, bis auf mini-

mal 0,5 im Beisein von Brachypodium und Bromus. In Nachbarschaft einer dieser beiden Arten lagen
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Relativer Ertrag (3. Versuchsjahr)
(TG Spross pro Pflanze in Mischkultur/TG Spross pro Pflanze in Monokultur)

> 7 cm Schnitthohe
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Abb. 99: Relativer Ertrag (Sprosstrockengewicht pro Pflanze in Mischkultur / Sprosstrockengewicht
pro Pflanze in Monokultur [> 7 cm Schnitthéhe]) unter erhéhtem NH; und veranderter NH, " -Versor-
gung im dritten Versuchsjahr (1997)

die schlechtesten Ergebnisse bei etwa 0,7. Die NH 3-Exposition hatte je nach konkurrierender Art

tendenziell unterschiedliche Einflisse auf die interspezifische Konkurrenzkraft von Arrhenatherum.

Neben Bromus zeigten sich eher positive Effekte, neben Brachypodium waren sie dagegen negativ.

Dort konnte Arrhenatherum dagegen geringfiigig von ausschlieRlichen NH ,"-Gaben profitieren.

Die Reaktionen der beiden Halbtrockenrasenarten waren konstant sehr u neinheitlich, so dass sich

keine deutlichen Trends ausmachen lie3en. Brachypodium konnte unabhéangig von der Behandlung

seine interspezifische Konkurrenzkraft besonders in Mischkultur mit Arrhenatherum wieder etwas stei-

gern, sodass die Gewichte der Einzelpflanzen dort in den meisten Behandlungsvarianten annéhernd

den Vergleichswerten in Monokultur entsprachen. In den beiden anderen Kombinationen waren die

Veranderungen gegeniiber dem Vorjahr nur gering, die Individualgewichte blieben hier in vielen
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Relativer Ertrag (3. Versuchsjahr)
(TG Spross pro Pflanze in Mischkultur/TG Spross pro Pflanze in Monokultur)

ab Bodenoberflache

Arrhenatherum mit: Brachypodium mit: Bromus mit:
Bromus Arrhenatherum Arrhenatherum
2.5— = -
2.0 = =
15 = 3
= Y/ — —A =
1.0 S = ] ®\ ——— =]
0.5- = =
O_O:I.III. I I T T AN AN AT N NN ANEN AN NNH TN N
Brachypodium Bromus Brachypodium
2.5— = -
2.0- = =
15 N = =
1= o ] ]
1.0 —
1c— A ]
0.5 — =
O_O:I.III.II:I.I.I.I.I.I:I.I.I.I.I.I
Bromus und Brachypodium Arrhenatherum und Bromus Arrhenatherum u. Brachypodium
2.5— - =
2.0- = =
1.5- = 36— A
3 3 3 —E— <
10 = = - = —6— 0 kg NH4-N/ha*a
0.5_: _: 4%7 N _: —2— 50 kg NH4-N/ha*a
O0OF—T T T 7 T 1T T 1T T T T T T " T " T " T T " T 7T 7T 7T ]
O 10 20 30 40 50 O 10 20 30 40 50 O 10 20 30 40 50

sogar noch dartber.

NH3-Konzentration [pg/m3]

213

Abb. 100: Relativer Ertrag (Sprosstrockengewicht pro Pflanze in Mischkultur / Sprosstrockengewicht
pro Pflanze in Monokultur [ab Bodenoberflache]) unter erhdhtem NH; und veranderter NH, -Versor-
gung im dritten Versuchsjahr (1997)

Fallen deutlich unter der Marke von 1, die Minima lagen neben Bromus bei etwa 0,4, neben
Arrhenatherum und Bromus bei etwa 0,5. Das eigentliche Gegenstiick zu den beobachteten negati
ven Veranderungen bei Arrhenatherum bildete die Entwicklung bei Bromus, aufféllig besonders in der
Mischkultur aus drei Arten sowie in Nachbarschaft zu Arrhenatherum, dort waren die Reaktionen auf
die Behandlungen jedoch mit starken Schwankungen versehen. In beiden Fallen gewann Bromus im
letzten Versuchsjahr deutlich an interspezifischer Konkurrenzkraft. Mit RE-Werten bis 1,5 in Nachbar-
schaft zu Arrhenatherum und 1,9 in den Mischkulturen aus drei Arten erreichte Bromus wieder die

interspezifische Konkurrenzkraft des ersten Versuchsjahres, lag in einigen Behandlungsvarianten




Verdrangungsfaktor (TG Spross pro Pflanze in Mischkultur/

TG Spross pro Pflanze in Monokultur) > 7 cm Schnitth6he

Ausgehend vom Relativen Ertrag erwiesen sich damit im dritten Versuchsjahr folgende Arten als

konkurrenzstarker (fett):
Arrhenatherum / Bromus
Arrhenatherum / Brachypodium
Bromus / Brachypodium

Arrhenatherum / Bromus / Brachypodium

Drittes Versuchsjahr (1997) (Sprosstrockenmasse ab Bodenoberflache)

Legte man bei der Berechnung des RE des letzten Versuchsjahres die gesamte oberirdische Spross -
trockenmasse zugrunde einschlie3lich der Hohenfraktion zwischen Bodenoberflaiche und 7 cm
Schnitthdhe, so zeigten sich weitgehend ahnliche Ergebnisse wie ohne diese Fraktion (Abb. 100).
Bemerkenswert war lediglich, dass bei Arrhenatherum der negative Trend in der Entwicklung in allen
drei Mischkulturen geringfligig schwéacher ausfiel, wahrend bei Brachypodium die Differenzen zwi-

schen den Behandlungsvarianten noch undeutlicher wurden.
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Abb. 101: Entwicklung des Relativen Ertrages von Arrhenatherum elatius (Sprosstrockengewicht pro
Pflanze in Mischkultur / Sprosstrockengewicht pro Pflanze in Monokultur [> 7 cm Schnitthéhe]) unter
erhdhtem NH; und veranderter NH, " -Versorgung vom ersten bis zum dritten Versuchsjahr (1995 —
1997)
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Verdrangungsfaktor (TG Spross pro Pflanze in Mischkultur/

TG Spross pro Pflanze in Monokultur) > 7 cm Schnitth6he
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Entwicklung des Relativen Ertrages von 1995 bis 1997

Verfolgt man die Veranderungen des RE Uber den gesamten Versuchszeitraum, trat die Entwicklung
der interspezifischen Konkurrenzkraft bei den drei untersuchten Arten noch deutlicher hervor (Abb.
101 - 103). Besonders plastisch war hierbei vor allem der Kontrast zwischen der Entwicklung bei

Arrhenatherum auf der einen und Bromus und Brachypodium auf der anderen Seite.

Wahrend Arrhenatherum im ersten und in den meisten Behandlungsvarianten auch noch im zweiten
Versuchsjahr gegeniber den beiden Halbtrockenrasenarten als dominierende Art einzustufen war,
wandelte sich dieses Bild in der dritten Vegetationsperiode deutlich. Arrhenatherum bifte in allen
Kombinationen an interspezifischer Konkurrenzkraft ein. Im Gegenzug konnten sowohl Bromus als
auch Brachypodium in Nachbarschaft zu Arrhenatherum ihre Position im dritten Versuchsjahr aus-
bauen, nachdem sie in der vorrangegangenen Vegetationsperiode ausgehend von z.T. bereits relativ
schwachen Ausgangspositionen im ersten Versuchsjahr zunéchst weiter an Konkurrenzkraft einge
biRt hatten. Eine &hnliche Entwicklung zeigte sich auch in den Mischkulturen aus Bromus und
Brachypodium. Die interspezifische Konkurrenzkraft hatte bei beiden Arten zwischen dem ersten und
zweiten Versuchsjahr in den meisten Behandlungsvarianten abgenommen. In der dritten Vegetations -

periode konnten jedoch sowohl Bromus als auch Brachypodium einer Fortsetzung dieses negativen

Brachypodium pinnatum mit:

0 kg NH4-N/ha*a 20 kg NH4-N/ha*a 50 kg NH4-N/ha*a

E E E —6— 0 g NH3/m®
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Abb. 102: Entwicklung des Relativen Ertrages von Brachypodium pinnatum (Sprosstrockengewicht
pro Pflanze in Mischkultur / Sprosstrockengewicht pro Pflanze in Monokultur [> 7 cm Schnitthdhe])
unter erhdhtem NH; und veranderter NH, -Versorgung vom ersten bis zum dritten Versuchsjahr (1995
-1997)
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Verdrangungsfaktor (TG Spross pro Pflanze in Mischkultur/

TG Spross pro Pflanze in Monokultur) > 7 cm Schnitthéhe

Trends vielfach entgegensteuern. Bromus erwies sich gegeniiber Brachypodium in den meisten Be-
handlungsvarianten als die Uberlegene Art, die Differenzen waren aber im Vergleich zu den Misch

kulturen mit Arrhenatherum weniger ausgepragt.

Bromus erectus mit:

0 kg NH4-N/ha*a 20 kg NH4-N/ha*a 50 kg NH4-N/ha*a
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Abb. 103: Entwicklung des Relativen Ertrages von Bromus erectus (Sprosstrockengewicht pro
Pflanze in Mischkultur / Sprosstrockengewicht pro Pflanze in Monokultur [> 7 cm Schnitthéhe]) unter
erhdhtem NH; und veranderter NH,"-Versorgung vom ersten bis zum dritten Versuchsjahr (1995 -
1997)

Relativer Ertrag, interspezifischer Vergleich der Werte

Bei einem direkten Vergleich der RE-Werte von Arrhenatherum mit den konkurrierenden Arten bestéa-

tigte sich die fir Arrhenatherum negative Entwicklung. Lag der RE von Arrhenatherum in den ersten

beiden Versuchsjahr meist tiber den Werten von Bromus und Brachypodium, so kehrte sich dies im 3.

Versuchsjahr deutlich um (s. Tab. 27 - 29).

Die je nach konkurrierender Art unterschiedliche Entwicklung von Bromus lie3 sich auch bei einem
Vergleich der RE-Werte der konkurrierenden Arten erkennen. So lagen der RE von Bromus im 1.

Versuchsjahr Uberwiegend und im 2. Versuchsjahr ausschlielich unter den Werten von
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Tab. 27: Relativer Ertrag, interspezifischer Vergleich der Werte: erstes Versuchsjahr (1995)

1. Versuchsjahr 1995
Art in Konkurrenz mit
Bromus Brachypodium
NH," NH; pg m*® NH," NH; pg m*®
kghaa'[ g 20 50 |keha'a’[ g 20 50
Arrhenatherum
0 > > > 0 > > >
20 > = > 20 < > >
50 = < = 50 > > >
Brachypodium
NH," NH; pg m”
kgha*a®[ g 20 50
Bromus
0 < > =
20 > < <
50 > > >

Tab. 28: Relativer Ertrag, interspezifischer Vergleich der Werte: zweites Versuchsjahr (1996)

2. Versuchsjahr 1996
Art in Konkurrenz mit
Bromus Brachypodium
NH," NH; pg m*® NH," NH; pg m*®
kgha*a'[ g 20 50 |keha'a’[ g 20 50
Arrhenatherum
0 > > > 0 > > >
20 > > > 20 > > >
50 > > > 50 > > >
Brachypodium
NH," NH; pg m*®
kgha*a'[ 20 50
Bromus
0 > > >
20 > > >
50 > > >
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Tab. 29: Relativer Ertrag, interspezifischer Vergleich der Werte: drittes Versuchsjahr (1997)

3. Versuchsjahr 1997
Art in Konkurrenz mit
Bromus Brachypodium
NH," NH; pg m*® NH," NH; pg m*®
kgha*a'[ g 20 50 |keha'a'[ g 20 50
Arrhenatherum
0 < < < 0 < < <
20 < = < 20 > < <
50 < = < 50 < > <
Brachypodium
NH," NH; pg m”
kgha*a*[ g 20 50
Bromus
0 > > >
20 > = >
50 = = >

Arrhenatherum, im letzten Versuchsjahr jedoch meist dariiber. Mit Ausnahme der fiir Bromus positi-
ven Effekte hoher NH, -Gaben im 1. Versuchsjahr lieRen sich jedoch keine deutlichen Behandlungs -
effekte erkennen. Das Oszillieren der Dominanzverhaltnisse in den Mischkulturen von Bromus und
Brachypodium spiegelte sich auch in den Relationen der RE -Werte wieder. So lagen der RE von
Bromus im 1. Versuchsjahr haufig unter denen von Brachypodium, Bromus konnte jedoch zu diesem
Zeitpunkt starker von NH, -Gaben profitieren als Brachypodium. Nachdem Bromus im 2. Versuchs-
jahr in allen Behandlungsvarianten hthere RE -Werte erreichte als Brachypodium, wandelte sich die-
ses Bild im 3. Versuchsjahr wieder etwas zugunsten von Brachypodium, das nunmehr eine erhohte
NH,"-Versorgung nutzen konnte, um in einigen Behandlungsvarianten mit den RE -Werten von
Bromus gleichzuziehen. Insgesamt lagen die RE-Werte von Bromus aber haufiger Gber denen von

Brachypodium als umgekehrt.

Auch bei Brachypodium zeigte ein Vergleich der RE-Werte der konkurrierenden Arten eine differen-
zierte Entwicklung in den verschiedenen Mischkulturen erkennen. So lagen die RE -Werte von
Brachypodium in den ersten beiden Versuchsjahren zwar meist unter den Werten von Arrhenatherum
und Bromus, im 3. Versuchsjahr konnte diese Art ihre Position jedoch deutlich verbessern. Dies galt
v.a. in Mischkultur mit Arrhenatherum, wo die RE-Werte von Brachypodium nunmehr meist Gber
denen des Konkurrenten lagen, insbesondere unter NHz-Exposition. In Mischkultur mit Bromus konnte
Brachypodium bei hohen NH,"-Gaben haufig &hnliche RE-Werte erreichen wie die konkurrierende

Art.
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Zusammenfassung

Der ,Relative Ertrag” (RE) setzt das Sprosstrockengewicht einer Art in Mischkultur in Beziehung zu

dem in Reinkultur.

Im ersten Versuchsjahr lag der RE bei allen drei Arten i.d.R. deutlich Gber 1, d.h. die Einzelpflanzen
bildeten bei interspezifischer Konkurrenz mehr Biomasse als bei intraspezifischer. Nur bei Bromus in
Nachbarschaft von Arrhenatherum und bei Brachypodium in den Drei-Arten-Kulturen entsprach die
gebildete Sprosstrockenmasse etwa derjenigen in Reinkultur. Eine erhéhte NH, -Versorgung redu-
zierte den RE in vielen Fallen deutlich, besonders bei Arrhenatherum, aber auch bei Brachypodium.
Dies deutet darauf hin, dass sich der interspezifische Konkurrenzdruck in den Mischkulturen durch

eine verbesserte NH, -Versorgung vergroRerte.

Im zweiten Versuchsjahr fiel der RE meist niedriger aus als im Vorjahr, lediglich Arrhenatherum
konnte das hohe Niveau in etwa halten. Dagegen lag der RE bei Brachypodium in allen Mischkulturen
deutlich unter 1, wahrend er bei Bromus meist um diesen Wert pendelte. Deutliche Einflisse der
Behandlungen zeigten sich nur bei Arrhenatherum, wo NH,-Gaben in Konkurrenz mit Bromus und in

den Drei-Arten-Kulturen erneut fiir eine Verkleinerung des RE sorgten.

Im dritten Versuchsjahr verlor Arrhenatherum in allen Mischkulturen seine dominierende Stellung, der
RE lag meist unter 1. Die NHs-Exposition fiihrte in Konkurrenz mit Bromus tendenziell zu einem
leichten Anstieg des RE von Arrhenatherum, wahrend neben Brachypodium eine Reduktion auftrat.
Sowohl Bromus als auch Brachypodium konnten ihren RE wieder deutlich erhéhen, die Behandlungs -
effekte blieben jedoch uneinheitlich. Ausgehend vom RE war Bromus in der dritten Vegetations-
periode sowohl in Nachbarschaft mit einer als auch neben zwei Arten die konkurrenzstarkste Art

wahrend dies fiir Brachypodium in Nachbarschaft zu Arrhenatherum galt.

3.3 Okophysiologische NH3/NH, -Wirkungen

3.3.1 Gaswechsel

Zweites Versuchsjahr (1996)

Bei allen drei Arten lieRen sich wahrend der Messungen in der zweiten Vegetationsperiode deutliche
Effekte der NHz-Exposition auf den Gaswechsel erkennen. Bromus und Brachypodium profitierten
jedoch starker von erhdhten NH3-Konzentrationen in der Umgebungsluft als Arrhenatherum. Dies galt
sowohl fur die Nettoassimilation, als auch - bedingt durch artspezifisch unterschiedlich starke

Steigerungen der Transpiration - fir die Wassernutzungseffizienz (WUE A/E).

In den Kontrollkulturen ohne NH3-Exposition Ubertraf Arrhenatherum mit einer durchschnittlichen
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Nettophotosyntheserate von 6,5 (+ 0,6) [umol m™ s™] die beiden anderen Arten deutlich (Abb. 104).

Bromus erreichte dort nur etwa 70 % dieses Wertes, Brachypodium sogar nur etwa 1/3 der Rate von
Arrhenatherum. Die Differenzen zwischen den Arten waren in den Kontrollkulturen hochsignifikant (P
< 0.001", LSD-Test: a b ¢). Unter NH3-Exposition kam es zu deutlichen Veranderungen dieser Rang-
ordnung. Wéahrend die Nettophotosyntheserate bei Arrhenatherum nur um etwa 10 % anstieg (P <
0.05") nahm sie bei den Halbtrockenrasenarten massiv zu: Brachypodium verdreifachte seine durch-
schnittliche Nettophotosyntheserate (P < 0.001"), bei Bromus nahm sie um fast 90 % zu (P < 0.001").
Unter NH3-Exposition wurden die hdchsten Nettophotosyntheseraten bei Bromus gemessen, im Mittel
8,7 (+ 1,3) [umol m™ s™]. Bromus lag damit 20 % tber dem Vergleichswert von Arrhenatherum mit
7,3 (£ 1,0). Brachypodium erreichte mit einer Nettophotosyntheserate von 6,3 (+ 0,4) etwa 90 % der
Rate von Arrhenatherum und ca. 70 % der bei Bromus gemessenen Assimilationsrate. Die Unter-

schiede zwischen den drei Arten waren unter NHz-Exposition tendenziell.

Auch bei der Transpirationsrate E fand sich in den Kontrollkulturen dieselbe Rangordnung wie bei der

Assimilationsrate. Bei Arrhenatherum war diese am héchsten, im Mittel 4,7 (+ 1,0) [mmol m™ s™].
Bromus lag mit etwa 80 % dieses Wertes, besonders aber Brachypodium mit nur etwa 40 % erneut
deutlich darunter (Unterschiede tendenziell). Im Vergleich zur Entwicklung bei der Assi milationsrate
anderte sich an dieser Rangordnung jedoch trotz deutlicher Effekte der NHz-Exposition auf die Trans-
pirationsrate bei allen drei Arten relativ wenig. Zwar fanden sich die deutlichsten Steigerungen mit
etwa 160 % bei Brachypodium (P < 0.001") und 60 % bei Bromus (P < 0.001) erneut bei den beiden
Halbtrockenrasenarten, diese waren jedoch geringer als die Zuwéachse bei den Assimilationsraten
dieser Arten. Umgekehrt verliefen die Reaktionen bei Arrhenatherum: bei dieser Art stieg die Transpi-
rationsrate im Mittel um 30 % an (tendenziell) und damit deutlich stéarker als die Assimilationsrate mit
ca. 10 %. Bei erhdhten NHz-Konzentrationen in der Umgebungsluft lag die Transpirationsrate bei
Arrhenatherum bei durchschnittlich 6,1 (+ 1,8) [mmol m™ s™]. Mit einem Durchschnittswert von 6,0 (+
0,7) erreichte Bromus fast die gleiche Rate, Brachypodium lag etwa 30 % darunter. Entsprechend
unterschieden sich in diesem Fall unter NH ;-Exposition Arrhenatherum und Bromus auf der einen

Seite signifikant (P < 0.05") von Brachypodium auf der anderen (LSD-Test: a a b).

Es ist jedoch nicht auszuschlieRen, dass die erhéhte Transpirationsrate bei Arrhenatherum auch durch
das im Durchschnitt um etwa 30 % hdhere Wasserdampfdruckdefizit (P < 0.001) wéahrend der
Messungen an Arrhenatherum unter NHs-Exposition beeinflusst wurde. Die entsprechenden Differen-

zen betrugen bei den Messungen an Bromus und Brachypodium nur etwa 5 %.

Die stomatéare Leitféahigkeit gs lag bei den Arrhenatherum-Pflanzen unter erhdhten NH ;-Konzentrati-

onen nicht héher als in den Kontrollen, wahrend bei den beiden Halbtrockenrasenarten deutliche Stei-
gerungen auftraten, die mit ca. 180 % bei Brachypodium (P < 0.001") und 60 % bei Bromus (P <
0.001") fast exakt den Effekten bei der Transpiration entsprachen. Letzteres galt weitgehend auch fur
die interspezifischen Differenzen. In den Kontrollen unterschieden sich alle drei Arten hochsignifikant
voneinander (P < 0.001, LSD-Test: a b c].

Die unterschiedlichen Reaktionen der Arten auf erhdhte NH;-Konzentrationen in der Umgebungsluft
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Abb. 104: Nettophotosyntheserate, Transpirationsrate, stomatéare Leitfahigkeit und Wassernutzungs-
koeffizient der Photosynthese unter erhthtem NH3 in den Monokulturen im zweiten Versuchsjahr
(1996) sowie das wahrend der Messungen herrschende Wasserdampfdruckdefizit (E a4 - Eair, Satti-
gungsdampfdruck - aktueller Dampfdruck) (***: P < 0.001, **: P < 0.01, *: P < 0.05, n: keine Normal-
verteilung, v: keine Varianzhomogenitét, Ergebnisse der LSD-Tests in Klammern)

spiegelten sich auch in differierenden Entwicklungen bei der Effizienz der Wassernutzung, ausge-

drickt im Wassernutzungskoeffizient der Photosynthese WUEg;,. In den Kontrollen erreichte

Arrhenatherum bedingt durch hohe Assimilationsraten bei vergleichsweise niedrigen Transpirations-

raten mit 1,4 (+ 0,2) [umol CO, mmol™ H,0] die hochste WUEgy, aller drei Arten. Auch hier lag Bromus
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mit ca. 90 % dieses Wertes knapp dahinter, Brachypodium erreichte 80 % des Vergleichswertes von
Arrhenatherum. In den Kontrollkulturen unterschieden sich nur Arrhenatherum und Brachypodium in
ihrer WUEpy, signifikant voneinander wahrend Bromus eine Mittelstellung einnahm (P < 0.05, LSD-
Test: a ab b). Unter NH;-Exposition kam es dagegen zu einer vélligen Umkehrung dieser Rangord -
nung. Hier konnte Brachypodium die WUEpy, tendenziell um fast 40 % auf durchschnittlich 1,5 (+ 0,5)
[umol CO, mmol™ H,0] steigern und lag damit etwa 20 % Uber der entsprechenden WUEg, von
Arrhenatherum. Um etwa 20 % nahm die WUEp,, bei Bromus zu und Ubertraf damit Arrhenatherum um
10 %. Im Kontrast zu den Halbtrockenrasenarten verschlechterte sich bei Arrhenatherum unter NH;-
Exposition die WUEp, mit einer Abnahme von ca. 10 % auf einen Durchschnittswert von 1,3 (+ 0,4)
[umol CO, mmol™ H,0]. Allerdings lag wie bereits erwahnt das Wassersattigungsdefizit wahrend der
Messungen an Arrhenatherum in den Kammern mit erhéhten NH 3-Konzentrationen etwa 30 % Uber

dem in den Kontrollkulturen derselben Art.

Unter NH3-Exposition waren die Unterschiede zwischen den drei Arten nur mehr tendenziell.

Drittes Versuchsjahr (1997)

Auch in der dritten Vegetationsperiode liel3en sich bei allen drei untersuchten Arten deutliche Effekte
erhohter NHs-Konzentrationen auf den Gaswechsel erkennen. Die Reaktionen waren erneut artspezi-
fisch sehr unterschiedlich. Trotz der Datenauswahl unterschieden sich die wahrend der Messungen
herrschenden Umweltbedingungen bei den drei Arten stérker als im Vorjahr. Das Wasserdampfdruck -
defizit lag bei Bromus etwa 10 % und bei Brachypodium 30 - 40 % unter den entsprechenden Werten
bei Arrhenatherum. In den Kontrollen war dies hochsignifikant (P < 0.001", LSD-Test: a b ¢). Ein Ver-

gleich zwischen den Arten ist daher nur eingeschrankt moglich.

Geringere Unterschiede zwischen den Arten im Vergleich zum zweiten Versuchsjahr zeigten sich bei

der Nettophotosyntheserate in den Kontrollkulturen (Abb. 105). Arrhenatherum lag hier mit 8,2 (+ 1,3)

[umol m™ s™] erneut an der Spitze, sowohl Bromus als auch Brachypodium erreichten im Mittel etwa
20 % niedrigere Raten. Unter NHs-Exposition stieg die Assimilationsrate signifikant sowohl bei Bromus
(P < 0.001") als auch bei Brachypodium (P < 0.001) um etwa 60 % an, wahrend sich bei
Arrhenatherum keine Effekte zeigten. Damit konnten die beiden Halbtrockenrasenarten beztiglich ihrer
Assimilationsrate auch im dritten Versuchsjahr stéarker von der NHz-Exposition profitierten als
Arrhenatherum. Im Vergleich zum Vorjahr nahm die Starke der Effekte bei allen drei Arten deutlich ab.
Im dritten Versuchsjahr lag die mittlere Assimilationsrate unter NHz-Exposition bei Bromus (11,0 (£
1,5) [umol m s™] und bei Brachypodium (10,9 (+ 1,1) [umol m™ s™]) ca. 40 bzw. 30 % tiber dem
Vergleichswert von Arrhenatherum (8,1 ( 0,6) [umol m™? s™"]. Entsprechend waren sowohl in den
Kontrollen als auch unter NH;-Exposition die Differenzen zwischen Bromus und Brachypodium auf der
einen und Arrhenatherum auf der anderen Seite hochsignifikant (P < 0.01" bzw. P < 0.001, LSD-Test

in beiden Fallen: a b b).

NHs-Exposition deutlicher ausgepragt. Die hdchste Transpirationsrate in den Kontrollen wurde mit 8,7

(+ 1,4) [mmol m? s™] erneut bei Arrhenatherum gemessen, Bromus lag mit etwa 50 % dieses Wertes
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Abb. 105: Nettophotosyntheserate, Transpirationsrate, stomatéare Leitfahigkeit und Wassernutzungs-
koeffizient der Photosynthese unter erhthtem NH3 in den Monokulturen im dritten Versuchsjahr
(1997) sowie das wahrend der Messungen herrschende Wasserdampfdruckdefizit (Esy - Ear, Satti-
gungsdampfdruck - aktueller Dampfdruck) (***: P < 0.001, **: P < 0.01, *: P < 0.05, n: keine Normal-
verteilung, v: keine Varianzhomogenitét, Ergebnisse der LSD-Tests in Klammern)

deutlich darunter, Brachypodium erreichte ca. 40 %. Die Unterschiede zwischen den Arten waren
hochsignifikant (P < 0.001", LSD-Test: a b c). Obwohl sich bei allen drei Arten deutliche Behandlungs -

effekte auf die Transpiration zeigten, blieb wie im Vorjahr diese Rangordnung auch unter NH 3;-Exposi-
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tion erhalten. Anders als im zweiten Versuchsjahr traten die starksten Steigerungen der durchschnitt-
lichen Transpirationsrate mit etwa 90 % jedoch bei Bromus auf (P < 0.001), wéahrend bei
Brachypodium mit etwa 70 % (P < 0.001) und bei Arrhenatherum mit nur etwa 10 % auf (tendenziell)
geringere Zuwachse gemessen wurden. Im Gegensatz zum Vorjahr lagen die Zuwéchse der Transpi-
rationsrate damit - deutlich abgestuft - bei allen drei Arten tber denen der Assimilationsrate - am auf-
falligsten bei Bromus, schwacher bei Brachypodium und Arrhenatherum. Unter NH3-Exposition waren
wie im Jahr zuvor die Unterschiede zwischen Arrhenatherum und Bromus auf der einen und

Brachypodium auf der anderen Seite hochsignifikant (P < 0.01", LSD-Test: a a b).

Die Behandlungseffekte auf die stomatare Leitféahigkeit gs entsprachen weitgehend denen bei der

Transpiration. Wahrend sich bei Arrhenatherum unter erhdhten NHs-Konzentrationen mit 20 % nur
relativ geringe Zuwéachse zeigten, verdoppelte sich die stomatare Leitfahigkeit bei den beiden Halb -
trockenrasenarten, die mit ca. 110 % sowohl bei Bromus als auch bei Brachypodium (jeweils P <
0.001) uber den Steigerungseffekten bei der Transpiration lagen. In den Kontrollen unterschieden sich
die Halbtrockenrasenarten auf der einen von Arrhenatherum auf der anderen Seite (P < 0.001", LSD-
Test: a b b). Unter NHs-Exposition nahm Brachypodium eine Mittelstellung ein zwischen
Arrhenatherum und Bromus (P < 0.05", LSD-Test: a b ab).

Bedingt durch die im Vergleich zum Vorjahr deutlicheren interspezifischen Unterschiede besonders

bei der Transpirationsrate variierte auch der Wassernutzungskoeffizient der Photosynthese WUEg;
starker. In den Kontrollkulturen erreichte Arrhenatherum mit etwa 1,0 (+ 0,2) [umol mmol™] die gering-
ste Effizienz der Wassernutzung, beide Halbtrockenrasen lagen deutlich dariiber - am giinstigsten bei
Brachypodium mit einer WUEp;, von etwa 1,9 (= 0,2), Bromus kam auf etwa 1,6 (+ 0,4) [umol CO,
mmol™ H,0]. Allerdings lag wie bereits erwahnt das Wassersattigungsdefizit wahrend der Messungen
an Brachypodium auch etwa 30 % unter dem der anderen Arten. Im Gegensatz zum Vorjahr war
jedoch die Entwicklung der WUEg,, unter erhdéhten NHz-Konzentrationen mit einer leichten Abnahme
um etwa 10 % bei allen drei Arten sehr &hnlich. Anders als im Jahr zuvor lagen die Steigerungen der
Transpirationsrate auch bei den beiden Halbtrockenrasenarten tUber denen der Nettophotosynthese-
rate. Die deutlichen Unterschiede zwischen den Arten blieben auch unter NH;-Exposition erhalten.
Sowohl in den Kontrollen als auch bei erhéhten NH3-Konzentrationen waren die interspezifischen
Differenzen hochsignifikant (P < 0.001" bzw. P < 0.001 ,LSD-Test jeweils: a b c).

Die Ergebnisse der Gaswechselmessungen aus zwei Vegetationsperioden deuten darauf hin, dass es
den beiden Halbtrockenrasenarten Brachypodium und Bromus besser als Arrhenatherum gelang, von
den fordernden Effekten eines erhdhten NH;-Angebotes auf die Assimilation zu profitieren und gleich-
zeitig das Verhaltnis Assimilation zu Transpiration in einer fir die Pflanze mdglichst glinstigen Rela-
tion zu halten.

224



Tab. 30: Ubersicht Behandlungseffekte auf die N ettophotosyntheserate A und den Wassernutzungs-
koeffizient der Photosynthese WUER, zum Zeitpunkt der Gaswechselmessungen im zweiten und
dritten Versuchsjahr (Zunahme < 20 %:+, > 20 %: ++; Abnahme < 20 %: -, > 20 %:--; = keine Veran-
derungen, tendenzielle Reaktionen in Klammern)

Arrhenatherum Bromus Brachypodium
1996 1997 1996 1997 1996 1997

Nettoassimila-

tonsrate A + =) ++ ++ ++ ++
Wassernutzungs
-koeffizient d
Photosynthese ) ) (*+) ) (++) )

WUEph
Zusammenfassung

In den Kontrollkulturen ohne NHs-Exposition erreichte Arrhenatherum im Durchschnitt die hdchste
Nettophotosyntheserate aller drei Arten und auch die stomatére Leitfahigkeit und die Transpirations -
rate war bei Arrhenatherum am grof3ten, gefolgt von Bromus und Brachypodium. Dies galt fur die
Messperioden im zweiten und dritten Versuchsjahr, starkere Differenzen der dauf3eren Rahmen-
bedingungen (Wasserdampfdruckdefizit) schrankten die interspezifischen Vergleichsmdéglichkeiten im

dritten Versuchsjahr jedoch ein.

Unter NHz-Konzentrationen von 50 pg m™ traten bei Brachypodium die starksten Zuwachse auf,
sowohl bei der Nettophotosyntheserate als auch bei der stomatéren Leitfahigkeit und der
Transpirationsrate. Auch bei Bromus traten hochsignifikante Steigerungen auf- unter NHz-Exposition
lag die durchschnittliche Nettophotosyntheserate bei Bromus vor Arrhenatherum und Brachypodium.

Bei Arrhenatherum waren die positiven Effekte deutlich schwécher.

Wahrend die Transpirationszuwéachse bei Bromus und Brachypodium etwa den Steigerungen der
stomatéaren Leitfahigkeit entsprachen, deutete bei Arrhenatherum die Zunahme der Transpirationsrate
bei gleichzeitiger Konstanz der stomataren Leitfahigkeit auf eine starkere Wasserabgabe Uber die
gesamte Oberflache der Blattspreiten unter NH s-Exposition. Da zudem die Zuwéachse der Nettophoto-
syntheserate bei Brachypodium und Bromus anders als bei Arrhenatherum Uber denen der Transpira-
tionsrate lagen, konnten die beiden Halbtrockenrasenarten unter NH 3-Exposition ihre Wasser-

nutzungseffizienz (WUEg;,) verbessern, wahrend sie bei Arrhenatherum sank.

3.3.2 Kohlenhydratgehalte der Blattspreiten (erste Vegetationsperiode [1995])

Die Ergebnisse der Kohlenhydratanalysen zeigten sowohl deutliche Differenzen zwischen den drei
untersuchten Arten als auch signifikante Einfliisse der NHs/NH, -Behandlungen auf die Konzentrati-
onen der untersuchten Kohlenhydrate. Die Unterschiede zwischen den Arten (Abb. 106) waren bei

Berlicksichtigung der Messwerte aus allen Behandlungen hochsignifikant (P < 0,001). Auffallend war,
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Abb. 106: Konzentrationen der analysierten Kohlenhydrate in den Blattspreiten der drei untersuchten
Arten (Mittelwerte aller untersuchten Behandlungsvarianten) (Ernte 1. Versuchsjahr 1995)

dass Arrhenatherum bei allen analysierten Kohlenhydraten auRer der Starke die hdchsten Gehalte
der drei untersuchten Arten erreichte und sich damit deutlich von Brachypodium und Bromus absetz-
te. Die Differenzen zwischen Brachypodium und Bromus waren geringer, signifikante Unterschiede
traten nur beim Fructangehalt und beim Gehaltan reduzierenden Zuckern auf. Bei Bromus fanden
sich die hdchsten Starkegehalte, diese waren 1,5 mal gro3er als die bei Brachypodium gemessenen

Werte und lagen fast um das dreifache tiber den Konzentrationen bei Arrhenatherum.

3.3.2.1 Saccharose

In den Kontrollkulturen ohne NH3/NH,4 -Angebot unterschieden sich die Saccharosegehalte von
Arrhenatherum (0,005 + 0,004 mg mg™ TG) und Bromus (0,005 + 0,002 mg mg™ TG) kaum, bei
Brachypodium waren sie etwas niedriger (0,004 + 0,001 mg mg™ TG).

Bei allen drei Arten waren Einfliisse der unterschiedlichen Behandlungen auf die Saccharosekonzen -
trationen zu erkennen (Abb. 107 a). Signifikante NHs-Effekte traten nur bei Brachypodium und
Bromus auf, wahrend Arrhenatherum signifikant von erhéhten NH,"-Gaben profitierte. Bei

Brachypodium und Arrhenatherum liel3en sich tendenziell auch Effekte der zweiten NH,-Form aus-
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in den Blattspreiten unter erhdhtem NH3 und veranderter NH,"-Versorgung im ersten Versuchsjahr
(1995) (*: P < 0,05, **: P < 0,01)

machen.

Unter NH3-Exposition stieg der Saccharosegehalt bei Brachypodium durchschnittlich um 90 % an,
wenn gleichzeitig auch die NH,"-Versorgung verbessert wurde, sogar auf das 2,4- bis 4-fache der
Konzentrationen in den Kontrollen (P < 0,01, a a b [LSD-Test]). Mit der NHs;-Konzentration in der
Umgebungsluft zunehmende NH,'-Effekte deuteten auf Interaktionen zwischen NH; und NH,", die

sich aber statistisch nicht absichern liel3en.

Bei Bromus waren die Reaktionen im Vergleich zu Brachypodium schwécher: unter NH;-Exposition
stieg der Saccharosegehalt im Mittel um 70 % an, bei mittleren NH,"-Gaben auf das 2,3-fache der
Kontrollen (P < 0,05, a a b [LSD-Test]). Fur die Behandlungsvariante mit maximaler NHs/NH,*-Ver-

sorgung lagen leider keine Daten vor (s. 2.6.2.3).

Bei Arrhenatherum fiihrten sowohl héhere NHz-Konzentrationen als auch NH, -Gaben zu deutlich ver-
anderten Saccharosegehalten, erstere tendenziell, letztere signifikant (P < 0,01). Unter NH3-Exposi-

tion stieg der Gehalt an Saccharose bis auf das 3,4-fache der Kontrollen an. Mittlere NH,"-Gaben
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fuhrten alleine sogar zu einem Anstieg um das 4,6 -fache gegeniiber den Kontrollen, dort blieben aber
Effekte der NHz-Exposition aus. Bemerkenswert ist, dass der Saccharosegehalt unter maximaler
NH,"-Versorgung nicht weiter wuchs, sondern stattdessen wieder abnahm. Daher unterschieden sich
nur die Varianten ohne NH,*-Gaben und mit 20 kg ha™ a™* signifikant voneinander (a b ab [LSD-Test]).

Eine Interaktion zwischen NH; und NH," lieR? sich auch bei dieser Art statistisch nicht absichern.

3.3.2.2 Starke

Zwar fanden sich bei Bromus mit 0,006 (+ 0,004) mg mg™ TG die mit Abstand groRten Starkegehalte
unter den drei untersuchten Arten (Brachypodium 0,002 + 0,001, Arrhenatherum 0,001 + 0,001 mg
mg™* TG), die NHs/NH,"-Behandlungen hatten dagegen keinen einheitlichen Effekt (Abb. 107 b).
Deutliche Steigerungen der Starkegehalte unter NHz-Exposition traten aber sowohl bei
Arrhenatherum als auch - abgeschwécht - bei Brachypodium auf. Unter NHs-Exposition nahm der
Starkegehalt in den Blattern von Arrhenatherum hochsignifikant bis auf das 2,2-fache der Kontrollen
zu (P < 0,01, a ab b [LSD-Test]). NH,-Gaben fuhrten nur zu schwachen Veranderungen. Bei
Brachypodium blieben die Effekte der NHz;-Exposition tendenziell, deutliche Steigerungen bis zum
3,4-fachen der Kontrollen traten bei gleichzeitiger NH,*-Versorgung auf. Die NH, -Versorgung fiihrte
insgesamt jedoch zu keinen einheitlichen Reaktionen. Brachypodium erreichte jedoch bei erhéhten

NH,"-Gaben &hnliche Starkegehalte wie Bromus.

3.3.2.3 Fructane

Im laufenden Experiment lie3en sich Fructane in den Blattern aller drei Sii3grasarten nachweisen,
die niedrigen Konzentrationen zwischen 0,5 und 4,0 % des Trockengewichtes sprachen jedoch gegen

eine Speicherung von Fructanen in den Blattern.

Die hochsten Fructangehalte wies Arrhenatherum auf (Abb. 108 a), bereits in den Blattern der Kon-
trollkulturen ohne verbessertem NH4/NH, -Angebot lagen die Konzentrationen fast doppelt so hoch
wie bei Bromus und betrugen nahezu das dreifache der bei Brachypodium gefundenen Gehalte
(Arrhenatherum 0,023 (+ 0,008), Bromus 0,012 (+ 0,008), Brachypodium 0,008 (+ 0,006) mg mg™
TG). Auch von den Behandlungen konnte Arrhenatherum am deutlichsten profitieren, nur bei dieser
Art waren die Steigerungen der Fructangehalte durch erhdhte NHz;-Konzentrationen signifikant (P <
0,05 a ab b [LSD-Test]). Unter NH3-Exposition wuchs der Fructangehalt in den Blattern von
Arrhenatherum bis auf das 2-fache der Kontrollen an. NH,-Gaben fiihrten dagegen nur zu schwa-

chen Steigerungen zwischen 5 und 17 % gegeniber den Kontrollen.

Uneinheitlicher waren die Reaktionen bei Brachypodium und Bromus, es zeigten sich aber auch hier
deutliche Veranderungen der Fructangehalte unter erhdhten NHz-Konzentrationen in der Umgebungs -
luft. Bei Brachypodium fiihrte die isolierte NH3z-Exposition nur zu einer relativ schwachen Zunahme

des Fructangehaltes um ca. 50 %, starkere Steigerungen bis zum 2,2-fachen der Kontrollen (ohne
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in den Blattspreiten unter erhdhtem NH3 und veranderter NH, -Versorgung in den Monokulturen im
ersten Versuchsjahr (1995) (*: P < 0,05)

NH;-Exposition) traten bei gleichzeitiger NH,-Versorgung auf.

In den Blattern von Bromus traten anders als bei Brachypodium auch bei alleiniger NH 3-Exposition

deutliche Zuwéchse des Fructangehaltes bis zum 2,3-fachen der Kontrollen auf, zuséatzliche NH,"-

Gaben fuhrten jedoch wieder zu einer Abnahme.

3.3.2.4 Reduzierende Zucker

Die hochsten Gehalte an reduzierenden Zuckern in den Kontrollkulturen ohne verbessertem
NHa/NH, -Angebot fanden sich mit durchschnittlich 0,025 (+ 0,019) mg mg™ TG erneut bei

Arrhenatherum (Abb. 108 b). Zu den reduzierenden Zuckern gehoren alle Zucker, die eine freie

glycosidische Hydroxylgruppe besitzen (Glucose, Fructose, Maltose, Lactose). Anders als bei den

Fructangehalten waren die bei Brachypodium und Bromus gemessenen Konzentrationen jedoch nur

wenig niedriger (0,021 (+ 0,001) bzw.0,018 (+ 0,003) mg mg™ TG).




Ein erhéhtes NHs/NH,"-Angebot fiihrte bei keiner der untersuchten Arten zu signifikanten Veranderun -
gen der Gehalte an reduzierenden Zuckern. Tendenziell nahm deren Konzentration jedoch unter NH ;-
Exposition ab, mit 20 - 30 % am deutlichsten bei Bromus, gefolgt von Brachypodium mit Reduktionen
zwischen 10 und 20 %. Mit Verlusten zwischen 5 und 30 % von den starksten Schwankungen gepréagt
waren die Reaktionen bei Arrhenatherum. Anders als die NHs-Exposition, die in allen Behandlungs -

varianten zu mehr oder weniger starken Reduktionen fiihrte, blieben die Reaktionen auf ernéhte NH ;-

Gaben bei allen drei Arten uneinheitlich.
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3.3.2.5 Gesamtgehalt I6slicher Kohlenhydrate

Auch der Gesamtgehalt I6slicher Kohlenhydrate war bei Arrhenatherum bereits in den Kontrollkulturen
ohne verbessertem NH3/NH,*-Angebot mit 0,028 (+ 0,005) mg mg™ TG am héchsten, lag damit etwa
1/3 tiber den bei Bromus gemessenen Werten (0,02 [+ 0,005] mg mg™ TG) und war sogar doppelt so
hoch wie bei Brachypodium (0,013 [+ 0,004] mg mg™ TG, Abb. 109).

Durch die Behandlungen wurden die Differenzen zwischen den drei unte rsuchten Arten noch ver-
starkt. Nur bei Arrhenatherum zeigten sich hochsignifikante Einfliisse sowohl steigender NH 3-Konzen-
trationen (P < 0,001) als auch einer verbesserten NH, -Versorgung (P < 0,01), wahrend diese bei

Brachypodium und Bromus nur tendenziell blieben.

Unter NH3-Exposition wuchs der Gesamtgehalt I16slicher Kohlenhydrate in den Blattern von
Arrhenatherum um 60 - 70 % gegeniiber den Kontrollen an. NH, -Gaben filhrten zu Steigerungen
zwischen 10 und 60 %. Die gemessenen Konzentrationen bei Arrhenatherum deuteten fir NH; auf
eine Séttigungsfunktion hin, bei NH," zeigte sich ein Maximum. So filhrte eine Erhéhung der NH -
Konzentration von 20 auf 50 ug m™ zu keiner weiteren Steigerung des Gesamtgehaltes an loslichen
Kohlenhydraten; entsprechend unterschieden sich die Gehalte dieser Varianten nicht signifikant von -
einander (a b b [LSD-Test]). Unter NH,"-Versorgung wurden die héchsten Konzentrationen in der
mittleren Diingestufe erreicht, eine weitere Steigerung flhrte zu einer Abnahme der Gehalte, die sich

damit nicht mehr signifikant von den Kontrollen ohne NH,-Gaben unterschieden (a b a [LSD-Test)).

Bei guter NHs/NH,4 -Versorgung abnehmende Gehalte lieRen sich tendenziell auch bei anderen
Kohlenhydraten erkennen, so bei Arrhenatherum im Saccharose- und Fructangehalt, bei

Brachypodium im Starkegehalt, bei allen drei untersuchten Arten im Gehalt reduzierender Zucker.

Obwohl die Reaktionen bei Brachypodium und Bromus tendenziell blieben, traten auch bei diesen

Arten deutliche Steigerungen auf. Unter NH-Exposition nahm der Gesamtgehalt I6slicher Kohlen-

Tab. 31: Ergebnisse der Kohlenhydratanalysen im potentiell assimilierenden Blattmaterial unter
erhdhtem NH; und veranderter NH,"-Versorgung in den Monokulturen im ersten Versuchsjahr (1995),
(+: Zunahme, - : Abnahme, =: keine deutlichen Veranderungen; tendenzielle Reaktionen in
Klammern)

untersuchte Kohlenhydrate Arrhenatherum Brachypodium Bromus
NH; | NHs | NH; NH," NH; NH,"
Saccharose +) + + (+) + =
Starke + = (+) = = =
Fructane + (+) (+) = +) =
reduzierende Zucker () = ) = ) =
Gesamtgehalt |0slicher Kohlenhydrate + + (+) (+) (+) (+)

1: bei hohen NH,"-Gaben nahm der Gesamtgehalt l6slicher Kohlenhydrate wieder ab
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hydrate in den Blattern von Brachypodium um 20 - 80 % gegeniiber den Kontrollen zu. NH, -Gaben
fuhrten zu Steigerungen zwischen 30 und 50 %. Bei Bromus bewirkten erhéhte NH3z-Konzentrationen
Zunahmen zwischen 30 und 40 %, eine verbesserte NH,-Versorgung Steigerungen bis 20 %. Ausge-

pragte Sattigungs- und Optimumeffekte wie bei Arrhenatherum traten bei diesen Arten nicht auf.

Zusammenfassung

Der Gehalt aller analysierten Kohlenhydrate war in den Blattspreiten von Arrhenatherum am héchsten.

Nur beim Starkegehalt lag Bromus an der Spitze.
Ein erhéhtes NHs/NH, " -Angebot fiihrte sowohl zu Steigerungen als auch zu Abnahmen.

Die signifikanten Behandlungseffekte waren bei Arrhenatherum am haufigsten. Unter NHs-Exposition
stiegen der Starke- und der Fructangehalt, die Saccharosekonzentration nahm durch NH,"-Gaben zu.
Der Gesamtgehalt l6slicher Kohlenhydrate wurde durch beide NHy-Formen gesteigert. Bei Bromus

und Brachypodium nahm signifikant nur der Saccharosegehalt unter NHs-Exposition zu.

Der Gehalt an reduzierenden Zuckern nahm bei allen drei Arten unter NH 3-Exposition tendenziell ab.
Bei Arrhenatherum nahm der Gesamtgehalt I6slicher Kohlenhydrate durch niedrige NH 3-Konzentrati-
onen zu, wuchs jedoch unter maximaler NHs-Exposition nicht weiter an (Sattigung). Wahrend niedrige
NH,"-Gaben ebenfalls zu einer Zunahme des Gesamtgehaltes filhrten, nahm d ieser unter maximalem
Angebot wieder ab (Optimum).

3.4 NH4/NH,"-Effekte auf die Rangordnung der Arten

Die Reaktionen auf ein erhéhtes NH3/NH, " -Angebot waren bei 11 von 24 analysierten Parametern
(046 %) artspezifisch so unterschiedlich, dass sich hierdurch die Rangordnung der Arten veranderte
(s. Tab. 32).

Tab. 32 (s. S. 233 & 234): Rangordnungen der untersuchten Arten beziglich ausgewahlter Parameter
in den Kontrollkulturen und unter einem erhéhtem NH s/NH,"-Angebot, fett: Anderung der
Rangordnung
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Behandlungs-

Rangordnung

Parameter variante grofd klein
schnell langsam
Entwick(ljungsgeschwindigkeitdzu Kontrolle Bromus > Arrhenatherum [ Brachypodium
Beginn der Vegetationsperiode
(3. Versuchsjahr) NHa/NH,* Arrhenatherum > Brachypodium > Bromus
Anzahl Triebe Pflanze™ Kontrolle Bromus > Brachypodium > Arrhenatherum
(2. Versuchsjahr) NHa/NH,* Brachypodium > Bromus OArrhenatherum
Anteil reproduktiver Trliebe an Kontrolle Bromus > Arrhenatherum >Brachypodium
allen Trieben Pflanze NHa/NH," Bromus OArrhenatherum >Brachypodium
Sprosstrockengewicht Pflanze™ Kontrolle Bromus > Brachypodium O Arrhenatherum
(2. Versuchsjahr) NHa/NH," Arrhenatherum > Brachypodium > Bromus
Sprosstrockengewicht Pflanze™ Kontrolle Arrhenatherum [0 Bromus [0 Brachypodium
(3. Versuchsjahr) NHa/NH,* Brachypodium > Arrhenatherum > Bromus
L Kontrolle Brachypodium > Bromus> Arrhenatherum
Blattflache Pflanze
NH3/NH, " Brachypodium > Bromus> Arrhenatherum
L Kontrolle Brachypodium > Bromus> Arrhenatherum
Blatttrockengewicht Pflanze
NH3/NH, " Brachypodium > Bromus> Arrhenatherum
Kontrolle Arrhenatherum > Bromus > Brachypodium
Blattentfaltungsrate
NH3/NH, " Arrhenatherum > Bromus > Brachypodium
attebensd Kontrolle Bromus O Brachypodium > Arrhenatherum
Blattlebensdauer
NHa/NH," Bromus O Brachypodium > Arrhenatherum
Kontrolle Brachypodium > Bromus> Arrhenatherum
Gewebedichte Blattspreiten
NH3/NH, " Brachypodium > Bromus> Arrhenatherum
Kontrolle Arrhenatherum > Brachypodium > Bromus
Spezifische Blattflache SLA
NH3/NH, " Arrhenatherum > Brachypodium > Bromus
Kontrolle Brachypodium > Bromus > Arrhenatherum
Blattgewichtsverhaltnis LWR
NH3/NH, " Brachypodium > Bromus > Arrhenatherum
attflch hal Kontrolle Brachypodium > Bromus O Arrhenatherum
Blattflachenverhaltnis LAR
NHa/NH," Brachypodium > Bromus [ Arrhenatherum
hehsh Kontrolle Arrhenatherum 00 Bromus > Brachypodium
Wuchshoéhe
NHa/NH," Arrhenatherum 00 Bromus > Brachypodium
trock bt Pl L Kontrolle Bromus O Brachypodium O Arrhenatherum
Wurzeltrockengewicht Pflanze
g NH/NH,* Brachypodium > Bromus > Arrhenatherum
y hal Kontrolle Arrhenatherum 00 Bromus > Brachypodium
Wurzel/Spross-Verhéaltnis
P NHa/NH,* Brachypodium OOBromus > Arrhenatherum
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Fortsetzung Tab. 32:

Rangordnung
Parameter Behandlungs- o q klein
variante 9
schnell langsam
Nettophotosyntheserate pro Kontrolle Arrhenatherum > Bromus > Brachypodium
Blattflache NHa/NH,* Bromus > Arrhenatherum > Brachypodium
Kontrolle Arrhenatherum > Bromus > Brachypodium
stomatare Leitfahigkeit
NH3/NH, " Bromus > Arrhenatherum > Brachypodium
Kontrolle Arrhenatherum > Bromus > Brachypodium
Transpirationsrate
NH3/NH, " Arrhenatherum = Bromus > Brachypodium
Wassernutzungskoeffizient der Kontrolle Arrhenatherum > Bromus > Brachypodium
Photosynthese NHa/NH," Brachypodium OBromus OArrhenatherum
Kontrolle Arrhenatherum > Bromus > Brachypodium
Gesamtkohlenhydratgehalt
NH3/NH, " Arrhenatherum > Bromus > Brachypodium

Vertikale Hohenverteilung der
Blattflache

fur Strahlungsausnutzung: Optimal

weniger optimal

Kontrolle

Arrhenatherum > Brachypodium > Bromus

NH3/NH,"*

Arrhenatherum > Brachypodium > Bromus

Vertikale Hohenverteilung der
Blattflache

fur die Reduzierung von Verlusten beim Schnitt:

Optimal weniger optimal
Kontrolle Bromus > Arrhenatherum [ Brachypodium
NH3/NH, " Bromus > Arrhenatherum [ Brachypodium
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4 Diskussion
4.1 NH4/NH,*-Effekte auf Monokulturen
4.1.1 Sprosstrockengewicht

Pflanzen sind in der Lage, NH3 als Stickstoffquelle zu nutzen (HUTCHINSON et al. 1972). Die Auf-
nahme erfolgt bei héheren Pflanzen in erster Linie Uber die Spaltdffnungen, durch die Cuticula gelan-
gen nur relativ geringe Mengen (VAN HOVE et al. 1989, 1991, SCHIJOERRING et al. 1998). NH; l6st
sich in der wassrigen Phase des Apoplasten und gelangt als NH ;" ins Cytoplasma der Mesophylizel-
len (STULEN et al. 1998). Dort kann es durch das GS/GOGAT-Enzymsystem (Glutamin-Synthetase/
Glutamin-2-Oxoglutarat-Aminotransferase) als organischer Stickstoff in Form von Glutamat in den
Aminosaurestoffwechsel eingeschleust werden (LEA & MIFLIN 1974). Auch das Uber die Wurzeln
aufgenommene NH," wird Uber dies Enzymsystem z.T. bereits in den Wurzeln dem organischen
Stickstoffpool der Pflanze zugefiihrt (MARSCHNER 1986, PEUKE & KAISER 1996), NH," wird je-
doch auch im Xylem von den Wurzeln in den Spross transportiert (MATTSSON & SCHJOERRING
1996). Die NHz-Assimilation Uber die Enzyme des normalen Stickstoff-Assimilationsweges begriindet
die diingende Wirkung erhéhter NHB-Konzentrationen (LEA et al. 1992, FANGMEIER & JAGER
2001).

Eine Wachstumsforderung durch NHz-Konzentrationen unter 1 mg m™ wurde bei Versuchen mit
unterschiedlichsten Pflanzenarten beobachtet, darunter auch einige StRgraser wie die Magerkeits -
zeiger (OBERDORFER 2001) [in Klammern jeweils die Stickstoffzahl nach ELLENBERG 2001]
Agrostis capillaris (4) und Deschampsia flexuosa (3) sowie Arten nahrstoffreicher Standorte wie
Lolium perenne (7) oder Poa annua (8) (Ubersicht bei FANGMEIER et al. 1994, Stickstoffzahlen der
hier untersuchten Arten: Arrhenatherum 7, Bromus 3, Brachypodium 4). Unter kontrollierten Bedin-
gungen im Gewachshaus regierte Deschampsia flexuosa auf NHs-Begasung (100 pg m™) mit einer
deutlichen Steigerung der Sprosstrockenmasse (x 2,3) (VAN DER EERDEN et al. 1991), das Spross-
trockengewicht von Poa annua nahm unter NH;-Konzentrationen von 600 ug m™ um ca. 80 % zu, bei
Lolium multiflorum traten Steigerungen von ca. 30 % auf (VAN DER EERDEN 1982). Agrostis
capillaris vergréRerte sein Sprosstrockengewicht bei einer experimentellen Studie in Open-Top-Kam-
mern bei Erhéhung der NH;-Konzentration von 5 auf 60 pg m™ um das 2,2-fache (VAN DER
EERDEN et al. 1990). Bei Molinia caerulea (1) beobachteten dagegen LEITH et al. (2001) keine signi-

fikanten Zuwéachse weder unter NH;-Begasung noch bei einem erhéhten NH,-Angebot.

Alle drei in der aktuellen Studie verwendeten Arten untersuchten auch HANSTEIN et al. (1999) in
einem dreimonatigen Klimakammerexperiment. Die Pflanzen wuchsen in einer Nahrlosung mit NO3',
zusétzliche NH, -Gaben fiihrten bei allen drei Arten zu einer deutlichen Steigerung der Sprossbio -

masse (s.u.).

Die bisher durchgefuihrten Arbeiten waren ausschlie3lich Kurzzeitstudien von max. 10 Monaten Dauer
(FANGMEIER et al. 1994). Mit den hier vorgestellten Ergebnissen liegen erstmals Beobachtungen aus

einem Langzeitversuch vor.
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In der aktuellen Studie waren die Reaktionen auf ein verandertes NH 3/NH,-Angebot zum einen durch
deutliche artspezifische Unterschiede gepragt (s. 3.2.1.7), zum anderen wandelte sich aber auch das

Verhalten der Arten im Laufe der dreijahrigen Expositionszeit (s. 3.2.1.8).

Im ersten Versuchsjahr (1995) war die Mehrzahl der Reaktionen auf eine veranderte NH, -Versor-
gung zurtickzufiihren, wahrend erhéhte NHz-Konzentrationen meist nur eine tendenzielle Wirkung
hatten. In Monokultur reagierten Arrhenatherum und Brachypodium mit deutlichen und signifikanten
Steigerungen der Sprosstrockenmasse, Bromus zeigte dagegen ein sehr uneinheitliches Reaktions-

muster.

In der zweiten Vegetationsperiode (1996) traten erstmals auch deutliche Einflisse der NH;-Begasung
auf. Arrhenatherum und Brachypodium konnten jedoch sowohl von der NH3z-Exposition als auch von

NH,"-Gaben erneut starker profitieren als Bromus.

Im dritten Jahr der Studie zeigten sich erstmals bei allen drei Arten positive Einflisse beider NH-For-
men auf die Sprosstrockenmasse, jedoch verschoben sich z.T. die Gewichte etwas. So schwéachten
sich bei Arrhenatherum die Effekte der NH;-Exposition auf die Sprosstrockenmasse gegeniiber dem
Vorjahr ab, die NH,"-Versorgung spielte dagegen wieder eine starkere Rolle. Bromus reagierte im
dritten Versuchsjahr positiver als in den Vorjahren, erstmals fiihrten in den Monokulturen sowohl die
NH;-Exposition als auch die NH,"-Versorgung zu signifikanten, insgesamt einheitlicheren Reaktionen.
Brachypodium konnte die positiven Reaktionen aus den vorrangegangenen Vegetationsperioden noch
steigern, erhbhte NH;-Konzentrationen fiihrten unabhéngig von der NH, -Versorgung zu annéhernd

linearen Steigerungen der Sprosstrockenmasse.

Ahnliche Reaktionen beobachteten VAN DER EERDEN et al. (1990) bei Pflanzen von Agrostis
capillaris, die, einzeln in Topfen wachsend, in Begasungskammern (VAN DER EERDEN et al. 1990)
etwa drei Monate lang erhdhten NH s-Konzentrationen ausgesetzt wurden. Selbst unter fast fiinfmal
hoheren NHs-Konzentrationen (240 ug m™®) nahm die Sprosstrockenmasse weiter linear zu und es trat

kein Sattigungseffekt auf.

Betrachtet man die Reaktionen der untersuchten Arten tber den gesamten Versuchszeitraum, so
konnte von der NH3-Exposition Brachypodium am stérksten profitieren, gefolgt von Arrhenatherum.
Die geringsten Zuwachse der Sprosstrockenmasse unter NH;-Exposition traten bei Bromus auf (Tab.
14 & 33). Ein erhéhtes NH,"-Angebot fiihrte bei Arrhenatherum und Brachypodium ebenfalls zu einer
deutlichen Steigerung der Sprosstrockenmasse, Bromus reagierte auch hier schwéacher, erst im 3.
Versuchsjahr legte sie stéarker zu (Tab. 15 & 33). Bei einem maximalen NH3/NH,"-Angebot nahm die
Sprosstrockenmasse von Brachypodium und Arrhenatherum um etwa das dreifache zu, bei Bromus
um etwa das Doppelte. Eine generelle Praferenz fiir eine NH,-Form lief? sich bei keiner der drei Arten

erkennen.

In der experimentellen Studie von HANSTEIN et al. (1999) steigerte Arrhenatherum unter einem er-
hohten NH,"-Angebot seine Sprosstrockenmasse am starksten (ca. x 2,4), gefolgt von Brachypodium
(x 2,1) und Bromus (x 1,8). Bromus hatte dort bereits in den Kontrollen (reines Nitratangebot) die

héchste Stickstoffkonzentration in den Blattspreiten, unter NH,*-Diingung nahm der Stickstoffgehalt
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bei Bromus und Arrhenatherum um etwa 10 % zu, wahrend sich bei Brachypodium keine deutlichen

Veranderungen zeigten.

Zwar reagierten im ersten Versuchsjahr der hier vorgestellten Untersuchung alle drei Arten etwas
schwécher als bei HANSTEIN et al. (1999), die Rangfolge war jedoch die gleiche. Analysen der Blatt -
spreiten aus dem ersten Versuchsjahr zeigten in den Kontrollen (kein NH 3/NH,*-Angebot) bei
Arrhenatherum die héchste Stickstoffkonzentration, Bromus und Brachypodium lagen darunter (s.
4.1.6). Allein bei Bromus nahm der Stickstoffgehalt unter NHs-Exposition um ca. 10 % zu, wahrend

sich bei den anderen Arten keine Veranderungen zeigten (JAGER et al. 1996).

In einer Kurzzeitstudie von MATTSSON & SCHJOERRING (2002) bildete Lolium perenne als schnell-
wachsende Art in Nahrldsungskultur sowohl bei Nitrat- wie bei Ammoniumversorgung ein gro3eres
Sprossfrischgewicht als Bromus. Auch dort wies Bromus als langsamwachsende Art eine héhere
Stickstoffkonzentration im Spross auf als Lolium, nutzte diese jedoch nur in sehr geringem Masse fir

eine erhdhte Biomasseproduktion.

Dass in der aktuellen Studie bei allen drei Arten eine deutliche Wuchsfé rderung unter einem erhéhten
NH4/NH,4 -Angebot auftrat, belegt auch, dass unter den gewéhlten Versuchsbedingungen (Substrat s.

2.3.2, Bewasserung s. 2.3.3) Stickstoff tatsachlich ein Minimumfaktor war.

Tab. 33: Steigerungsraten der Sprosstrockenmasse tber 7 cm Hohe gegenlber den Kontrollen unter
erhdhtem NH; und veranderter NH,"-Versorgung in den Monokulturen vom ersten bis dritten
Versuchsjahr (1995 - 1997, Mittelwertvergleich)

Art 1995  NH4' 1996  NH4' 1997  NH4'
50 kg ha™ 50 kg ha™ 50 kg ha™
a—l a—l a—l
Arrhenatherum NH 18 15 2,0
3
50ugm> | 1,4 2,2 2,3 3,3 1,9 2,5
1,5 1,9 1,7
Brachypodium
NH3
50ugm> [ 1,0 1,4 2,8 2,9 2,4 3,0
Bromus 1,1 11 1,6
NH3
50ugm® | 1,2 1,1 1,4 1,7 1,8 2,1

Keine der in der aktuellen Studie untersuchten Arten wurde bisher in einer Langzeitstudie einem
experimentell erhéhten NH3/NH, -Angebot ausgesetzt. Die Reaktionen der hier verwendeten Arten
auf unterschiedliche Stickstoffgaben (meist in Form von (NH,),NOs, z.T. auch NPK) wurden jedoch
bereits in einer Reihe von mehrjahrigen Experimenten untersucht (s. Tab. 34): Arrhenatherum und
Bromus von SHARIFI (1983 a, b), Brachypodium von WERNER (1983), BOBBINK et al. (1988) und
DE KROON & BOBBINK (1997), alle drei Arten von VOGEL (1978). Zum Vergleich wurden in

Tab. 34 auch Daten einiger anderer Arten aufgenommen.

Die Reaktionen von Arrhenatherum und Bromus in der aktuellen Studie stimmten gut mit den Ergeb-

nissen von SHARIFI (1983 a) Uberein, obwohl sich die experimentellen Rahmenbedingungen deutlich
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unterschieden. So verwendete SHARIFI (1983 a) als Substrat ein Sand-L6Rlehm (Ackerboden)-
Gemisch und versorgte alle Behandlungsvarianten mit Gaben eines stickstofffreien Diingers. Zudem
lag die Pflanzdichte bei SHARIFI (1983 a) mit 24 Pflanzen m? in groRen Kulturbecken etwa 8 mal
niedriger als in der aktuellen Studie, wo sie hochgerechnet ca. 195 Pflanzen m™ betrug. Man kann
davon ausgehen, dass sowohl die Versorgung der Versuchspflanzen auch mit anderen Nahrelemen-
ten als Stickstoff als auch das Strahlungsangebot fir die von SHARIFI (1983 a) untersuchten Pflan-

zen gro3er war als in der aktuellen Studie.

In einer Studie von BRITTON et al. (2003) mit Bestédnden von Deschampsia flexuosa deutete die Ent-
wicklung der Sprossbiomasse bei unterschiedlichen Pflanzdichten darauf hin, dass bereits ab 29

Pflanzen pro Quadratmeter intraspezifische Konkurrenzeffekte auftraten.

Tab. 34: Steigerungsraten der Sprossbiomasse von verschiedenen SiiRgrasarten des Wirtschafts -

grinlandes und der Magerrasen unter veranderter Stickstoffversorgung

Experi- |... . .
Art Vgrsuchs- ment in Stlgkstoffdungungs- Steigerungs- Quelle
zeitraum (1) \varianten faktor
Arten des Wirtschaftsgrinlandes
1./2.13. ore 0/50 ug NHam™ [1,4/2,3/1,9 diose Studi
Versuchs- 0/50 kg NHs -N ha* lese Studie
IArrhenatherum jahr at 18/15/20
elatius 1/2/3 10/100kgNha™'a™
Ver.suc.hs'a.hr KB |(zusétzlich stickstoff-|1,9/1,9/2,3| SHARIFI (1983 a)
) freier Volldiinger)
T
Lolium perenne FL 0/20 /V\};ihléglN ha 1,6/1,7 DAVIES (1971)
Arten der Magerrasen
1./2.13. 0/50 g NHam™ [1,2/1,4/1,8 , ,
hr 1 1,1/1,1/1,6
Bromus erectus ) a
1/2./3 10/100kgN ha™ a™
Ver.suc.hs'a.hr KB |(zusatzlich stickstoff-|1,6 / 1,6 / 1,6 SHARIFI (1983 a)
) freier Volldiinger)
1./2.13. ore 0/50 ug NHsm™ [1,0/2,8/2,4 diose Studi
Versuchs- T T lese studie
oh 0/ 50 kg N_I1—|4 N ha 16/19/17
janr a
-50- 1,5
0/120-50-50 kg N BOBBINK et al. (1988)
a a 1,5
Brachypodium 3,6
pinnatum 3 Jahre FL 2,3 5E KROON &
-1 -1
0/100 kg N ha™ a 3,0 BOBBINK (1997)
1,6
2,4
5 Versuchs- 50/300kgNha~a"
o KB |(zusatzlich stickstoff- 1,9 WERNER (1983)
J freier Volldiinger)

. . -3 VAN DER EERDEN et
IAgrostis tenius BK 5/60 pg NHz m 2,2 al. (1990)
Nardus stricta OTC | 3/60kgNha*a™ 1,9 LEITH et al. (1999)
() BK: Begasungskammer, FL: Freiland, KB: Kulturbecken, OTC: Open Top-Kammer
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In der aktuellen Studie wie auch bei SHARIFI (1983 a) vergroRerten sowohl Arrhenatherum als auch
Bromus ihre Sprosstrockenmasse bei einem erhdhten Stickstoffangebot, die Stéarke dieser Férderung

war jedoch bei Bromus stets schwéacher als bei der schnellwachsenden Art Arrhenatherum.

Zwar zeigte VOGEL (1978) in einem zweijahrigen Versuch mit insgesamt elf Pflanzenarten, darunter
auch die drei in der aktuellen Untersuchung verwendeten Arten, dass auch Bromus unter entspre-
chenden Bedingungen zu sehr starken Wuchssteigerungen in der Lage ist. Stickstoffgaben in Form
von Ammoniumnitrat [(NH4), NOg] fihrten dort noch bis in GréRenordnungen, die weit Uber der frei-
landrelevanten Versorgung lagen, zu einem Anwachsen des Sprosstrockengewichtes. Dies galt unab-
hangig davon, ob die Arten am Freilandstandort als ,Stickstoffzeiger" oder als ,Mangelzeiger* einge-
stuft wurden. Sowohl Bromus als auch Arrhenatherum steigerten in Reinkultur ihre Sprossbiomasse
bis zu Stickstoffgaben von 1600 kg N ha™ a™*. Auch in der Studie von VOGEL (1978) lagen jedoch die
Steigerungsraten bei Arrhenatherum (max. 3,6) Uber denen von Bromus (max. 2,8). Zudem wies
Bromus wie in den bereits genannten Kurzzeitstudien von HANSTEIN et al. (1999) und MATTSSON
& SCHJOERRING (2002) in fast allen Diingestufen eine héhere Stickstoffkonzentration im Mahgut
auf als die schnellwachsende Art Arrhenatherum (VOGEL 1978). Eine weitere Erhdhung des Stick-
stoffangebotes bis auf max. 6400 kg N ha™ a™ fiihrte besonders bei Bromus, aber auch bei
Arrhenatherum wieder zu einer deutlichen Verringerung des Sprosstrockengewichtes (VOGEL 1978).
VOGEL (1978) schloss aus diesen Ergebnissen, dass die Stickstoff-Erndhrung unter physiologischen
Bedingungen sowohl fir die ,Stickstoffzeiger” wie fur die ,Mangelzeiger* einen Optimumfaktor dar-

stellt.

Auch bei VOGEL (1978) war jedoch - &hnlich wie bei SHARIFI (1983 a) - die Pflanzdichte deutlich
niedriger als in der aktuellen Studie. Bei Bromus, der in Kick-Braukmann-Gefal3en gehalten wurde,
wuchsen hochgerechnet ca. 132 Pflanzen m? und damit ca. 50 % weniger, bei Arrhenatherum und
Brachypodium, die in Lysimeterbecken gehalten wurden, lag die Bestandesdichte wie bei SHARIFI
(1983 a) ca. 8 x unter der in der hier vorgestellten Studie. Zudem erhielten auch bei VOGEL (1978)
alle Pflanzen unabhangig vom Stickstoffangebot eine ausreichende stickstofffreie Grunddiingung.
Damit unterschieden sich die Versuchsbedingungen von VOGEL (1978) sowohl in Bezug auf das
Strahlungsangebot als auch bei der Versorgung mit anderen Nahrstoffen deutlich von denen in der
aktuellen Studie, wo beide Faktoren mit groRer Wahrscheinlichkeit die Biomassenzuwéchse aller drei

Arten begrenzten (s. 4.1.1.1).

Die gute Ubereinstimmung vieler Parameter der hier untersuchten Modellkulturen mit Bestanden an

Freilandstandorten deutet jedoch auf eine hohe Freilandrelevanz der Beobachtungen (s. 4.1.1.3).

Bei Brachypodium stimmten die Zuwachsraten in der aktuellen Studie relativ gut mit Ergebnissen aus
experimentellen Freilandstudien von WERNER (1983) und DE KROON & BOBBINK (1997) Uberein,
lagen jedoch etwas Uber den Steigerungsraten bei BOBBINK et al. (1988, s. Tab. 34). Im Experiment
von VOGEL (1978) erreichte Brachypodium bereits bei einem Stickstoffangebot von 400 kg N ha™ a™
die héchste Sprossbiomasse, reagierte jedoch auf eine weitere Erhdhung der Stickstoffversorgung

anders als Arrhenatherum und Bromus nur mit einer geringen Abnahme.
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Die Ergebnisse der aktuellen Studie bestatigen die Befunde aus verschiedenen Diingeversuchen in
niederlandischen Halbtrockenrasen (MESOBROMETUM ERECTI), bei denen sich wiederholt zeigte, dass
Brachypodium mehr als andere Halbtrockenrasenarten von einem erhdhten Stickstoffangebot profitie-
ren kann (BOBBINK et al. 1988, BOBBINK et al. 1989, BOBBINK 1991, WILLEMS et al. 1993, DE
KROON & BOBBINK 1997). In einer einjahrigen Studie von BOBBINK et al. (1989) fihrten Stickstoff-
gaben von 120 kg ha™ a™ bei Brachypodium zu einem Anstieg der Sprosstrockengewichtes um das
2,3-fache, wahrend die Biomasse der gesamten Pflanzengesellschaft nur um das 1,5-fache zunahm.
Hierdurch wuchs der prozentuale Anteil von Brachypodium von ca. 30 % auf 50 %. Wahrend der
Anteil anderer Graser bei etwa 20 % konstant blieb, verkleinerte sich derjenige der krautigen Arten,

die durch die verbesserte Stickstoffversorgung kaum geférdert wurden, von ca. 50 % auf 30 %.

In der hier vorgestellten Studie lagen die Steigerungsraten von Brachypodium bei einem erhéhten
NH3/NH,4 -Angebot meist deutlich tiber denen von Bromus. An einen ausgepragten Stickstoffmangel
scheint Brachypodium jedoch weniger gut angepasst zu sein als Bromus. Hierfir spricht zum einen
die Tatsache, dass in den Kontrollen das Sprosstrockengewicht von Brachypodium im Mittel etwa
30 % unter demjenigen von Bromus lag (s. Tab. 17: 2. Versuchsjahr), zum anderen, dass
Brachypodium in den Mischkulturen mit Bromus ohne ein erhéhtes NHs/NH,"-Angebot zur subdomi-
nanten Art wurde (s. 3.2.2.4, 4.2.3 und 4.2.4).

4.1.1.1 Mdgliche Ursachen einer abgeschwéachten Wachstumsférderung unter einem hohen NH ;- und
NH,"-Angebot

Sowohl unter hohen NH3-Konzentrationen als auch bei einem hohen NH,-Angebot traten bei
Arrhenatherum bereits ab dem ersten, bei Brachypodium und Bromus ab dem zweiten Versuchsjahr
deutliche Sattigungseffekte auf - das erhdhte Angebot einer NH,-Form flihrte zu abgeschwéchten
Reaktionen auf die jeweils andere NH y-Form (s. Abb. 43 — 45 und Tab. 14 & 15).

Was waren die mdglichen Ursachen fiir diese Effekte ?

1. Fihrte der starke Biomassenzuwachs unter einem erhéhten NH 3/NH, -Angebot dazu, dass
andere Wachstumsfaktoren wie z.B. das Strahlungsangebot oder andere Nahrstoffe wie Phosphor

limitierend wurden ?

2. Schrankten physiologische Verdnderungen in der Pflanze die Aufnahme von NH3; und/oder NH,"

und in der Folge auch die Wachstumsférderung ein ?

3. Fihrten erndhte Ammoniakkonzentrationen zu toxischen Effekten ?

4.1.1.1.1 Limitation durch andere Wachstumsfaktoren

Ein asymptotischer Kurvenverlauf ist typisch fur die Reaktionen eines Bestandes auf das erhthte
Angebot eines einzelnen Wachstumsfaktors, da in diesem Falle andere Nahrstoffe (oder Wachstums -
faktoren) bzw. das genetische Potential einer Pflanzenart wachstumslimitierend werden kénnen
(MARSCHNER 1986).
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Zu den wichtigsten Faktoren, die insbesondere bei einem Pflanzenbestand ein unbegrenztes An -
wachsen der Biomasse verhindern, zahlt das Strahlungsangebot. Unter einer erhéhten NH s/NH,"-
Versorgung nahm bei allen drei Arten die Bestandesdichte zu - es wurden mehr Triebe (s. 3.2.1.3) und
eine groRere Blattflache gebildet (s. 3.2.1.9). Bei einem hohen Blattflachenindex (LAI) wird die
gegenseitige Beschattung der einzelnen Triebe zum wichtigsten wachstumslimitierenden Faktor
(MARSCHNER 1986). Aber auch die Wasserversorgung kann eine hemmende Rolle spielen, wenn
dem erhdhten Bedarf einer durch Stickstoffzufuhr angewachsenen Biomasse kein verbessertes
Wasserangebot gegenibersteht (s. auch 4.1.6.7.3). Sowohl ein reduziertes Strahlungsangebot als
auch eine eingeschréankte Wasserversorgung wirken negativ auf die Photosynthese (Quellenlimitie -
rung) und damit auf die Biomasseproduktion (MARSCHNER 1986).

Bei der Suche nach moglichen Ursachen fir die Sattigungseffekte lohnt sich aufgrund der deutlichen

Mengenunterschiede (s. 3.2.1.8) ein Vergleich der Behandlungseffekte im 2. und 3. Versuchsjahr.

Brachypodium

Die starksten Differenzen zwischen dem 2. und 3. Versuchsjahr zeigten sich bei Brachypodium. Wah-
rend in der 2. Vegetationsperiode die Sprosstrockenmasse unter einem maximalen NH s/NH,-Ange-
bot nicht mehr weiter zunahm (Abb. 44) und die Steigerungsraten bei beiden NH ,-Formen durch ein
erhdhtes Angebot der jeweils anderen Form deutlich abnahmen (s. Tab. 14 & 15), waren diese nega -
tiven Effekte im 3. Versuchsjahr schwécher — die Zuwéachse waren annéahernd linear (Abb. 45) und

auch die Reduktion der Steigerungsraten war geringer.

Die Reduktion der Sattigungseffekte im 3. Versuchsjahr ging auch bei Brachypodium mit einer alle
Behandlungsvarianten erfassenden Verkleinerung der Sprosstrockenmasse gegentber dem Vorjahr
einher. Wahrend im 2. Versuchsjahr das Sprosstrockengewicht von Brachypodium bei maximal etwa
40 g Topf™ (> 7 cm Schnitthohe) lag, dies entsprach ca. 650 g m™, wurde im 3. Versuchsjahr nur noch
einen Hochstwert von ca. 25 g Topf™ (ca. 400 g m™) erreicht. Beide Werte liegen innerhalb der
Spannbreite, die verschiedene Autoren fir Brachypodium-Bestande im Freiland angeben (s. 4.1.1.3,
Tab. 35).

Die unterschiedlichen Reaktionen im 2. und 3. Versuchsjahr deuten darauf hin, dass die Sattigungs -
effekte bei Brachypodium v.a. durch das Erreichen einer unter den hier herrschenden Versuchsbedin-
gungen maximal mdoglichen Bestandesdichte verursacht wurden. Ahnliche Effekte zeigten sich auch
bei der Entwicklung der Blattflache (s. 4.1.7). Trotz der relativen grof3en Schattenvertraglichkeit (s.
4.1.4.3) und der im Vergleich zu den beiden anderen Arten starkeren Anpassung der vertikalen
Hohenverteilung (s. 4.1.8) scheint damit auch das Wachstum von Brachypodium im 2. Versuchsjahr

eine Begrenzung durch das Strahlungsangebot erfahren zu haben.

Als ein weiterer begrenzender Faktor kann die Wasserversorgung angesehen werden. So ist
Brachypodium als typische Halbtrockenrasenart zwar an eine eingeschrankte Wasserversorgung
angepasst, blattmorphologische Veranderungen wie sie in der aktuellen Studie unter NH 3;-Exposition

auftraten (Abnahme der spezifischen Blattflache und Zunahme der Blattgewebedichte im 2. Ver-
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suchsjahr, s. 4.1.6.7.3) deuten jedoch darauf hin, dass mit einer wachsender Bestandesdichte auch
fur Brachypodium die Wasserversorgung schwieriger wurde und somit ebenfalls potentiell zu einer

Begrenzung der Zuwéchse beitrug.

Dagegen wird das Wachstum von Brachypodium durch eine eingeschrankte Versorgung mit
Phosphor als einem weiteren wichtigen Nahrelement neben Stickstoff weniger stark eingeschrankt als
bei anderen Arten — dies zeigten verschiedene Studien in Halbtrockenrasen, bei denen durch alleinige
Stickstoffgaben v.a. diese Pflanzenart gefordert wurde (BOBBINK 1991, WILLEMS et al. 1993).

Die Boden von Halbtrockenrasen sind neben einem niedrigem Stickstoffangebot meist auch durch
eine geringe Verfuigbarkeit von Phosphor gekennzeichnet (RORISON 1990, KOHLER et al. 2001,
CRITCHLEY et al. 2002), auch dieses Nahrelement kann zum wachstumslimitierenden Faktor werden
(CARROLL et al. 2003).

Der durchschnittliche Phosphorbedarf von Pflanzen fir ein optimales Wachstum liegt bei 0,3 bis
0,5 % des Trockengewichtes (MARSCHNER 1986). Fur Bromus und Brachypodium an Freiland-
pflanzen ermittelte Konzentrationen lagen zwischen ca. 0,1 und 0,2 % (BOBBINK et al. 1989,
THOMPSON et al. 1997, WALTER et al. 1999). THOMPSON et al. (1997) fand bei Arrhenatherum

einen durchschnittlichen Phosphorgehalt von ca. 0,3 %.

Neben Brachypodium sind auch andere typische Halbtrockenrasenarten durch eine ausgepréagte und
im Jahreslauf regelmafRig wiederkehrende Verlagerung von Nahrstoffen gekennzeichnet. In einer
experimentellen Untersuchung von BOBBINK et al. (1989) in niederlandischen Halbtrockenrasen
nahmen im Frihjahr die Konzentrationen von Stickstoff und Phosphor in den unterirdischen Organen
ab, blieben den Sommer tber minimal und stiegen erst im Spatherbst wieder an. Je besser Pflanzen
in der Lage sind, Nahrstoffe zu speichern, zu mobilisieren un d wieder zu nutzen, desto unabhangiger
sind sie von der aktuellen Nahrstoffversorgung und desto effektiver ist ihre Nahrstoffnutzung. Fir das
Uberleben an nahrstoffarmen Standorten scheint dies ebenso bedeutsam zu sein, wie die Fahigkeit
zur Nahrstoffaufnahme selbst (THORNTON & BAUSENWEIN 2000, s. 4.1.10).

In der Studie von BOBBINK et al. (1989) wurden die applizierten Stickstoffgaben zum gréf3ten Teil
von Brachypodium aufgenommen, nur diese Art konnte ihre Sprosstrockenmasse erhéhen, das
Wachstum anderer Arten, darunter auch weitere StiRgraser wie Festuca rubra, wurde dagegen nicht
gefdrdert (Bromus wird bei BOBBINK et al. [1989] nicht genannt). Dies deutet auf eine sehr effektive
Stickstoffaufnahme bei Brachypodium. Zwar mobilisierte Brachypodium in dem Experiment von
BOBBINK et al. (1989) bei einer erhthten Stickstoffversorgung zusatzliche Phosphormengen aus den
unterirdischen Organen und erhohte auch die Aufnahme von Phosphor, der Anstieg des Phosphor-
gehaltes blieb jedoch auch bei dieser Art deutlich hinter dem des Stickstoffes zuriick, sodass sich das
N/P-Verhéaltnis in der Sprossbiomasse um etwa 30 % vergroRerte. Brachypodium schien in der Lage
zu sein, von einem erhdhten Stickstoffangebot auch bei einer sehr geringen Phosphorversorgung
stark zu profitieren (BOBBINK et al. 1989).

Eine VergrofRerung des N/P-Verhéltnisses unter einem erhthten Stickstoffangebot sowohl bei

Brachypodium als auch bei Bromus fanden WALTER et al. (1999) bei einem Dingeexperiment in
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einem Halbtrockenrasen der Schwébischen Alb. Bereits in den Kontrollen war dort der Stickstoff-
gehalt in der Sprosstrockenmasse von Brachypodium etwa 40 % hoher als bei Bromus. Da die
Phosphorgehalte sich &hnelten, lag das N/P-Verhaltnis von Brachypodium (ca. 12,7) Gber dem von
Bromus (ca. 9,3). Unter Stickstoffdiingung (40 kg ha™ a™) nahm der Stickstoffgehalt bei
Brachypodium starker zu als bei Bromus, entsprechend stieg auch das N/P-Verhaltnis bei
Brachypodium (auf ca. 18,3) starker an als bei Bromus (auf ca. 12,5). Nach WALTER et al. (1999)
konnten in den Untersuchungsflachen beide Arten ihren Anteil an der Vegetation unter Stickstoff -

diingung ausbauen.

BOBBINK et al. (1989) vermuteten, dass das unter Stickstoffdiingung steigende N/P-Verhéltnis eine
wichtige Ursache fir die ausbleibenden Zuwéchse bei Arten ist, die weniger gut als Brachypodium mit

einem zunehmenden Phosphormangel umgehen kénnen.

Auch LEITH et al. (2001), die verschiedene Arten schottischer Heidemoore in OTCs Uber sechs
Monate einem erhéhten NHs/NH, -Angebot aussetzten — darunter mit Deschampsia flexuosa und
Molinia caerulea auch zwei SiiRgrasarten - bei letzterer, wie bereits erwéhnt, jedoch keinen Zuwachs
der Sprosstrockenmasse fanden, vermuteten einen Phosphormangel als Ursache fir die fehlenden
Reaktionen, da das N/P-Verhéaltnis in den Blattspreiten von Molinia unter erhéhter Stickstoffversor-
gung um ca. 25 % erhoht war (von 15 unter 4 kg N ha™ a™ auf 20 unter 64 kg N ha™ a™). Nach
KIRKHAM (2001) ist jedoch Molinia besser an Phosphormangel angepasst als andere Arten - was fir
diese Art in vormals stickstofflimitierten, unter Stickstoffeintrag nunmehr jedoch phosphatlimitierten
Okosystemen ein Vorteil ware. Auch in einer dreijahrigen Studie von TOMASSEN et al. (2003) zu den
Einflissen erhohter Stickstoffeintrage auf die Vegetation von Moore n stimulierte ein erhéhtes
Stickstoffangebot bei Molinia trotz eines N/P-Verhaltnisses im Gewebe von Uber 35 das Wachstum

der oberirdischen Biomasse.

Andere mdgliche Ursachen fir die fehlenden Reaktionen, etwa das Strahlungsangebot, werden von
LEITH et al. (2001) nicht diskutiert. Die Pflanzdichte war mit ca. 16 Pflanzen m™ jedoch dhnlich
niedrig wie bei VOGEL (1978) und SHARIFI (1983 a). Auch zu den Reaktionen von Deschampsia
flexuosa finden sich keine Angaben bei LEITH et al. (2001), wie auch insgesamt die Dokumentation

dieses interessanten Experimentes leider sehr llickenhaft ist.

Neben Phosphor kann es unter einem erhéhten NH s/NH,"-Angebot auch bei anderen Nahrelementen
zu Ungleichgewichten kommen. Bei der Analyse von Blattmaterial aus dem ersten Versuchsjahr der
aktuellen Studie ermittelten JAGER et al. (1998) bei Arrhenatherum eine Abnahme des Magnesium-
gehaltes sowohl unter NH;-Exposition als auch bei einer erhéhten NH,"-Versorgung sowie des
Kaliumgehaltes unter NHz-Exposition. Bei Bromus und Brachypodium wurde der Gehalt dieser
Kationen dagegen nicht verringert, bei Bromus nahm der Magnesiumgehalt unter NH,"-Diingung
sogar zu. Einen Anstieg des N/K- und des N/Mg-Verhaltnisses unter NHz-Exposition fanden VAN DER
EERDEN et al. (1989 zit. in FANGMEIER et al. 1994) bei Pseudotsuga menziesii. In verschiedenen
Studien wurde der unverhaltnismaRig starke Anstieg der Stickstoffkonzentration im Pflanzengewebe
unter NHz-Exposition noch verstarkt durch eine erschwerte Aufnahme anderer Nahrstoffe Giber die
Waurzeln in Folge eines verminderten Wurzel/Spross-Verhaltnisses (FANGMEIER & JAGER 2001). In
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der aktuellen Untersuchung nahm das Wurzel/Spross-Verhaltnis unter einem erhéhten NHs/NH," -
Angebot aber nur bei Arrhenatherum ab, bei Bromus und Brachypodium blieb es sehr stabil (s.
4.1.10.5). Durch die Aufnahme von NH ,* kann auch die Aufnahme anderer fiir die Pflanze wichtiger
Kationen vermindert werden. Kommt es dadurch zu einem Mangel etwa an Magnesium oder Calcium,
kann auch dies zu einer Wachstumsabschwéachung fihren (MAR SCHNER 1986, VAN DER EERDEN
et al. 1998).

Arrhenatherum

Sowohl die Reaktionen von Arrhenatherum als auch die von Bromus waren im 3. Versuchsjahr trotz
insgesamt reduzierter Sprosstrockenmasse noch deutlicher als im Vorjahr und stérker als bei

Brachypodium durch Sattigungseffekte gepragt.

Arrhenatherum ist als schnellwachsende Art zugleich durch einen hohen Nahrstoffbedarf (s. 4.1.6.7.2)
wie durch hohe Nahrstoffverluste (Umsatzraten, s . 4.1.6, Schnitt, s. 4.1.8) gekennzeichnet, zudem
steigt der durch die relativ geringen Investitionen in die Pflanzenorgane bereits unter Normalbedin-
gungen erhthte Wasserbedarf infolge des Anwachsens der Sprosstrockenmasse unter einem erhéh -
ten NH3/NH,4 -Angebot weiter an. Wie bei Brachypodium traten auch bei Arrhenatherum unter NHs-
Exposition blattmorphologische Veranderungen auf (Abnahme der spezifischen Blattflache, Zunahme
der Blattgewebedichte, s. 4.1.6.7), die als Versuch gedeutet werden kénnen, bei einer schwieriger
werdenden Wasserversorgung die Wasserverluste zu reduzieren. Arrhenatherum ist nach GRIME &
CURTIS (1976) sehr viel anfalliger gegen Trockenheit als typische Halbtrockenrasenarten wie Festuca
ovina, da unter Stickstoff- und Phosphormangel sowohl das Keimlingswachstum als auch das
Wurzelwachstum gehemmt wirden. Letzteres steht aber im Widerspruch zu den Ergebnissen dieser

und zahlreicher anderer Studien (s. 4.1.10.2).

Aufgrund des hohen Nahrstoffbedarfs von Arrhenatherum kann davon ausgegangen werden, dass -
starker als bei Bromus und Brachypodium - das Angebot anderer Nahrstoffe als Stickstoff bei

Arrhenatherum zu einer Begrenzung der Zuwéachse beitrug.

Die starke Wuchsforderung, die Arrhenatherum wéahrend der Initialphase in den Mischkulturen mit
Bromus oder Brachypodium erfuhr und die als Reaktion auf die im Vergleich zur Reinkultur geringere
intraspezifischen Konkurrenz interpretiert werden kann (s. 3.2.2.6, 4.2.1, 4.2.2), deutet darauf hin,
dass auch bei Arrhenatherum das Strahlungsangebot eine wachstumsbegrenzende Rolle spielte - trotz
der groReren Wuchshohe (s. 3.2.1.2) und einer im Vergleich zu den beiden anderen Arten fiir die

Strahlungsausnutzung giinstigeren vertikalen Verteilung der Blattflache (s. 4.2.1 & 4.2.2).

Bromus

Bei Bromus zeigten sich unter einem erhéhten NHs/NH,"-Angebot geringere Zuw&chse der Spross-
biomasse als bei Arrhenatherum und Brachypodium, signifikante Steigerungen traten erst im 3. Ver-

suchsjahr auf, blieben aber auch dann durch Sattigungseffekte gepragt. In der Studie von SHARIFI
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(1983 a) wies Bromus vom ersten bis dritten Versuchsjahr stets die gleiche Zuwachsrate auf (s. Tab.

34). In der aktuellen Studie erreichte Bromus erst im dritten Versuchsjahr dieses Niveau.

Starker noch als bei Brachypodium war die Blattflache von Bromus in Bodenndhe konzentriert. Der
Anteil der beiden untersten Fraktionen (0 - 7 & 7 - 17 cm) war auch unter einem maximalen

NH3/NH,4 -Angebot deutlich gréRer als bei Brachypodium und Arrhenatherum (s. 3.2.1.10.4, Abb. 65),
durch die Wuchsfoérderung der Pflanzen wurde das Strahlungsangebot fir diese Fraktionen weiter
reduziert (s. 3.2.1.11, Abb. 66). Da Bromus zudem nicht in &hnlicher Weise schattenvertraglich wie
Brachypodium ist (s. 4.1.4), kann davon ausgegangen werden, dass das Strahlungsangebot bei
Bromus der wichtigste wachstumslimitierende Faktor war, der die Reaktionsmdoglichkeiten auf ein
erhdhtes NHs/NH, " -Angebot begrenzte. Bei SHARIFI (1983 a) diirfte dagegen die geringere Pflanz-

dichte zu einem grof3eren Strahlungsangebot fir die Einzelpflanzen gefiihrt haben (s. 4.1.1).

In einer Freilandstudie von URBAS & ZOBEL (2000) in artenreichen Méhwiesen Estlands (s. 4.1.8)
war die niedrigwiichsige und nicht-schattentolerante Art Sesleria varia (= S. caerulea) erst bei einem
experimentell erhdhten Strahlungsangebot in der Lage, das verbesserte Nahrstoffangebot zur Bildung

einer gréReren Sprosshiomasse und Blattflache zu nutzen.

Bemerkenswert ist, dass Bromus im dritten Versuchsjahr - wie es bei Arrhenatherum und
Brachypodium bereits in den Vorjahren beobachtet wurde - die vertikale Verteilung seiner Blattflache
im Hinblick auf eine giinstigere Strahlungsausnutzung unter einem erhéhten NHs/NH,"-Angebot
ebenfalls leicht veranderte (s. 3.2.1.10.3, zu den Vorteilen einer Konzentration der Blattflache in
Bodennéhe und deren Bedeutung fiir die Konkurrenzbeziehungen in den Mischkulturen s. 4.2.1.3.1).
Zuséatzlich verkleinerte sich zwischen dem 2. und 3. Versuchsjahr in allen Behandlungsvarianten -
analog zur Sprossbhiomasse - auch die Blattflache (bei Bromus und Brachypodium um etwa 20 %, bei
Arrhenatherum um etwa 10 %, s. 3.2.1.9, Abb. 53 & 55). Beide Faktoren — verstarkte Héhenverlage-
rungen und kleinere Blattflache — trugen vermutlich zu einer verringerten Selbstbeschattung wahrend
der Sommermonate bei, die es Bromus ermdglichte, seine Sprosstrockenmasse unter einem erhéh -

ten NH3/NH,4 -Angebot starker zu steigern als in den ersten beiden Versuchsjahren.

Dass Bromus sich trotz seines hohen Lichtbedirfnisses auch neben einem durch seine Wuchshohe
Uberlegenen Lichtkonkurrenten wie Arrhenatherum (zumindest zeitweise) behaupten konnte, zeigte
die Tatsache, dass das Wachstum von Bromus in Mischkultur mit Arrhenatherum im Vergleich zur

Reinkultur nicht eingeschréankt wurde (s. 4.2.1).

Daneben spielte das niedrige Angebot anderer Nahrstoffe aufgrund der geringeren Nahrstoffverluste
und des geringeren Bedarfs (s. 4.1.6.3) fur die abgeschwéachten Zuwéachse von Bromus wahrschein-
lich nur eine untergeordnete Rolle. Dies kann auch fir die Wasserversorgung angenommen werden,
nahm die spezifische Blattflache von Bromus im Gegensatz zu den beiden anderen Arten doch sogar

etwas zu (2. Versuchsjahr, s. 3.2.1.9).
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4.1.1.1.2 Einschrankung der Aufnahme von NH 5 und NH,"

Pflanzen kdnnen NH3; sowohl aufnehmen als auch abgeben. Je niedriger die NH3-Konzentration in der
AuRenluft ist, desto eher wandelt sich eine Pflanze von einer NHs-Senke zu einer NHs-Quelle. Die
Konzentration, bei der kein NHz-Austausch zwischen Atmosphére und Pflanze stattfindet, wird nach
FARQUHAR et al. (1980) als NHs-Kompensationspunkt bezeichnet. Messungen des Kompensations-
punktes bei verschiedenen Pflanzenarten ergaben zwischen < 1 und ca. 5 nmol mol™ (entspricht etwa
0,7 bis 3,6 pg m™) - Werte, die im Bereich der atmospharischen Hintergrundkonzentration unbelaste-
ter Gebiete lagen. Die Hohe des Kompensationspunktes hangt vor allem vom pH-Wert und von der
NH,"-Konzentration im Apoplasten ab. Letztere wird stark von der NH, -Konzentration im Symplasten
beeinflusst. Somit kénnen alle Prozesse, die zu einem Anstieg der NH ,"-Konzentration im Cytoplas-
ma fiihren, eine Erhéhung des NH3z-Kompensationspunktes bewirken (FANGMEIER & JAGER 2001).
Zu diesen Faktoren zéhlen u.a. ein hoher Stickstoffstatus der Pflanze, eine rasche Aufnahme von
NH," Uber die Wurzeln, eine geringe Aktivitat der Glutamin-Synthetase (SCHJOERRING et al. 1998),
die Freisetzung von NH3 bei der Photorespiration und der Abbau von Proteinen (FANGMEIER &
JAGER 2001). Eine hohe Stickstoffkonzentration im Pflanzengewebe ist nach SCHJOERRING et al.
(1998) daher haufig verbunden mit einer potentiell starkeren NH3-Abgabe. VAN HOVE et al. (2002),
die Gber 11 Monate den NH3;-Kompensationspunkt von Lolium perenne in einer Intensivweide unter -
suchten, fanden jedoch keine klare Beziehung zwischen der Stickstoffkonzentration in den Blattern

und der potentiellen NHz-Abgabe.

In einer Freilandstudie von LO UBET et al. (2002) - ebenfalls mit Lolium perenne - stiegen nach Din-
gergaben pH-Wert und NH,"-Konzentration im Apoplasten der Blatter an. Der NH;-Kompensations-
punkt lag zwischen den Diingergaben bei ca. 0,02 ug m™ und nahm im Anschluss auf ca. 10 pg m*

ZU.

HANSTEIN et al. (1999) (s.0.) ermittelten bei Arrhenatherum und Bromus unabh&ngig vom Stickstoff-
status der Versuchspflanzen einen NHs-Kompensationspunkt unter 0,4 pg m™. Die Stickstoffkonzent-
ration in den Blattspreiten war bei beiden Arten sehr niedrig: ca. 1,6 % bei Bromus und ca. 1,3 % bei
Arrhenatherum. NH, -Gaben oder kurzzeitige NH3-Exposition fiihrten zu keinem Anstieg, ebenso blieb
die NH,"-Konzentration im Apoplasten unveréndert. Die NHs-Exposition bewirkte bei beiden Arten eine
Verringerung der Protonenkonzentration des Apoplasten, unter NH,-Gaben in der Nahrldsung stieg
die H™-Konzentration bei Arrhenatherum jedoch wieder deutlich an, wéahrend sie bei Bromus weiter
abnahm. Ein Effekt eines steigenden pH ist die Abschwéachung der protonenmotorischen Kraft (proton
motive force), die bei SuRgrasern u.a. den Transport von Saccharose vom Apoplasten in das Phloem
steuert (BUSH 1983 zit. in HANSTEIN et al. 1999).

Bromus hatte bei MATTSSON & SCHJOERRING (2002) in allen Behandlungsvarianten hohere NH 4"-
Konzentrationen in den Blattspreiten als Lolium, entsprechend lag der NHz;-Kompensationspunkt bei
Bromus auch stets tiber dem von Lolium. Eine Verdopplung der NH, -Diingegaben fiihrte bei beiden
Arten zu einem Anstieg des Kompensationspunktes um etwa das 2-fache (bei Bromus von ca. 6 auf
ca. 13, bei Lolium von ca. 4 auf ca. 9 ug m™). Bei beiden Arten nahm die NH ;-Emission aus den Blat-

tern mit deren NH,*-Gehalt zu.
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Zwar scheint der NHz;-Kompensationspunkt bei typischen Pflanzen stickstoffarmer Standorte in der
Regel niedriger zu sein als bei Pflanzen stickstoffreicher Standorte (SCHJOERRING 1998), in der
Studie von MATTSSON & SCHJOERRING (2002) trat jedoch der umgekehrte Fall ein. Bromus war
dort trotz einer effektiveren NHz-Aufnahme (2 bis 3 x hdhere stomatar e Leitfahigkeit und Blattleit-
fahigkeit fr NH3 als Lolium) nur zu einem deutlich geringeren Biomassezuwachs als Lolium in der
Lage. Dadurch stieg die Stickstoffkonzentration in den Bromus-Pflanzen deutlich an und in der Folge
auch der NH;-Kompensationspunkt. Lolium setzte dagegen den aufgenommenen Stickstoff schnell in

einen Biomassezuwachs um.

Die Ergebnisse der aktuellen Studie deuten darauf hin, dass - &hnlich den Beobachtungen von
MATTSSON & SCHJOERRING (2002) - Bromus auch hier durch eine umfangreichere Blattflache (ab
dem 2. Versuchsjahr, s. 3.2.1.9) und eine grof3ere stomatére Leitfahigkeit (2. Versuchsjahr, s. 3.3.1)
zwar zu einer effektiveren NH ;-Aufnahme als Arrhenatherum befahigt war, dies jedoch im Gegensatz

zu Arrhenatherum kaum in einen Zuwachs der Sprosstrockenmasse umsetzen konnte.

In der aktuellen Untersuchung waren die Stickstoffkonzentrationen in den Blattspreiten von Bromus
und Brachypodium zwar ohne ein erhéhtes NH3/NH, -Angebot niedriger als bei Arrhenatherum, unter
NHs-Exposition stieg der Stickstoffgehalt jedoch bei Bromus um etwa 10 % auf das Niveau von

Arrhenatherum an (Daten aus dem ersten Versuchsjahr, JAGER et al. 1996).

Umgekehrt kann auch die Aufnahme von NH; durch den Spross zu einer verminderten NH, -Auf-
nahme uUber die Wurzeln fihren (VAN DER EERDEN et al. 1998). Dies deckt sich mit der Beobach -
tung, dass bei Pflanzen mit einem hohen Stickstoffstatus die weitere Stickstoffaufnahme tber die
Wurzeln gehemmt, im Falle eines Stickstoffmangels jedoch auch wieder erhéht wird (GLASS &
SIDDIQI 1995 zit. in SCHJOERRING et al. 1998, s. 4.1.10). Uber den Spross aufgenommenes NH;
kann - eingebaut in Aminosauren und Proteine - im Phloem auch zu den Wurzeln transportiert
werden (PORTER et al. 1972 zit. in VAN HOVE et al. 1987) und fuhrt dort m églicherweise zu einer
Hemmung der NH,"-Aufnahme (STULEN et al. 1998). PEREZ-SOBA & VAN DER EERDEN (1993)
schlossen aus den Ergebnissen einer Studie mit Pinus sylvestris, dass bei einer ausreichenden Stick-
stoffversorgung der Nadeln die Aufnahme von NH," an der Wurzeloberflache oder die Xylembela-
dung vermindert wird. Eine Reduktion der NH, -Aufnahme tber die Wurzeln kann aber auch durch
ein hohes NH,"-Angebot ausgeldst werden (WANG et al. 1993 zit. in STULEN et al. 1998).

Obwohl die Ergebnisse aus Kurzzeitstudien unter Laborbedingungen nur mit Vorsicht auf die freiland-
ahnlichen Verhéltnisse in den Modellkulturen tbertragbar sind, liefern sie doch Hinweise, dass neben
anderen Faktoren das Wachstum aller drei Arten potentiell auch durch Interaktionen zwischen der

NH;-Exposition und der NH,"-Diingung beeinflusst wurde.

4.1.1.1.3 Toxische Effekte erhohter Ammoniakkonzentrationen

Wahrend NH; und NH," in niedrigen Konzentrationen einen wachstumsférdernden Effekt haben, fiihrt
ein hohes Angebot zu einer Wachstumshemmung. Wo die Wirkung umschlagt, hangt weniger von der

aufgenommenen NHy-Menge ab, als vielmehr von der Fahigkeit der Pflanze, dieses NH, auch zu
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assimilieren (VAN DER EERDEN et al. 1998). Besonders grof} ist die Gefahr toxischer Effekte wéh -
rend Phasen langsamen Wachstums, etwa bei niedrigen Au3entemperaturen (SHEPPARD 2002).
Uberschreitet die NH,-Aufnahme die Assimilationskapazitat, reichert sich NH," an und es kann zu
toxischen Effekten kommen, die zum Zelltod fiihren (VAN DER EERDEN 1982, FANGMEIER &
JAGER 2001, KRUPA 2003).

Neben der Menge an Kohlenhydratgertsten, die in der Pflanze fir die Ammoniumassimilation zur
Verfligung stehen (s. 4.1.12) ist die Fahigkeit der Pflanze, die mit der NH,-Assimilation verbundene
Anderung des pH-Wertes abzupuffern, ein wichtiger Faktor, der die Assimilationskapazitat beein-
flusst. Im Gegensatz zur Assimilation von NO3, bei der Protonen verbraucht werden (OH-Produktion),
ist die Nutzung von NH3 und NH," als Stickstoffquelle mit der Bildung von Protonen verbunden
(PEARSON & STEWART 1993). Findet die Assimilation in der Wurzel statt, kann die Pflanze die
Uberschiissigen Protonen leicht abgeben. Dies ist bei der Assimilation im Blatt nicht méglich, hier
muss die Pflanze durch die Bildung bzw. die Spaltung organischer Sauren (v.a. Malat) versuchen,
Schwankungen des pH auszugleichen (RAVEN 1988). Des weiteren hangt das Puffervermégen einer
Pflanze davon ab, welche Stickstoffform von ihr bevorzugt wird. Pflanzenarten, die bevorzugt
Ammonium aufnehmen, sind nur sehr beschrankt in der Lage, Nitrat im Blatt zu assimilieren (geringe
Aktivitat der Nitratreduktase), die OH-Produktion ist daher gering, ebenso das Puffervermégen. Arten,
die bevorzugt Nitrat aufnehmen - hierzu zahlen auch die meisten Sif3graser - verfligen dagegen tber
ein groReres Potential, Protonen aus der NHs-Assimilation abzupuffern (FANGMEIER & JAGER
2001). In einer Studie von SOARES et al. (1995) mit 33 Pflanzenarten wiesen Pionier - und Ruderal-
arten wie Glechoma hederacea oder Urtica dioica eine deutlich hohere Aktivitéat der Nitratreduktase in
den Bléattern auf als Klimaxarten wie Calluna vulgaris oder Pinus sylvestris. Aufgrund der Versuchs-
bedingungen in der aktuellen Studie (s. 2.3.2, 2.3.3) kann jedoch davon ausgegangen werden, dass
hier das Nitrat-Angebot sehr gering war, sodass die OH-Produktion fiir das Puffervermdgen bei allen

drei Arten wahrscheinlich nur eine geringe Rolle spielte.

Wachstumshemmungen kénnen auch bei NHs-Konzentrationen unter 1000 ug m™ auftreten, wurden
aber bisher nur bei Dikotyledonen beobachtet (FANGMEIER et al. 1994). Die stickstoffbedurftigeren
SiRgrasarten Poa annua und Lolium multiflorum erlitten dagegen auch nach sieben Tagen Exposition
bei NHs-Konzentrationen tiber 1500 pg m™ keine WachstumseinbuBen oder Schadigungen (VAN
DER EERDEN 1982). Auch bei den Magerkeitszeigern Agrostis capillaris und Deschampsia flexuosa
(OBERDORFER 2001), die drei Monate lang NH ;-Konzentrationen von 240 ug m™ ausgesetzt wur-
den, traten keine negativen Effekte auf (VAN DER EERDEN et al. 1990). Im Freiland spielen direkte
toxische Effekte im Vergleich zu den indirekten Auswirkungen nur eine untergeordnete Rolle (VAN
DER EERDEN et al. 2001).

Aufgrund der in der aktuellen Studie verwendeten relativ niedrigen Konzentrationen erscheint es
unwahrscheinlich, dass toxische Effekte die Wachstumsabschwachungen der Sprossbhiomasse
verursacht haben.
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4.1.1.2 Wodurch wurde die Reduktion der Sprosstrockenmasse im 3. Versuchsjahr verursacht ?

Nach einem Maximum im 2. Versuchsjahr nahm in der 3. Vegetationsperiode die Sprosstrocken-
masse in allen Behandlungsvarianten deutlich ab, bei Bromus und Brachypodium um etwa 40 %, bei
Arrhenatherum um etwa 30 % (s. 3.2.1.8). Nur bei Arrhenatherum lieR sich ein deutlicher Zusammen-
hang zwischen der Starke des Biomassertickganges und der Behandlung erkennen: je héher die an-
gebotene NH3-Konzentration, desto ausgepragter war die Reduktion im Vergleich zum 2. Versuchs -
jahr (minimal — 20 %, maximal — 40 %, s. Tab. 17). Im 2. Versuchsjahr hatte Arrhenatherum seine
Sprosstrockenmasse besonders unter NHs-Exposition steigern kénnen, die fordernden Effekte wurden
im 3. Jahr jedoch schwécher. Ein Zusammenhang zwischen der NHs-Exposition und der Starke der
Biomasseabnahme war bei Arrhenatherum auch in Konkurrenz mit Brachypodium und in Nachbar-

schaft zu beiden Halbtrockenrasenarten zu erkennen, nicht jedoch neben Bromus alleine.

Dagegen schwankte die Starke des Rickgangs bei Bromus und Brachypodium, ohne dass deutliche
Einfliisse des NHs/NH, -Angebotes erkennbar waren, zwischen minimal — 30 % und maximal — 50 %
(s. Tab. 17, 3.2.1.8).

Die Tatsache, dass bei Arrhenatherum die starksten Einbriiche in den Behandlungsvarianten auftra-
ten, die im Vorjahr die meiste Sprosstrockenmasse gebildet hatten, spricht fir einen nicht erganzten
Nahrstoff als Ursache fiir die Negativeffekte, etwa Phosphat. Ein Phosphatmangel kann negative
Auswirkungen auf viele Prozesse in der Pflanze haben, so auf Zellteilung und Streckungswachstum
oder auf die Photosynthese (MARSCHNER 1986). In der aktuellen Studie wurde aber im 3. Versuchs-
jahr bei keiner der drei Arten eine gegeniiber dem Vorjahr reduzierte Photosyntheserate gemessen (s.
3.3.1). Nach NATR (1975) fuhrt erst eine starke Abnahme des Phosphatgehaltes in den Blattern zu
einer Hemmung der Photosynthese, eine Reduktion der Sprosstrockenmasse unter einem leichten
Phosphatmangel sei eher auf eine Verkleinerung der Blattflache zuriickzufiihren. Dies nennen auch
HALSTED & LYNCH (1996) als Effekt eines geringen Phosphatangebotes. In der aktuellen Studie
nahm auch die Blattflache bei allen drei Arten zwischen dem 2. und 3. Versuchsjahr i.d.R. ab, aller-

dings waren die prozentualen Riickgange deutlich geringer als beim Sprosstrockengewicht (s.o.).

In den Reinkulturen deckten sich die Reaktionen der drei untersuchten Arten nicht mit der artspezi-
fisch differierenden N&ahrstoffokonomie - die Einbriiche bei Arrhenatherum, das als schnellwachsende
und hochwiichsige Art sowohl durch einen groRen Nahrstoffbedarf wie durch starke Nahrstoffverluste
(Schnitt) gekennzeichnet war (s. 4.1.6 & 4.1.8), blieben geringer als die Riickgénge bei den beiden
Halbtrockenrasenarten. Dies obwohl Bromus und Brachypodium als langsamwachsende und niedrig-
wiichsige Arten einen geringeren Nahrstoffbedarf hatten und - wie bei Bromus durch die Konzentra-
tion der assimilierenden Blattflache in der Nahe der Bodenoberflache (3.2.1.10.4)- auch mit geringe-
ren Nahrstoffverlusten konfrontiert waren oder sie letztere, wie im Fall von Brachypodium, durch eine

besonders effektive Nahrstoffaufnahme zumindest teilweise wieder ausgleichen konnten.

Auf eine groRe Konkurrenzkraft der beiden Halbtrockenrasenarten besonders im Wurzelbereich (s.
4.1.10) deutet jedoch die Tatsache, dass in den Mischkulturen die Reaktionen den Erwartungen ent-

sprachen - hier waren die Einbriiche der Sprossbiomasse im 3. Versuchsjahr bei Arrhenatherum in
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allen Varianten deutlich starker als in Reinkultur, wahrend sowohl bei Bromus als auch bei
Brachypodium der Riickgang in Konkurrenz mit Arrhenatherum stets geringer als in Monokultur war (s.
4.2).

4.1.1.3 Vergleich der Sprosstrockenmasse in den Modellkulturen mit Daten aus Freilandbestanden

Bei einem Vergleich der auf einen Quadratmeter Grundflache hochgerechneten Sprosstrockenge -
wichte der Schlussernte mit Literaturangaben fur die maximale oberirdische Biomasse relevanter
Pflanzengesellschaften (Tab. 35) zeigten sich relativ gute Ubereinstimmungen zwischen den experi-
mentellen Grasbestanden und den Freilandflachen. So entsprach die mittlere Sprosstrockenmasse
der Monokulturen von Arrhenatherum bei maximaler NH,"-Versorgung in etwa den Angaben von
JANKOWSKA (1967, zit. in GLUCH 1973) und KOBLET (1966, zit. in ELLENBERG 1996) fur das
ARRHENATHERETUM ELATIORIS als typische Pflanzengesellschaft des gut mit Nahrstoffen versorgten
Wirtschaftsgriinlandes. Die Werte fiir Bromus und Brachypodium stimmten relativ gut mit den Anga-
ben von WERNER (1983), HAKES (1987), GIGON & MARTI (1994) und HUOVINEN-HUFSCHMID &
KORNER (1998) fir MEsoBrRoMION-Gesellschaften tiberein, lagen an der oberen Grenze der von
BOBBINK et al. (1989) und WILLEMS et al. (1993) fur die von ihnen untersuchten Flachen angege-
benen Schwankungsbreiten, tbertrafen jedoch die von GLUCH (1973), AL-MUFTI et al. (1977),
WILLEMS (1980), WERGER (1983 a) und RYSER et al. (1995) ermittelten Werte. AL -MUFTI et al.
(1977) beobachteten, dass Brachypodium auf tiefergriindigen Standorten, die der Probeflache
benachbart waren, mehr Biomasse bildete. WERGER (1983 a) gibt an, dass er die Proben in dem
von ihm untersuchten hollandischen Halbtrockenrasen Ende Juni entnommen hat und damit einige
Wochen vor Erreichen der maximalen Biomasse, die etwa 20 % darlber liegen wiirde, was einer Bio -

masse von ca. 250 bzw. 300 g m* entsprache.

Deutlich tber den Werten der aktuellen Studie liegen jedoch die Angaben von COUPLAND (1979) fir
Brachypodium-dominierte Probeflachen in Polen. Zum Zeitpunkt des Biomasse-Maximums bestan-
den dort etwa 50 % des oberirdischen Sprosstrockengewichtes aus abgestorbenen Trieben. Vermut-
lich tragen dort die mit 654 bzw. 730 mm relativ geringen Jahresniederschlage zu einem langsa men
Streuabbau bei.

WERNER (1983) stellte bei sieben tber das Jahr verteilten Biomasseernten in einem Brachypodium-
Bestand im sldlichen Niedersachsen fest, dass am Freilandstandort der starkste Abbau oberirdischer
Streu im Zeitraum von Mai bis Juni stattfand. Am 13.6.1977 waren von ca. 700 g m™ oberirdischer
Trockensubstanz ca. 400 g m™ (fast 60 %) Blattstreu. Einen Monat spéater, am 20.7., betrug die ge-
samte Sprosstrockenmasse nur noch ca. 450 g m”, die Blattstreu war um % auf ca. 100 g m™ zuriick-
gegangen. Der Autor betont aber, dass gerade die abgestorbene Biomasse einer sehr hohen klein-
raumigen Streuung unterliegt. Zudem fand HAKES (1987) bei umfangreichen Probenahmen in nord -
hessischen Halbtrockenrasen im August 1984 mit durchschnittlich 60 % &hnlich hohe Anteile der
Nekromasse an der oberirdischen Biomasse in von Brachypodium dominierten Flachen wie sie
WERNER (1983) im Frihsommer ermittelt hatte.
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Tab. 35: Vergleich der maximalen oberirdische Biomasse (Trockengewicht) an Freilandstandorten
relevanter Pflanzengesellschaften mit Ergebnissen der Schlussernte dieser Studie (Tab. 35 a)

Pflanzengesellschaft [ maximale ober- Schnitthéhe | Bemerkungen Quelle
irdische Spross- cm
trockenmasse
gm?
von Arrhenatherum
elatius dominiertes 383 ? COUPLAND (1979)
Grasland
ARRHENATHERETUM 500 5 JANKOWSKA (1967)
ELATIORIS ) zit. in GLUCH (1973)
ARRHENATHERETUM . KOBLET (1966) zit. in
ELATIORIS 575 6 NPK-gediingt ELLENBERG (1996)
ARRHENATHERETUM MEDWECKA-KORNAS
ELATIORIS 700 ? (1970) zit. in GLUCH
(21973)
MESOBROMION 208 0 Krauter dominieren WERGER (1983 a)
MESOBROMETUM ERECTI |223,7 £21,6 2 RYSER et al. (1995)
MESOBROMETUM ERECTI | ca. 230 - 380 einige cm WILLEMS et al. (1993)
o5 o "
MESOBROMETUM ERECTI ca. 230 85-95 % der Graser GLUCH (1973)
Bromus erectus
Brachypodium
MESOBROMION 251 0 pinnatum u. Poa WERGER (1983 a)
pratensis dominieren
MESOBROMETUM ERECTI | ca. 300 0 WILLEMS (1980)
ARRHENATHERETUM 70- 85 % der Graser
ELATIORIS (Bromus ca. 314 0 Bromus erectus, GLUCH (1973)
erectus-Variante) Arrhenatherum < 1 %
Grasland, von ca. 330 (Juli) (160 gfé‘;;:?cgggg diger
Brachypodium lebende, 170 tote I o d yp- AL-MUFTI et al. (1977)
innatum dominiert Biomasse) stellt 31 % aer
P lebenden Biomasse
0,
MESOBROMETUM ERECTI | ca. 340 - 380 0Ocm Brachyp. stel!t 34 % BOBBINK et al. (1989)
der Gesamtbiomasse
Jrecht lockerer Trespen- GIGON & MARTI
MESOBROMETUM ERECTI | max. 350-400 ? Halbtrockenrasen® (1994)
TEUCRIO- 399,1 + 22,6 (233 von Bromus dominiert, | HUOVINEN-
MESOBROMETUM lebende, 167 tote | 0cm stellt 43 % der HQFSCHMID &
Biomasse) lebenden Biomasse KORNER (1998)
bis ca. 440 (davon August, in verschiedenen
GENTIANO-KOELERIETUM | bis ca. 250 Ocm Halbtrockenrasen in HAKES (1987)
Brachypodium) Nordhessen
Brachypodium-Bestand 450 (davon 100 Ocm Ernte am 20.7.1977 WERNER (1983)
Blattstreu)
Grasland, von 526 (282 lebende,
Brachypodium 244 tote Bio- ? COUPLAND (1979)
pinnatum dominiert masse)
Grasland, von 932 (420 lebende
Brachypodium und 512 tote Bio- | ? COUPLAND (1979)

pinnatum dominiert

masse)
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Tab. 35 a:

Modellkulturen oberirdische Schnitthéhe | Bemerkungen Quelle
Sprosstrocken- cm
masse
gm?
. Kontrollen ohne diese Studie
Arthenatherum elatis | 356 0 NHas/NH4"-Angebot Schlussernte 1997
. + 11 diese Studie
Arrhenatherum elatius | 596 0 NHs 50 kg ha™ a Schiussernte 1997
Kontrollen ohne diese Studie
Bromus erectus 386 0 NHas/NH4"-Angebot Schlussernte 1997
Brachypodium 389 0 Kontrollen ohne diese Studie
pinnatum NH3/NH,4"-Angebot Schlussernte 1997
Arrhenatherum und 386 0 Kontrollen ohne diese Studie
Bromus NHa/NH,"-Angebot Schlussernte 1997
Arrhenatherum und 378 0 Kontrollen ohne diese Studie
Brachypodium NHa/NH,"-Angebot Schlussernte 1997
Bromus und 362 0 Kontrollen ohne diese Studie
Brachypodium NHa/NH,"-Angebot Schlussernte 1997
Arrhenath., Bromus 409 0 Kontrollen ohne diese Studie
und Brachypodium NHa/NH,"-Angebot Schlussernte 1997

In der hier vorgestellten Studie betrug der prozentuale Anteil der Blattstreu an der oberirdischen
Trockenmasse (> 7 cm Hohe) in den Reinkulturen von Brachypodium ca. 20 - 50 %, bei
Arrhenatherum ca. 20 - 40 % und bei Bromus ca. 20 - 30 % ( s. 3.2.1.12).

Damit unterschieden sich die Modellkulturen auch beziglich des Anteils der Nekromasse/Streu weni-
ger von Freilandbestéanden als es aufgrund der ,Kinstlichkeit* der experimentellen Bedingungen zu
erwarten gewesen ware. Allerdings wurde bei dieser Auswertung der Bereich unter 7 cm nicht beriick -
sichtigt. Ein Vergleich der Hohenverteilung von Brachypodium, der Art bei der die meisten Literatur-
daten vorhanden sind, mit der Situation an einem Freilandstandort (BOBBINK et al. 1988) zeigte,
dass die Biomasse direkt an der Bodenoberflache in der hier vorgestellten Studie deutlich groRer war
als im Freiland (s. 4.1.8, Tab. 43).

Neben den etwas vom Freiland differierenden Wuchsbedingungen in den Open Top -Kammern (nied-
rigere Luftfeuchtigkeit, hthere Lufttemperatur, s. 3.1) zahlt zur ,Kinstlichkeit* v.a. die Tatsache, dass
wahrend der Vegetationsperiode die Kammerfolien aufgezogen waren und die Bewasserung tber die
Tropfchenbewasserungsanlage erfolgte, welche das demineralisierte Wasser nahe der Bodenober-
flache an drei Stellen pro Topf ein brachte. Daher wurde Pflanzenmaterial - ob tot oder lebend - nur
sehr lokal befeuchtet, sodass die Bedingungen fir einen Streuabbau wahrscheinlich schlechter waren
als am Freilandstandort. AuBerhalb der Vegetationsperiode, bei abgestellter Begasung waren die
Kammern jedoch weitgehend abgedeckt und damit denselben Niederschlagsereignissen wie im Frei-
land ausgesetzt (s. 2.3: Abb. 9).
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4.1.2 Entwicklungsgeschwindigkeit

Die Entwicklung einer Pflanze lasst sich als eine Aufeinanderfolge morphologischer Veranderungen
beschreiben, die diese im Verlauf ihrer Lebenszeit durchlauft, z.B. den Wandel der dueren Form
wahrend ihrer ontogenetischen und phénologischen Entwicklung. Diese Aufeinanderfolge ist gene-
tisch festgelegt und umfasst u.a. die Keimung, das vegetative Wachstum von Blattern, Stangeln und
Wurzeln, die Bildung von Bliten und Samen, sowie am Ende die Seneszenz. Zu den auf3erlich sicht-
baren Entwicklungsstadien, die mittels eines Schliissels angesprochen werden kdnnen, gehoren z.B.
die Entfaltung von Blattern oder das Erscheinen der reproduktiven Organe (ROONEY 1994). Zahlrei-
che Studien, Uberwiegend an Nutzpflanzen wie Weizen oder Gerste, zeigten fordernde Einflisse
eines erhdhten Stickstoffangebotes auf verschiedene Entwicklungsparameter wie die Blattentfaltungs-
rate, die Zahl der Seitentriebe, die Sprossentwicklung und die Entwicklung der Reproduktionsorgane
(ROONEY 1994). Die Veranderungen der Blattentfaltungsrate und der Triebbildung werden in geson-
derten Abschnitten diskutiert (s. 4.1.3 und 4.1.4), ebenso die Zahl der reproduktiven Triebe (s. 4.1.5).

4.1.2.1 Phanologische Entwicklung der Versuchspflanzen

In der vorliegenden Studie konnten bei allen drei untersuchten Su3grésern d eutliche Effekte der
NH4/NH,4 -Versorgung auf die phanologische Entwicklung nachgewiesen werden. In den ersten beiden
Versuchsjahren traten bei Arrhenatherum und Brachypodium positive Reaktionen auf, zu Beginn der
dritten Vegetationsperiode wurden bei allen drei Arten negative Behandlungseffekte beobachtet. Kei-
ner der beobachteten Effekte, ob positiv oder negativ, hielt jedoch Uber die gesamte Dauer einer Ve-

getationsperiode hinweg an.

Im Gegensatz zu den jahrlichen Ernten der oberirdischen Biomasse, die zw ar eine Fille von Informa-
tionen lieferten, diese jedoch nur den Zustand der Kulturen zum Zeitpunkt des Schnitts wiedergeben
konnten, bot die wiederholte nichtdestruktive Erfassung verschiedener Wuchsparameter die Moglich -
keit, den Verlauf der Reaktionen Uber langere Zeitraume zu erfassen. Die dokumentierte Entwick-
lungszeit war im zweiten Versuchsjahr mit 133 Tagen am langsten, wéahrend die Beobachtungszeit -
raume im ersten und dritten Versuchsjahr bedingt durch die Etablierung der Kulturen bzw. die

Schlussernte mit 42 bzw. 96 Tagen entsprechend kirzer waren.

Der verwendete Schlissel von MOORE et al. (1991) ermdglichte eine genaue Ansprache des jeweili -
gen Entwicklungszustandes der bonitierten Triebe. Auf diese Weise konnten schon relativ kleine Ab-
weichungen in der Entwicklungsgeschwindigkeit erfasst werden. Anders als etwa bei der Einteilung
der Entwicklungsphasen nach DIERSCHKE (1972) war es jedoch mit dem Schlissel von MOORE et
al. (1991) nicht moglich, die weitere Entwicklung der Versuchspflanzen nach dem Erreichen des
héchsten Entwicklungsstadiums in einer Vegetationsperiode (hier: Post-Anthese) festzuhalten. Die
Beobachtung der phanologischen Entwicklung lieferte daher keine Daten tiber mdgliche Einflisse der
Behandlungen auf die nach dem Erreichen des héchsten Entwicklungszustandes verstéarkt einsetzen-
de Seneszenz. Da in dem Schliissel von MOORE et al. (1991) der Entwicklungszustand eines Trie-

bes zudem immer nach seinem maximal erreichten Stadium beurteilt wird, kann nicht ausgeschlos
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sen werden, dass mdgliche Behandlungseffekte auf andere bei der Bonitur erfasste Entwicklungs -
parameter verdeckt wurden. Dies betraf insbesondere Bromus, bei dem ab dem zweiten Versuchsjahr
die Mehrzahl der kontrollierten Pflanzen bereits beim zweiten Boniturtermin im Mai trotz einer relativ
geringen Hohe der Stangel bereits Rispen ausgebildet hatten. Als phanologische Entwicklungsphase

wurde die Stangelelongation bei Bromus daher nur ungentigend erfasst.

Die Wirkung des NH3/NH,"-Angebotes auf die Geschwindigkeit der phanologischen Entwicklung von
SiRgrasern wurde bisher nicht untersucht. Zu den Effekten der Nahrstoffversorgung liegen verein -
zelte Ergebnisse aus experimentellen Studien vor. So beobachteten PETIT et al. (1996) bei der auch
in der aktuellen Studie verwandten (Unt er-)Art Arrhenatherum elatius (ssp. elatius) unter NPK-Diin-
gung (s. 4.1.5) einen um durchschnittlich etwa fiinf Tage friiheren Beginn der Bliite. In der aktuellen
Studie fuhrten NH, -Gaben im zweiten Versuchsjahr bei Arrhenatherum zu einer Entwicklungsbe-
schleunigung in der Elongationsphase und zur friheren Bildung von Rispen (s. 3.2.1.1). Auch Phleum
pratense, wie Arrhenatherum eine typische Art des Wirtschaftsgriinlandes, reagierte auf ein verbes -
sertes Stickstoffangebot mit einer Entwicklungsbeschleunigung. LANGER (1959) lief3 auf einer Frei-
flache Pflanzen einzeln in mit Sand gefillten Tépfen wachsen und versorgte sie mit einer kompletten
Nahrlésung, variierte jedoch die Nitratkonzentration. Bei Pflanzen, die 150 ppm erhielten, wurden die
Ahren im Durchschnitt etwa 7 Tage friiher sichtbar als bei solchen, die nur 30 ppm bekamen. Bei den
tendenziellen Reaktionen zeigten sich keine Unterschiede zwischen den Haupt- und Seitentrieben.
Untersuchungen der Apikal-Meristeme zeigten, dass finf Wochen nach Beginn der Behandlungen
unter einem hohen Stickstoffangebot etwa 20 % der untersuchten Triebe mit der Anlage von Repro -
duktionsorganen begonnen hatten, wahrend es in der Vergleichsgruppe nur 14 % waren. Nach weite -
ren zwei Wochen hatten 85 % bzw. 68 % der untersuchten Apikal-Meristeme die vegetative Phase
beendet.

4.1.2.2 Vergleich mit der phanologischen Entwicklung an natirlichen Standorten

Einige Studien ermoglichten zumindest ansatzweise einen Vergleich des Verhaltens der Versuchs-
pflanzen mit der phanologischen Entwicklung an natirlichen Standorten im Freiland. Exemplarische
Angaben zu Bromus erectus fanden sich bei POSCHLOD (1991), der in einem Kalkmagerrasen die
vegetative und generative Entwicklung der Trespe im Jahreslauf beobachtete. Das Verhalten von
Brachypodium pinnatum hielt DIERSCHKE (1974) in einem symphanologischen Diagramm eines
TRIFOLIO-AGRIMONIETUM EUPATORIAE TH. MULLER 1961 (Klee-Odermennig-Saum) fest, einer weit ver-
breiteten Saumgesellschaft, die sich u.a. am Rande von Gebilschen in Halbtrockenrasen fi ndet.
DIERSCHKE (1974) fasste hierzu den jeweiligen mittleren Entwicklungszustand aus vier ausgewahl-
ten Bestanden in Sidniedersachsen zusammen, den er innerhalb einer Vegetationsperiode (1970) im
wdchentlichen Abstand aufgenommen hatte. Bei POSCHLOD (1991 ) fanden sich leider keine Anga-
ben zum methodischen Vorgehen. In Tab. 36 wurden die Angaben dieser Autoren mit der Entwick -
lung in den Modellkulturen verglichen. Hierzu wurde versucht, die zu bestimmten Zeitpunkten in den
unbehandelten Monokulturen von Bromus und Brachypodium im Mittel erreichten Entwicklungssta-
dien von der Einteilung nach MOORE et al. (1991) in die nach DIERSCHKE (1972) zu ,ibersetzen*“.
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Da die phanologische Entwicklung der Arten im ersten Versuchsjahr von der Etablierung der

Modellkulturen gepragt war, wurde es hier nicht bericksichtigt.

Die phanologische Entwicklung von Bromus in den Modellkulturen &hnelte in den Frihlingsmonaten
sowohl im zweiten als auch im dritten Versuchsjahr dem exemplarischen Verlauf am natirlichen
Standort. Der Beginn der Blite war jedoch im zweiten Versuchsjahr (1996) gegentiber der Entwick-
lung bei POSCHLOD (1991) um etwa zwei Wochen verzogert, wahrend der Austritt der Antheren im
dritten Versuchsjahr (1997) etwa zwei Wochen friiher begann. Dies deckt sich gut mitder differieren-
den Temperaturentwicklung in diesen Versuchsjahren. Wahrend das Jahr 1996 Giberwiegend kihler
als der langjéhrige Durchschnitt war - u.a. lagen in den Frihlingsmonaten Méarz und Mai die mittleren

Monatstemperaturen unter dem langjahrigen Durchschnitt - war der Beginn des dritten Versuchsjah-

res nach besonders kalten Wintermonaten von Uberdurchschnittlich hohen Temperaturen gepragt:

sowohl im Februar als auch im Marz lagen die Monatsmittel deutlich Gber den langjéhrigen Mitteln

(vgl. 3.1).

Tab. 36: Vergleich der phanologischen Entwicklung von Bromus und Brachypodium in den unbehan-
delten Monokulturen mit der am nattrlichen Standort nach Angaben von POSCHLOD (1991) und
DIERSCHKE (1974)

Bromus erectus

Brachypodium pinnatum

Modellkulturen Modellkulturen nattrlicher Modellkulturen Modellkulturen nattrlicher

2. Versuchsjahr | 3. Versuchsjahr | Standort 2. Versuchsjahr | 3. Versuchsjahr | Standort

(1996) (1997) (POSCHLOD (1996) (1997) (DIERSCHKE
1991) 1974)

Anfang April 2 Blétter entfaltet | 2 - 3 Blatter 2 Bléatter entfaltet | ohne oberirdi-
entfaltet/begin- sche Triebe - 1.
nende Halment- Blatt entfaltet
wicklung

Anfang Mai 5 - 6 Bléatter 5 Blatter entfal- 3 Blétter entfaltet | 3 - 4 Blatter 2 - 3 Blatter

entfaltet/begin- tet/beginnende entfaltet entfaltet

nende Halment- | Halmentwicklung

wicklung

ca. 2. Maiwoche | Halme teilweise | Halme teilweise | Halme teilweise | 4 -5 Blatter 4 Blétter entfaltet | beginnende

ausgebildet ausgebildet ausgebildet entfaltet Halmentwick-
lung/Halme
teilweise aus-
gebildet

Anfang Juni Blitenstand Blitenstand Pflanze voll beginnende 5 Blétter entfaltet

teilweise sichtbar | entfaltet/Blute entwickelt Halmentwicklung

Mitte Juni - Mitte Blute

Juli

ca. 3. Juniwoche beginnende

Halmentwicklung

Anfang Juli Blitenstand Pflanze voll

entfaltet/Blute entwickelt

ca. 3. Juni - 3. Blute

Juli-Woche

Mitte Juli Halme und/oder
erste Blétter
vergilbend

Anfang August Halme und/oder

erste Blatter
vergilbend

Anfang Oktober

Vergilbung bis
50 %

Vergilbung bis
50 %

Anfang Vergilbung tber
November 50 %

Anfang Vergilbung tber

Dezember 50 %
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Bei der phanologischen Entwicklung von Brachypodium zeigten sich in beiden hier analysierten Ver-
suchsjahren Abweichungen zu den Angaben von DIERSCHKE (1974). Wahrend die vegetative Ent-
wicklung der Modellkulturen in den Monaten April und Mai besonders im dritten Versuchsjahr dem
Verlauf am natlrlichen Standort etwas vorauseilte, kehrte sich dieses Bild bei der anschlieRenden
Halmentwicklung um. Diese begann an den exemplarischen Freilandstandorten im Mittel bereits in der
zweiten Maiwoche, wahrend die Modellkulturen erst Anfang (1996) bzw. Ende Juni (1997) dieses
Entwicklungsstadium erreichten. Es ist jedoch nicht auszuschlieen, dass eine der Ursachen fur diese
Diskrepanzen in unterschiedlichen Vorgehensweisen bei der Bonitur liegt, also methodischer Natur ist.
So wurden in der aktuellen Studie bei jedem Boniturtermin pro Behandlung jeweils 16 zufallig aus-
gewabhlte Triebe erfasst, woraus das phanologische Stadium der Modellkulturen als Mittelwert rechne-
risch ermittelt wurde (vgl. 2.6.1.1.1). DIERSCHKE (1974) versuchte dagegen bei jeder Bonitur den je-
weiligen mittleren Entwicklungszustand des ganzen Bestandes einer Art innerhalb einer Aufnahme-
flache anzusprechen. Auch erfolgten die Bonituren in der aktuellen Studie in etwa monatlichen Ab-
stand, wogegen DIERSCHKE (1974) angibt, im Abstand von einer Woche, im Hochsommer und
Herbst auch teilweise in etwas langeren Abstanden, seine Untersuchungsflachen aufgesucht zu

haben.

MITCHLEY (1988) untersuchte im Rahmen einer umfassenden Studie zur relativen Haufigkeit ausge-

Abb. 110: Im zeitigen Frihjahr waren die
Modellkulturen durch eine artspezifisch
unterschiedliche Menge an unzersetzten
Blattern des Vorjahres gepragt. Beson-
ders in den Modellkulturen mit
Brachypodium pinnatum, aber auch mit
Arrhenatherum elatius fand sich eine
starke Streuschicht , wahrend sich
Bromus erectus hierin deutlich von den
anderen Arten unterschied (OTC Nr. 1,
keine NH;-Exposition, zu Beginn des

2. Versuchsjahres, 4.3.1996).

Beispiele flir Monokultur-Topfe:
Arrhenatherum: 2. Reihe von Rechts,

4. Topf von oben und 3. Reihe, 4. Topf
Brachypodium: 1. Reihe, 3. Topf und

2. Reihe, 5. Topf

Bromus: 1. Reihe, 4. Topf und

2. Reihe, 3. Topf

256



wabhlter Pflanzenarten eines Kalkhalbtrockenrasens in Stidengland unter den haufigen Arten auch
Bromus und Brachypodium. Zu den dort erfassten phéanologischen Parametern gehérte u.a. die Ent-
wicklung der Blattzahl pro Trieb im Verlauf eines Jahres. Beide Arten, besonders aber Brachypodium
wiesen in den von MITCHLEY (1988) untersuchten Flachen zu Beginn der Vegetationsperiode sowohl
im Vergleich zur hier vorgestellten Studie als auch zu den Arbeiten von DIERSCHKE (1974) und
POSCHLOD (1991) hohere Blattzahlen auf. Im April hatte Brachypodium in Stidengland im Durch-
schnitt pro Trieb bereits etwa 4,2 Blatter ausgebildet, in den Modellkulturen waren es zu dieser Zeit
(zweite Aprilhélfte, 3.Versuchsjahr, Kontrollen) mit etwa 2,8 dagegen deutlich weniger. Geringere
Differenzen zeigten sich bei Bromus. Hier registrierte MITCHLEY (1988) im April ca. 3,6 Blatter pro
Trieb, wahrend es in den Modellkulturen im Mittel ca. 3,1 waren (s. Tab. 9). Die Ursachen fir diese
Abweichungen liegen wahrscheinlich in unterschiedlichen Bestandesstrukturen der Modellkulturen
und der Vegetation im Freiland. So war das Erscheinungsbild der Modellkulturen von Brachypodium
ab dem zweiten Versuchsjahr zu Beginn der Vegetationsperiode bereits in den Kontrollen ohne ein
erhéhtes NHs/NH,"-Angebot durch eine etwa 10 - 15 cm machtige Schicht abgestorbener Biomasse
(v.a. Blattspreiten) vom spatsommerlichen Regenerationswachstum des Vorjahres gepragt (s. Abb.
110). MITCHLEY (1988) gibt dagegen an, dass die von ihm untersuchten Halbtrockenrasen wahrend
der Wintermonate beweidet wurden, wodurch die Vegetationshohe nur etwa 0 - 7 cm betrug. Wah-
rend Brachypodium in den Modellkulturen beim Neuaustrieb im Frihjahr zundchst die Streuauflage

durchwachsen musste, wurde das Wachstum am Freilandstandort nicht in dieser Weise behindert.

Die Bestandesstruktur in den Modellkulturen von Bromus war dagegen durch eine deutlich geringere
und entsprechend lichtdurchlassigere Streuschicht gekennzeichnet, sodass dies wahrscheinlich kei-
nen oder nur einen geringen Effekt auf den Neuaustrieb hatte. Die geringeren Differenzen zwischen
den Freilandbeobachtungen und den Modellkulturen von Bromus decken sich auch gut mit der Tat-
sache, dass die Blatter dieser Art auch in den Modellkulturen den Winter tiber zumindest an den

Blattbasen griin blieben, was den Neuaustrieb im Frihjahr zuséatzlich erleichterte.

Arrhenatherum treibt an Freilandstandorten im Marz oder bereits friiher neue Blatter aus, es benétigt
hierfiir nach PFITZENMEYER (1962) jedoch eine Mindesttemperatur von 5,6 °C. Im aktuellen Ver -
such wurden die ersten neuen Blatttriebe bei Arrhenatherum am 19. (2. Versuchsjahr) bzw. 13. Méarz
(3. Versuchsjahr) registriert, die mittlere Lufttemperatur lag zu diesen Zeitpunkten, an denen die Kam-

merfolien noch nicht aufgezogen waren, bei etwa 6,8 bzw. 7,8 °C (s. 3.1).

4.1.2.3 Negative Effekte der Behandlungen auf die phanologische Entwicklung

Zu Beginn der 3. Vegetationsperiode (1997) wurde mit einer Hemmung der Entwicklungsgeschwin-
digkeit bei allen drei Arten erstmals auch ein negativer Effekt der Behandlungen auf die phanologk
sche Entwicklung beobachtet. Brachypodium hatte generell unter NHz-Exposition und Bromus bei
maximalen NH;-Konzentrationen signifikant weniger Blatter pro Pflanze als in den Kontrollen.
Arrhenatherum konnte zwar von erhéhten NH3z-Konzentrationen profitieren, bei ihm nahm die Zahl der
Blatter jedoch bei maximaler NH,4 -Versorgung tendenziell wieder ab. Diese Behandlungseffekte fuihr

ten auch dazu, dass sich fir kurze Zeit die Rangordnung zwischen den Arten beztiglich der Blattent
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wicklung im Frihjahr verschob. Wahrend Bromus beim ersten Boniturtermin in den Kontrollen ohne
jede NHs/NH, -Anreicherung durchschnittlich mehr Blatter pro Trieb (2,25 + 0,89) als Arrhenatherum
und Brachypodium (jeweils 1,75 + 0,46) hatte, wurde Bromus unter hohen NHs-Konzentrationen von
den beiden anderen Arten Gberholt. Beim zweiten Boniturtermin lag Bromus trotz der im Vergleich zu
den Kontrollen weiterhin zurtickliegenden Entwicklung jedoch wieder vor Arrhenatherum und

Brachypodium.

Eine Reihe von Faktoren ermdglichen es Bromus, im zeitigen Fruhjahr Gber mehr Blatter zu verfligen

als Arrhenatherum und Brachypodium:

a.) Wurzeln von langsamwachsenden Arten wie Bromus erreichen eine langere Lebensdauer (s.
4.1.10) und sie sind unempfindlicher gegen tiefe Temperaturen als die von schnellwachsen-
den Arten wie Arrhenatherum (RORISON 1991). Beides ermdglicht langsamwachsenden
Arten, wenn es die Witterungsbedingungen erlauben, auch wahrend der Wintermonate
weiterzuwachsen und bereits im zeitigen Frihjahr ihr Wurzelsystem deutlich auszudehnen.
Der Jahreszyklus von schnellwachsenden Arten wie Arrhenatherum ist dagegen durch
starkere Schwankungen gepragt mit einer raschen Zunahme der Biomasse im Sommer und
Verlusten wahrend des Winters (RORISON 1987).

b.) Pflanzenarten mit einem hohen DNA-Gehalt in den Zellkernen sind in der Lage, friiher mit
dem Wachstum zu beginnen als Arten mit einem niedrigen Gehalt (GRIME et al. 1985). Der
DNA-Gehalt in den Zellkernen ist bei Bromus mit ca. 22,6 pg (GRIME et al. 1988) relativ
hoch, wahrend er bei Brachypodium deutlich niedriger ist (ca. 2,5 pg). Brachypodium erreicht
dementsprechend den Hohepunkt des Wachstums auch erst im Sommer (GRIME et al.
1988). Arrhenatherum steht mit einem DNA-Gehalt des Zellkern von ca. 16,0 pg zwischen
den beiden anderen Arten (GRIME at al. 1988).

c.) Wie bereits erwahnt blieben die relativ langlebigen Blatter von Bromus auch im Winter teil-

weise grin.

Eine Verzdgerung der Blattentwicklung, wie in den Modellkulturen beobachtet, kdnnte besonders fiir

Bromus als friih austreibende Art einen Konkurrenznachteil darstellen.

Bei allen drei Arten glichen sich im weiteren Verlauf des dritten Versuchsjahres die Behandlungsvari-
anten aber wieder aneinander an, sodass bei einem erhdhten NH 3/NH;-Angebot keine Wachstums-

hemmungen in Form reduzierter Biomassen auftraten.

Die negativen NH,-Effekte auf die Entwicklungsgeschwindigkeit zu Beginn der 3. Vegetationsperiode
kdnnen ihre Ursache haben in:

1. einer Hemmung des Neuaustriebs im Frihjahr durch erhéhte Streuakkumulation
2. einer Reduktion des Kohlenhydratgehaltes in den Speicherorganen
3. einem Mangel an anderen Nahrstoffen als Stickstoff

4. einem Mangel an Kohlenhydratgeristen fur die NHs-Assimilation.
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Zu 1 (Streuakkumulation):

Trug eine erhohte Streuakkumulation als Folge der Wuchsférderung unter NH,, - verstérkt auch durch
die Forderung des Regenerationswachstums (nach dem Schnitt im 2. Versuchsjahr bei allen drei Ar-

ten nachgewiesen, s. 3.2.1.1) - zu einer Hemmung des Neuaustriebs im Frihjahr bei ?

Dafur spricht, dass sich bei allen drei Arten die beobachtet en hemmenden Effekte bei der
Blattbildung gut mit den deutlichen Zunahmen der Biomasse unter einem erhéhten NHs/NH,"-

Angebot im Bereich zwischen 0 - 7 cm Uber der Bodenoberflache deckten (Tab. 37).

Tab. 37: Zunahme der Biomasse zwischen 0 - 7 cm Uber der Bodenoberflache bei erhthtem
NH3/NH,4 -Angebot (in Klammern: Ergebnisse LSD-Test, fett: hier negative Effekte auf die Blattent-
wicklung im April 1997)

Arrhenatherum NH; * (a ab b) NH," tendenziell
Bromus NH; ** (a b b) NH," (a ab b)
Brachypodium NH;s *** (a b c) NH," tendenziell

TILMAN & WEDIN (1991) beobachteten in einem flinfjahrigen Experiment mit dem ausdauernden
Gras Agrostis scabra zunéchst eine massive Zunahme der oberirdischen Biomasse als Reaktion auf
gute Stickstoffversorgung, nach dem dritten Jahr brachen diese Bestéande aber komplett zusammen.
In den folgenden Jahren erfolgte erneut ein starkes Anwachsen der Biomasse. Die Autoren flhrten
diese Dynamik auf eine Hemmung des Wachstums durch die angesammelte Streu zurlick, die
Agrostis nicht durchwachsen konnte (Situation ohne Schnitt simuliert). In Konkurrenz mit anderen
Pflanzenarten, die Uber robustere Triebe verfiigen und eine Streuschicht durchwachsen kénnen, wir-
de Agrostis verdrangt. Die in der aktuellen Studie untersuchten SufR3graser verfiig en jedoch alle Gber
ausreichend kraftige Triebe (AL-MUFTI et al. 1977, CAMPBELL et al. 1992, DIERSCHKE & ENGELS
1991). Dies schlieRt aber nicht aus, dass die unter erhéhter NH3/NH, -Versorgung zunehmende
Streuakkumulation eine Hemmung der Friihjahrsentwicklung (mit-)verursacht haben kann etwa durch
eine Verzogerung der Bodenerwarmung (SCHIEFER 1981 zit. in DIERSCHKE 1985).

Gegen einen hemmenden Effekt durch eine Streuakkumulation _spricht aber, dass das H6henwachs-
tum als zweiter nichtdestruktiver Wachstumsparameter bei allen drei Arten unter einem erhéhten
NH3/NH,4 -Angebot im Vergleich zum Vorjahr zwar schwécher zunahm, aber nur bei Bromus auch hier
eine Hemmung unter maximalen NHz;-Konzentrationen zu Beginn der 3. Vegetationsperiode auftrat
(Hohenwachstum um etwa 10 % reduziert). Wie bereits erwahnt, wiesen jedoch die Modellkulturen
von Bromus im Gegensatz zu den Bestanden der beiden anderen Arten zu Beginn der Vegetations -

periode eine deutlich geringere Streuschicht auf.

Zu 2 (Kohlenhydratgehalt):

Fuhrte der zunehmende Bedarf an Kohlenhydratgerusten fiir die NHz-Assimilation bei wachsender
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NH4/NH,4 -Versorgung zu einer Reduktion von Kohlenhydratspeichern in den Wurzeln, Rhizomen

(Brachypodium) oder Blattbasen (Bromus) ?

Zu den Kohlenhydratgehalten in den Speicherorganen liegen aus der hier vorgestellten Studie keine
Daten vor. Eine Analyse der griinen Blattspreiten des ersten Versuchsjahres (1995) zeigte unter
hohem NHs/NH, -Angebot zum Schnittzeitpunkt bei allen drei Arten z.T. abnehmende Kohlenhydrat-
gehalte (s. 3.3.2 und 4.1.12). Der Gesamtgehalt 16slicher Kohlenhydrate nahm jedoch nur bei

Arrhenatherum ab, nicht jedoch bei Bromus oder Brachypodium.

Decken sich die Behandlungseffekte auf die Kohlenhydratgehalte mit denen auf das Regenerations -

wachstum ?

Je groRer der Verlust an Blattflache durch den Schnitt ist, desto starker ist die Pflanze auf gespei-
cherte Kohlenhydrate angewiesen, um die Assimilationskapazitat moglichst rasch wiederzuerlangen.
Studien an Lolium spec. zeigten, dass die gespeicherten Kohlenhydrate unmittelbar nach der Bewei-
dung abnehmen, da sie zum Aufbau neuer Sprosse verwendet werden (FULKERSON & DONAGHY
2001). Eine Verkleinerung der Kohlenhydratspeicher unter einem erhéhten NH s/NH, -Angebot kénnte
daher zu einem abgeschwaéchten Regenerations wachstum fuhren. Aus der aktuellen Studie liegen
Daten zum Wachstum der Versuchspflanzen nach dem Schnitt fiir das 2. Versuchsjahr vor. Bei
keiner Art traten negative Effekte des NHy-Angebotes auf die Entwicklungsgeschwindigkeit (s.
3.2.1.1) oder das Hohenwachstum (s. 3.2.1.2) wahrend des Regenerationswachstums auf, im Gegen-
teil, Arrhenatherum regenerierte sich unter NH,"-Gaben, Brachypodium unter NH3-Exposition schnel-
ler, Bromus blieb unbeeinflusst. Noch deutlicher waren die Effekte beim Hohenwachstum, wo alle drei
Arten gefordert wurden - Arrhenatherum und Bromus durch beide NH,-Formen, Brachypodium nur
durch NHs.

Dass die Kohlenhydrat-Speicher in den Rhizomen besonders beim Anfangswachstum im Frihjahr
eine Rolle spielen, vermuteten BOBBINK & WILLEMS (1991) fiir Brachypodium. Diese Art reagierte
in einem Experiment sehr empfindlich auf eine Mahd wéhrend der Vegetationsperiode. Die beobach-
tete Abnahme des Gehaltes an nichtstrukturellen Kohlenhydraten in den Rhizomen von solcherart
behandelten Brachypodium-Pflanzen kénnte zu einer Hemmung des Neuaustriebes in der folgenden
Vegetationsperiode beitragen. Geht man davon aus, dass Pflanzen, deren Wachstum durch erhéhte
NHs-Konzentrationen geférdert wurde, bei einem (Sommer -)Schnitt stérkere (Kohlenhydrat-)Verluste
erleiden als in den Kontrollen, kann dieser Faktor auch in der aktuellen Studie den Neuaustrieb von
Brachypodium negativ beeinflusst haben. Ebenso wie bei Arrhenatherum und Bromus verschwand die
Entwicklungshemmung jedoch im weiteren Verlauf der 3. Vegetationsperiode wieder, eine Reduktion
der Sprosshiomasse (s. 3.2.1.7) war damit ebenso wenig verbunden wie eine Schwéachung der inter-

spezifischen Konkurrenzkraft von Brachypodium (s. 4.2.2 und 4.2.3).
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Zu 3 (Mangel an anderen Nahrstoffen):

Bei allen drei Arten waren im 3. Versuchsjahr sowohl die Sprosstrockenmasse (s. 3.2.1.8) als auch
die Blattflache im Vergleich zum Vorjahr reduziert (s. 3.2.1.9). Wahrend im Fall der Sprosstrocken-
masse nur bei Arrhenatherum ein Zusammenhang mit dem NH3z-Angebot zu erkennen war (Tab. 17),
galt dies bei der Blattflache fir alle drei Arten (Tab. 18). Bei Arrhenatherum und Bromus waren hier
die Ruckgange gegenliber dem 2. Versuchsjahr umso stéarker, je hdher die angebotene NH ;-Konzent-
ration war. Der umgekehrte Fall trat bei Brachypodium auf, bei dem - in Kombination mit NH, -Gaben

- die Reduktionen mit steigendem NHj3;-Angebot schwacher wurden.

Man kann davon ausgehen, dass bei allen drei Arten die Wuchsférderung unter NH ;-Exposition zu
einer verstarkten Aufnahme auch anderer Nahrstoffe als Stickstoff aus dem Substrat fihrte, die damit
im Laufe der Expositionszeit als wachstumsbegrenzende Faktoren an Bedeutung gewannen. Ver -
schiedene Studien zeigten, dass Brachypodium hiervon am wenigsten betroffen ist, solange ein aus -
reichendes Stickstoffangebot zur Verfligung steht (s. 4.1.1) - darauf deutet hier auch die geringere
Reduktion der Blattflache unter NHs/NH,4 -Exposition. Dagegen kénnen bei Arrhenatherum und
Bromus wachstumslimitierende Effekte, die von einem Mangel an anderen Nahrstoffen als Stickstoff
ausgingen, nicht ausgeschlossen werden. Zwar verschwanden die hemmenden Effekte der NH 3-Ex-
position auf die Entwicklungsgeschwindigkeit im Laufe der 3. Vegetationsperiode wieder, es liegt je -
doch nahe, sie als friihzeitige Signale einer unterschiedlich starken Reduktion des Sprosswachstums
zu werten. Da die Versorgung mit anderen Nahrstoffen als Stickstoff insbesondere fir die Entwicklung

in den Mischkulturen grof3e Bedeutung hat, wird dieser Aspekt in Abschnitt 4.2. erneut aufgegriffen.

Zu 4 (Mangel an Kohlenhydratgerusten fir die NH;-Assimilation):

Die Mdglichkeit, dass unter erhthten Ammoniakkonzentrationen wachstumshemmende Effekte auf-
treten, wurde bereits im Zusammenhang mit der abgeschwachten Wachstumsférderung unter einem
hohen NHs-und NH,"-Angebot diskutiert (s. 4.1.1). Zwar fiihrten bei Begasungsexperimenten mit ver-
schiedenen Sif3grasarten NHz-Konzentrationen, die deutlich tiber denen der aktuellen Studie lagen,
zu keinen WachstumseinbufR3en oder Schadigungen. Ob NH ; wuchsférdernde oder hemmende bis
toxische Effekte hat, hangt jedoch von der Fahigkeit der Pflanze ab, gentigend Kohlenhydrate fur die
NHs-Assimilation zur Verfligung zu stellen. Aufgrund der Temperaturabhangigkeit der Photosynthese
werden bei niedrigen Temperaturen keine oder n ur wenige Kohlenhydrate produziert, NH; wird jedoch
auch bei kiihler Witterung aufgenommen (SHEPPARD 2002). Kénnte sich die Fahigkeit von Bromus,
bereits im zeitigen Frihjahr Gber groRere Blattflachen zu verfiigen als die anderen Arten zumindest
wahrend Phasen mit niedrigen Temperaturen als Nachteil erweisen ? AufRerlich sichtbare toxische
Effekte, wie ein Absterben der Blattspreiten oder eine nachhaltige Wuchshemmung, wurden jedoch

bei keiner Art beobachtet.

Das eine zeitweilige Erhéhung der NH, -Konzentration in den Zellen einer Pflanze in Folge eines Un-
gleichgewichtes zwischen Stickstoffaufnahme und -assimilation zwar zu einer Wachstumshemmung,

jedoch nicht notwendigerweise auch zu &uRRerlich sichtbaren toxischen Effekten fihren muss, darauf
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deuten die Reaktionen von Sphagnum-Pflanzen, die von LIMPENS & BERENDSE (2003) einem er-

hoéhten Stickstoffangebot (in Form von NH4NO3) ausgesetzt wurden.

Insgesamt deuten sich in der hier vorgestellten Studie artspezifisch unterschiedliche Ursachen fur die
beobachtete Entwicklungshemmung an. Bei Brachypodium kdnnten erhéhte Kohlenhydratverluste
den Neuaustrieb negativ beeinflusst haben, bei Arrhenatherum und Bromus besitzt der Mangel an
anderen Nahrstoffen als Stickstoff die gro3te Plausibilitat. Bei Bromus kann zudem nicht ausge-
schlossen werden, dass wahrend der Frihjahrsentwicklung mehr NH; aufgenommen wurde, als auf-
grund der relativ kilhlen Witterung an Kohlenhydratgertsten fiir die NH 3-Assimilation zur Verfligung

stand.

Im folgenden Abschnitt (4.1.3) werden die Faktoren, die die Blattentwicklung und damit auch die ph&

nologische Entwicklung beeinflussen, ausfihrlicher diskutiert.

4.1.3 Blattentfaltungsrate (Phyllochron)

Ausfuhrliche Darstellungen der Vorgange bei der Blattentwicklung von SuR3grésern finden sich bei
SILSBURY (1970), LANGER (1979) und DALE & MILTHORPE (1983). Wahrend der vegetativen
Phase eines Grastriebes bildet der direkt Gber dem obersten Knoten gelegene Vegetationskegel an
seinen Flanken stéandig neue Blattanlagen aus, die Primordialblatter. Anfangs in G dnze meristema-
tisch, beschrankt sich die Zellteilungsaktivitat bald auf ein interkalares Meristem an der Basis der
Blattanlage. Dieses Meristem teilt sich in zwei Zonen auf, die zu einer getrennten Entwicklung inner-
halb des wachsenden Blattes fuhren: der obere Teil des Meristems bildet die Blattspreite, der untere
Teil fiihrt zur Ausbildung der Blattscheide. An der Ubergangsstelle findet sich bei vielen Arten ein

Blatthautchen, die Ligula, eine Bildung der Epidermis.

Bei Untersuchungen des Blattwachstums an einem Grastrieb muss zwischen der Blattbildungsrate und
der Blattentfaltungsrate unterschieden werden. Wahrend die Blattbildungsrate (Plastochron, ,leaf
initiation rate®) die Zeitspanne zwischen der Anlage aufeinanderfolgender Primordialblatter angibt, i st
die Blattentfaltungsrate (Phyllochron, ,leaf appearance rate*) ein MaR fir den zeitlichen Abstand, in
dem aufeinanderfolgende Blatter &ul3erlich sichtbar werden und sich entfalten. In der vorliegenden
Studie wurden solche Blatter als entfaltet eingestuft, deren Blatthautchen (Ligula) zu erkennen war (s.
2.6.1.1.2). Blattbildungs- und Blattentfaltungsrate miissen nicht notgedrungen identisch sein (LANGER
1979). Je nach Pflanzenart und Umweltbedingungen kann die Blattbildung schneller verlaufen als die
Blattentfaltung, sodass es zeitweise zu einer Anhaufung von Primordialblattern am Vegetationskegel

kommen kann.

Die Blattentfaltungsrate kann zwischen verschiedenen Arten, aber auch innerhalb einer Art variieren,
im Freiland treten zudem ausgepragte saisonale Unterschiede auf (LANGER 1979, SYDES 1984).
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Ein interspezifischer Vergleich der Blattentfaltungsintervalle der hier untersuchten Arten ist nur einge -
schrankt moglich, da die Erfassungszeitraume und damit auch eine Reihe externer Faktoren, die die

Blattentfaltung beeinflussen, wie Temperatur, Lichtstéarke und Tageslange (ANSLOW 1966, LANGER
1979) aus methodischen Grinden nur z.T. identisch waren (s. 3.2.1.5). Die Ergebnisse deuten jedoch
auf eine abnehmende Geschwindigkeit der Blattentfaltung in folgender Ran gordnung: Arrhenatherum

(je nach phanologischem Stadium bzw. Temperatur) = oder > Bromus > Brachypodium.

Die Verkirzung des Blattentfaltungsintervalls bei Arrhenatherum von etwa 10,5 Tagen im April (1997,
schwache Datengrundlage) mit einem monatlichen Temperaturmittel von 7,8 °C auf etwa 6 Tage im
Mai (1996) mit 11,8 °C deckt sich mit Angaben einer Beschleunigung der Blattentfaltung mit steigen-
den Temperaturen bis auf etwa 25°C bei ANSLOW (1966), SILSBURY (1970), LANGER (1979) und
ROBSON et al. (1988, zit. in DURU & DUCROCQ 2000 a). Bei Experimenten mit Lolium perenne und
Dactylis glomerata lag das Temperaturoptimum der Blattentfaltungsrate bei etwa 24°C (ANSLOW
1966), also noch deutlich Gber den Durchschnittstemperaturen, die in den Erfassungszeitraumen
herrschten. Eine weitere Verkiirzung des Blattentfaltungsintervalls bei Arrhenatherum ist daher nicht
auszuschlieRen, jedoch lagen in einer Freilandstudie von PATEL & COOPER (1961, zit. in ANSLOW
1966) an Festuca pratensis und Phleum pratense - wie Arrhenatherum Sif3grasarten des gut nahr-
stoffversorgten Wirtschaftsgriinlandes mit &hnlichen 6kologischen Optima bezuglich verschiedener
Standortfaktoren (ELLENBERG 2001) — die Blattentfaltungsintervalle abhéngig von der Jahreszeit mit
6 — 8 bzw. 4 — 10 Tagen in ahnlichen GréRenordnungen wie die in der vorliegenden Studie bei

Arrhenatherum ermittelten Werte.

Eine weitere Ursache fir die relativ niedrige Blattbildungsrate bei Arrhenatherum im April (1997)
koénnte aber auch im Wuchsverhalten dieser Art in den Modellkulturen liegen. Im Kontrast zu den bei-
den Halbtrockenrasenarten bildete Arrhenatherum im Frihjahr (Mitte April 1996, fiir das letzte Ver-
suchsjahr keine Daten) zunéchst eine grof3e Zahl von Trieben mit meist nur zwei vollentfalteten Blat-
tern. Im weiteren Verlauf der Vegetationsperiode konzentrierten die Pflanzen ihr Wachstum jedoch
auf wenige Triebe: Ende Mai, zur Zeit der Stéangelelongation und beginnenden Rispenbildung, hatte
sich die Zahl der Triebe bei Arrhenatherum um etwa 2/3 reduziert (s. 3.2.1.3). Bezogen auf die ge-
samte Pflanze und nicht allein auf einzelne ausgewahlte Triebe ware die Blattbildungsrate zu Beginn
der Vegetationsperiode daher deutlich héher ausgefallen. Auch ANSLOW (1966) weist darauf hin,
dass eine verstarkte Bildung neuer Triebe zu einer Abnahme der Anzahl an Blattern pro Trieb flhren
kann, was besonders die Untersuchung von Effekten einer verbesserten Stickstoff-Versorgung auf

einzelne Triebe erschwert.

Da fir die Blattbildungsintervalle der beiden Halbtrockenrasenarten jeweils nur Dat en aus einer Vege-
tationsperiode vorliegen, sind dort ahnliche Vergleichsmoglichkeit wie bei Arrhenatherum nicht mog-
lich. Aufgrund der Phanologie dieser Arten kann jedoch zumindest fir Bromus davon ausgegangen
werden, dass die ermittelte Geschwindigkeit d er Blattbildung mit etwa 9,5 Tagen weitgehend dem
unter Freilandbedingungen maximal Mdglichen entspricht. Bei Festuca ovina und Koeleria pyramidata

(cristata) - langsamwachsenden Magerkeitszeigern wie Bromus (OBERDORFER 2001) - traten in
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einem englischen Halbtrockenrasen im Mai mit etwa 11,1 bzw. 12,5 Tagen die kiirzesten Blatt-
bildungsintervalle im Jahreslauf auf (SYDES 1984).

Da bei Brachypodium hingegen der Héhepunkt des Wachstums erst im Sommer erreicht wird
(GRIME et al. 1988), ist nicht auszuschlieRen,dass das beobachtete Intervall von 20 Tagen lediglich
ein Zwischenstadium darstellt. Brachypodium bildete jedoch von allen drei Arten die Blatter mit der
groRten Flache aus. Auf eine negative Korrelation zwischen der Blattentfaltungsrate und der GréRRe
der einzelnen Blatter, sowohl innerhalb einer Art als auch zwischen verschiedenen Arten, weisen
RYLE (1964) und ANSLOW (1966) hin. Vorteile, die sich fir schnellwiichsige Arten aus einer hohen
Blattentfaltungsrate und einer groRen Zahl lebender Blatter ergeben kénnten werden relativiert wenn
langsam wachsende Arten mit einer niedrigen Blattentfaltungsrate langere Blattspreiten ausbilden und
auf diese Weise Uber eine insgesamt &hnliche oder sogar gréRere Blattflache verfigen (RYLE 1964,
s. 4.1.7). COOPER & EDWARDS (1960 zit. in RYLE 1964) zeigten an Varietaten von Lolium
perenne, dass eine Selektion in Hinblick auf eine hohe Blattentfaltungsrate stets verbunden war mit

kleineren Blattspreiten.

Aus der aktuellen Studie liegen aus dem Friihjahr des dritten Versuchsjahres Daten zur durchschnittli-
chen Lange der Blattspreiten vor. Diese war im April (1997) zum Zeitpunkt der Blattentfaltung wider
erwarten relativ ahnlich und lag bei Arrhenatherum zwischen ca. 13 und 19 cm, bei Bromus zwischen
ca. 11 und 13 cm und bei Brachypodium zwischen ca. 11 und 15 cm. Einzelne Messungen zum Zeit
punkt der Ernte zeigten dagegen fiir Bromus Blattlangen von z.T. Gber 40 cm und auch bei
Brachypodium waren Langen von ca. 20 cm keine Seltenheit. Die Entfaltung dieser Blatter wurde
jedoch im April (1997) nicht erfasst. Wahrend Brachypodium erst mit dem folgenden Monat seine
eigentliche Wachstumsphase erreichte, wurden bei Bromus im Erfassungszeitraum v.a. solche Blatt-
spreiten markiert, die zwar noch in der vegetativen Phase entfaltet wurden, deren Triebe jedoch kurz
darauf mit der Sténgelelongation begannen. Dieser bevorstehende Wechsel bewirkte vermutlich die
Entfaltung relativ kurzer Blatter. Obwohl es sich also um fir Bromus eher ,untypische” Blatter handel-
te, wird der Aussagewert der gewonnenen Daten zur Geschwindigkeit der Blattentfaltung nicht ge-

schmalert, da dies alle Behandlungsvarianten gleichermal3en betraf.

Es wurde bereits bei der Diskussion der Behandlungseffekte auf die Entwicklungsgeschwindigkeit
darauf hingewiesen, dass der differierende DNA-Gehalt im Zellkern als ein wichtiger, das Wachstum
beeinflussender interner Faktor insbesondere zu Beginn einer Vegetationsperiode angesehen werden
muss (s. 4.1.2). Unter den 40 von GRIME et al. (1985) untersuchten Arten einer Grinlandflache
zeichneten sich diejenigen mit einem relativ hohen DNA-Gehalt im Zellkern durch das hdchste Blatt-
flachenwachstum im zeitigen Frihjahr aus. GRIME & MOWFORTH (1982 zit. in GRIME et al. [1985])
vermuteten, dass die hohe Wachstumsgeschwindigkeit zu Beginn der Vegetationsperiode durch das
Streckungswachstum von Zellen verursacht wird, die wahrend vorrangegangener warmerer Perioden
gebildet wurden, sich aber zunéchst nicht vergroerten. In der aktuellen Studie zeigten die Differen -
zen zwischen den DNA-Gehalten der drei untersuchten Arten eine gute Ubereinstimmung mit den
beobachteten zeitlichen und quantitativen Unterschieden bei der Blattentfaltung. Bromus weist nach
GRIME et al. (1988) mit ca. 22,6 pg den héchsten DNA -Gehalt der drei Arten auf - mit einem Blatt
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entfaltungsintervall von 9,5 Tagen bereits im April erreichte diese Art zu Beginn der Vegetationsperi-
ode sogar eine hohere Geschwindigkeit bei der Blattentfaltung als der als schnellwiichsig eingestufte
Arrhenatherum mit einem DNA-Gehalt von ca. 16,0 pg. Dieses entfaltete im selben Zeitraum alle
10,5 Tage ein neues Blatt, erreichte im Mai jedoch mit einem Intervall von durchschnittlich 6 Tagen
die hochste registrierte Geschwindigkeit. Den niedrigsten DNA -Gehalt geben GRIME et al. (1988) mit
ca. 2,5 pg fur Brachypodium an, der spate Beginn ebenso wie der langsame Verlauf der Blattentfal -

tung bei dieser Art deckt sich hiermit gut.

Fur keine der hier untersuchten drei Arten fanden sich in der Literatur Angaben zu Blattbildungsraten
an Standorten im Freiland oder unter experimentell veranderten Bedingungen. Die in den bisherigen

Studien verwendeten SiR3graser waren Uberwiegend Arten des Wirtschaftsgrinlandes.

4.1.3.1 Einfluss der Nahrstoffversorgung auf die Blattentfaltungsrate

Wahrend fordernde Effekte von erhéhter Temperatur und Strahlungsintensitat auf die Blattentfal-
tungsrate durch zahlreiche Experimente belegt sind (ANSLOW 1966, SILSBURY 1970, LANGER
1979, DURU & DUCROCQ 2000 a), liegen bisher nur relativ wenige Studien zum Einfluss der Nahr
stoffversorgung vor, zudem sind deren Ergebnisse teilweise widersprichlich. Die Wirkung eines ver-
anderten NH3/NH,-Angebotes auf die Geschwindigkeit der Blattentfaltung wurde bisher nicht unter-

sucht.

Untersuchungen von PURVIS (1934), COOPER (1951), LANGER (1959), O BRIEN (1960), BEAN
(1961, alle: zit. in ANSLOW 1966) an Dactylis glomerata, Lolium perenne, Oryza sativa und Phleum
pratense zeigten keinen Einfluss des Stickstoffangebotes (in Form nitrathaltiger Verbindungen) auf
die Blattentfaltungsrate (ermittelt aus der Veranderung der Blattzahl pro Trieb). FRANK & BAUER
(1982) und BAUER et al. (1984, zit. in WILHELM & McMASTER 1995) beobachteten auch bei

Weizenpflanzen nur geringe Effekte der Nahrstoffverfugbarkeit auf das Blattbildungsintervall.

Einen positiven Effekt der Stickstoffversorgung auf das Blattentfaltungsintervall beobachtete erstmals
RYLE (1964) an sechs verschiedenen Sif3grasarten, darunter Dactylis glomerata, Festuca pratensis,
Lolium perenne und Phleum pratense. In einem Kurzzeitexperiment Uber 87 Tage im Gewdachshaus
variierte er neben der Stickstoffversorgung (Nahrlésungen mit 150 bzw. 15 ppm N) als zweiten Faktor
die Temperatur (Erwarmung der Gewachshauser auf eine Mindesttemperatur von 15 °C bzw. keine
Erwarmung). Wurden die Temperaturvarianten zusam mengefasst, zeigte sich bei einer erhéhten N -
Versorgung eine Verkirzung des Blattentfaltungsintervalls am Haupttrieb um etwa 7 % von 9,8 auf
9,1 Tage (keine Angaben zur Statistik). Bei einer getrennten Betrachtung der Temperaturvarianten
lie3 sich eine deutliche Interaktion zwischen Temperatur und N-Versorgung erkennen: die Anzahl der
Blatter pro Trieb nahm unter Stickstoffgaben signifikant nur bei einer erhéhten Temperatur zu, ohne

Erwarmung zeigten sich dagegen keine oder nur schwache Effekte.

Eine signifikante Verklrzung des Blattentfaltungsintervalls durch eine Erh6hung der Stickstoffversor-

gung beobachteten auch SUPLICK et al. (2002) bei einem Feldversuch mit Panicum virgatum.

ANSLOW (1966) und LANGER (1979) schlossen jedoch aus den tiberwiegend negative n Versuchs
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ergebnissen bzw. dem Fehlen eines deutlichen Effektes der Stickstoffversorgung, dass die Nahrstoff-

versorgung nur einen untergeordneten Effekt auf die Blattentfaltungsrate von SiiRgrasern habe.

Statt dessen verwies ANSLOW (1966) auf die Einschatzung von MILTHORPE (1959, zit. in ANSLOW
1966) basierend auf Untersuchungen an Cucumis spec., dass die Blattentfaltungsrate neben der
Temperatur in erster Linie von der Assimilationsrate bereits entfalteter Blatter abhéngt, da zu Beginn
ihrer Entwicklung die Wachstumsgeschwindigkeit neuer Blatter starker von der Versorgung mit Assi
milaten begrenzt wirde als von der Nahrstoffverfligbarkeit. Selbst im Falle einer abnehmenden Ver-
flgbarkeit von Assimilationsprodukten etwa bei einer reduzierten Lichtstarke wiirde sich die zuneh-
mende Einschrankung des Wachstums einer Pflanze zuallerletzt in der Blattentfaltungsrate manifes -

tieren.

Untersuchungen von BEGG & WRIGHT (1964) und FRIEND (1965, zit. in ANSLOW 1966) an Ge-
treidepflanzen zeigten, dass die Bildung und Entwicklung von Blattern die hochste Prioritat bei der
Allokation verfugbarer Assimilate genieBen. Erst wenn deren Versorgung sichergestellt ist, beginnt die
Allokation in neue Triebe und Wurzeln (dies gilt zumindest in der vegetativen Wachstumsphase).
ANSLOW (1966) schloss daraus, dass die Blattbildungsrate, mit Ausnahme der Temperatur, relativ
unempfindlich sei gegenlber denjenigen Umweltfaktoren, wie der Nahrstoffversorgung, die die Assi-

milation beeinflussen.

Ist der Kohlenhydrat-Status einer Pflanze jedoch ausreichend hoch, kann die Stickstoffversorgung die
Blattentfaltungsrate deutlich beeinflussen. Diese Einschatzung legt eine von KHALIL (1956, zit. in
ANSLOW 1966) in einer Untersuchung an Weizen Uber 42 Tage beobachtete Interaktion zwischen
Stickstoffangebot und Lichtstéarke nahe. Wéahrend in dieser Studie bei einer geringen Lichtstarke
keine signifikanten Veranderungen der Blattentfaltungsrate durch Stickstoff auftraten, zeigten sich
unter einer erhdhten Lichtstarke signifikante Effekte der N-Versorgung: das Blattentfaltungsintervall

nahm von ca. 6,5 Tagen um fast 30 % auf ca. 4,6 Tage ab.

In einem unterschiedlichen Kohlenhydrat-Status der Versuchspflanzen kénnte auch die Ursache der
von RYLE (1964) (s.0.) ermittelten Diskrepanz der N-Effekte auf die Blattentfaltung bei unterschiedli-

chen Temperaturen liegen.

4.1.3.2 Einfluss des Wuchsverhaltens auf die Blattentfaltungsrate

Neben den wichtigen externen Faktoren Temperatur und Strahlungsangebot kann die Blattbildungs -
rate aber auch durch Veranderungen im Wuchsverhalten eines Grastriebes beeinflusst werden. Ein-

flisse kdnnen sowohl von einzelnen Blattern als auch von der Entwicklungsphase ausgehen.

Die Gestalt einzelner Blatter kann tber eine zunehmende Lange der Blattscheiden einen negativen
Effekt auf die Blattentfaltung ausiiben. An Trieben von Festuca arundinacea, die unter kontrollierten
Bedingungen aufgezogen wurden, beobachteten SKINNER & NELSON (1994) eine mit jedem neu
entfalteten Blatt zunehmende Lange der zugehdrigen Blattscheide. Da zu Beginn der Entwicklung der

untersuchten Triebe die Geschwindigkeit der Blattelongation (LER: Leaf Elongation Rate) ebenfalls
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stetig zunahm, hatte der Langenzuwachs der Blattscheiden zunéchst keinen negativen Effekt auf die
Blattentfaltungsrate. Nach 35 Tagen filhrte jedo ch eine starke Abnahme der Blattelongationsrate zu
einer deutlichen Verlangerung der Zeitspanne, die ein neues Blatt bendtigte, um die Blattscheide des
vorangegangenen Blattes zu durchwachsen. Entsprechend wurde auch das Blattentfaltungsintervall
im Laufe der Entwicklung eines Triebes immer langer. Im Gegensatz dazu war die Blattentfaltungs-
rate bei Lolium perenne in einer Gewachshausstudie von SILSBURY (1970) vom 5. bis zum 18. Blatt

am Haupttrieb einzelner Pflanzen sehr konstant.

Studien zum Einfluss der Stickstoff-Versorgung auf die Blattelongationsrate, die ebenfalls an Festuca
arundinacea durchgefihrt wurden, zeigten positive Effekte eines erhdhten Stickstoff-Angebotes auf
die Blattelongationsrate durch eine Forderung der Zellteilung (cell flux) sowie der Rate und Dauer des
Streckungswachstums der neugebildeten Zellen (cell elongation) (VOLENEC & NELSON 1983, Mac
ADAM et al. 1989, beide zit. in BULTYNCK et al. 1999, RADEMACHER & NELSON 2001).

Bei einer mehrjahrigen Untersuchung an Freilandkulturen von Dactylis glomerata im Stidwesten
Frankreichs fanden DURU & DUCROCQ (2000 a), dass die Zahl der Blatter pro Trieb und die Expan -
sionsrate der Blattspreiten im Verlauf des Wachstums konstant blieben. Nahm die Lange der Blatt -
spreiten, ihre Entwicklungszeit oder ihre Lebensspanne zu, fihrte dies zu einer Verlangerung des
Blattentfaltungsintervalls. Verbunden waren diese Veranderungen mit einer Zunahme der Blattschei-
denlange, die sowohl die Entfaltungsrate der Blattspreiten als auch ihre Entwicklungszeit entschei-
dend beeinflusste. Ein erhohtes Stickstoffangebot (120 kg N ha™ a™) hatte einen schwach negativen
Effekt auf die Blattentfaltungsrate von Dactylis glomerata , was DURU & DUCROCQ (2000 b) auf die

Ausbildung langerer Blattscheiden zurtckfihrten.

Aus diesen Ergebnissen kann geschlossen werden, dass sich sowohl eine Beschleunigung der phano-
logischen Entwicklung als auch eine Steigerung des Hohenwachstums u.a. Uber eine Verlangerung
der Blattscheiden negativ auf die Blattentfaltungsrate auswirken kann, wenn gleichzeitig die Ge-

schwindigkeit der Blattelongation in geringerem Mal3e zunimmt.

Eine Hemmung der Blattentfaltungsrate kann aber auch durch eine verstarkte Allokation von Assimi -
laten in konkurrierende Senken ausgeldst werden. Ein besonders markanter Wech sel tritt in der Ent-
wicklung eines Grastriebes ein, wenn dessen Vegetationskegel von der vegetativen in die reproduk -
tive Entwicklungsphase wechselt (s. 4.1.5). In der Folge nimmt das Stéangelwachstum deutlich zu,
parallel dazu entwickeln sich in dieser Ph ase aber auch die verbleibenden, noch nicht entfalteten
Blatter sowie die reproduktiven Organe weiter. Da alle drei Organe um eine begrenzte Menge an
Kohlenhydraten konkurrieren, fihrt dies zu deutlichen Veranderungen in der Allokation von Assimila-
ten. Experimente mit Bohnenpflanzen und Sonnenblumen lieRen eine Rangordnung der Allokation
erkennen, bei der das Wachstum von Samen generell vor dem vegetativer Organe stand
(WARDLAW 1990). Die reproduktiven Triebe einer Pflanze hemmen auf diese Weise auch die E nt-
wicklung der vegetativen Triebe und zwar sowohl die der bereits vorhandenen als auch die Bildung
neuer. LANGER (1974, zit. in VINE 1983) ging dabei von einem zuséatzlichen hormonellen ,Feed-
back" aus, beides zusammen fiihrt zu einer Reduzierung der mittleren Blattbildungsrate eines Bestan-

des. Entsprechendes wurde bei verschiedenen Studien mit St3grésern in Parzellen beobachtet, die
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durch einen hohen Anteil an reproduktiven Trieben gekennzeichnet waren (ANSLOW 1966, DAVIS
1969 [zit. in VINE 1983], VINE 1983). Auf eine Verlangsamung der Blattentfaltung bei Arrhenatherum
wahrend der Rispenbildung weist auch PFITZENMEYER (1962) hin.

Die Geschwindigkeit der Blattentfaltung kann somit durch weitere Faktoren beeinflusst werden:
« direkte Einflisse auf der Ebene ,Einzeltrieb* durch
a. langere Blattscheiden
b. konkurrierende Senken fiir Assimilate zu denen v.a. die reproduktiven Organe zahlen,
» einindirekter Einfluss auf der Ebene ,Bestand” durch

c. einen geringeren Anteil vegetativer Triebe.

Im Gegensatz zu den oben genannten Arbeiten aus den 30er, 50er und 60er Jahren zeigten Experi-
mente mit StRgrasern von DAVIES (1971), VINE (1983) und BELANGER (1998) z.T. einen deutli-
chen Anstieg der Blattentfaltungsrate unter Stickstoffanreicherung und bestatigten damit die Erge b-
nisse von RYLE (1964). Alle Untersuchungen fanden mit Arten des Wirtschaftsgriinlands auf Ver-
suchsflachen im Freiland statt, die Hohe der applizierten Stickstoffgaben lag in allen drei Studien
erheblich Uber den in dem hier vorgestellten Experiment maxim al verwendeten Mengen. Die Studien
von VINE (1983) und BELANGER (1998) schlossen die Wachstumsphase im Friihjahr mit ein,

DAVIES (1971) konzentrierte sich in seiner Untersuchung auf den Spatsommer.

Die starksten quantitativen Veranderungen beobachtete BELANGER (1998) bei Phleum pratense,
dessen Blattentfaltungsrate sowohl beim Erstaufwuchs im Mai als auch beim Regenerationswachstum
nach dem Schnitt Ende Juli/Anfang August durch N -Gaben positiv beeinflusst wurde. Bei einer jahrli -
chen Stickstoffdiingung von 130 kg N ha™ a™* (in zwei Gaben) nahm die Blattentfaltungsrate im Friih-
jahr um ca. 40 % und im Sommer um ca. 35 % zu. Eine weitere Erhdhung der Stickstoffgaben bis auf
390 kg N ha™* a™ fiihrte nur zu Beginn der Vegetationsperiode zu einer weiteren Steigerun g der pro-
zentualen Zuwachsraten bis auf ca. 80 %. Phleum bildete im Mai unter N-Mangel im Durchschnitt pro

Trieb alle 12 Tage ein neues Blatt aus, unter mittlerer N -Anreicherung alle 8,5 Tage.

Bei einem Diingeversuch von VINE (1983) mit Lolium perenne erhielten alle Versuchsparzellen im
April eine Grunddiingung von 73 kg N ha™, im folgenden Monat wurde nochmals gediingt, abgestuft
in Gaben von 0 bis 202 kg N ha™. In der 5. und 7. Woche danach war das Blattbildungsintervall unter
67 kg N ha™ um jeweils etwa 10 % kiirzer als in den Kontrollen, unter maximaler N -Versorgung bis zu
etwa 40 %.

In einer ahnlichen GroRenordnung lagen die Veranderungen, die DAVIES (1971) im August und
September ebenfalls an Lolium perenne beobachtete. In den Versuchsparzellen, die ab Anfang Juli
wochentlich Stickstoffgaben zwischen 28 und 221 kg ha™ erhalten hatten, waren die Blattbildungs-
intervalle im Durchschnitt um etwa 13 % verkirzt. Die Triebe in den ungediingten Kontrollen entfalte

ten im Mittel alle 12,9 Tage ein neues Blatt, in den gediingten Parzellen zeigten sich mit Intervallen

268



zwischen 11,0 und 11,3 Tagen kaum Unterschiede.

Bei einem Experiment mit Weizenpflanzen trat ebenfalls eine Beschleunigung der Blattentwicklung
bei einer verbesserten Stickstoffversorgung auf (LONGNECKER et al. 1993).

4.1.3.3 NHs-Effekte in der aktuellen Studie

In der hier vorgestellten Studie konnten bei allen drei untersuchten Arten Effekte erhéhter NH 3-Kon-
zentrationen auf die Geschwindigkeit der Blattentfaltung nachgewiesen werden. Dabei wurden so wohl
férdernde als auch hemmende Wirkungen beobachtet. Wahrend bei Brachypodium eine signifikante
Beschleunigung um etwa 30 % eintrat, wurde die Blattentfaltung bei Bromus signifikant um etwa 20 %
langsamer. Eine Abhangigkeit der Reaktionen vom phénologischem Stadium deutete sich bei
Arrhenatherum an (nur fir diese Art lagen Daten aus zwei unterschiedlichen Entwicklungsphasen vor)
- einer tendenziellen Beschleunigung um etwa 20 % in der vegetativen Phase (April 1997) stand eine
ebenfalls tendenzielle Verlangsamung um etwa 10 % in der Elongationsphase (Mai 1996) gegeniiber
(s. 3.2.1.5).

Da fir das Blattentfaltungsintervall in der vegetativen Phase jedoch aufgrund des Wuchsverhaltens
von Arrhenatherum nur wenige Daten vorliegen (s. Tab. 12 a) und die auf einer breiten Datengrund-
lage beruhende Erfassung der phanologischen Entwicklung im selben Zeitraum eine geringfiigig
verlangsamte Blattentwicklung unter einem erhéhten NH s/NH,"-Angebot belegte (s. Tab. 38 &
3.2.1.1), wird die Verkirzung des Blattentfaltungsintervalls bei Arrhenatherum als Artefakt gewertet.
Fur diese Einordnung spricht auch, dass bei Bromus und Brachypodium die Behandlungseffekte auf

die phanologische Entwicklung und das Blattentfaltungsintervall stets tUbereinstimmten).

Tab. 38: Vergleich der mittels Bonitur bzw. Blattmarkierung ermittelten NH;-Effekte auf die Blattent-
wicklung

Art

Erfassungszeit

Blattentwicklung
(Bonitur der phanologi-
schen Entwicklung)

Blattentfaltungsintervall
(individuell markierte
Blatter)

Arrhenatherum elatius

April, 3. Versuchsjahr
(1997)

geringfugige Verlang-
samung (breite Daten-
grundlage)

Beschleunigung
(schwache Daten-
grundlage)

Brachypodium pinnatum

Mai, 2. Versuchsjahr
(1996)

Beschleunigung (breite
Datengrundlage)

Beschleunigung (breite
Datengrundlage)

Bromus erectus

April, 3. Versuchsjahr
(1997)

Verlangsamung (breite
Datengrundlage)

Verlangsamung (breite
Datengrundlage)
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Brachypodium

Die Beschleunigung der Blattentfaltung unter NHs-Exposition bei Brachypodium (Mai 1996, in der

vegetativen Phase) spricht dafir, dass

die Steigerung der Blattelongationsrate (nicht erfasst) den Zuwachs im Hohenwachstum Ubertraf,
die auf ahnliche Effekte bei der Lange der zu durchwachsenden Blattscheiden deuten. Der

Hohenzuwachs unter NH3z-Exposition betrug in diesem Zeitraum bei Brachypodium etwa 25 %.

der Kohlenhydrat-Status der Pflanzen im Erfassungszeitraum ausreichend hoch war, sodass die
NHs-Versorgung die Blattentfaltungsrate deutlich positiv beeinflussen konnte (s. 0.). Die unter-
suchten Triebe von Brachypodium befanden sich zu diesem Zeitpunkt noch tiberwiegend in der
vegetativen Phase, hemmende Einflisse auf die Blattentfaltungsrate durch die Allokation in kon -
kurrierende Senken (Elongationswachstum, reproduktive Organe) spielten daher wahrscheinlich

keine oder nur eine geringe Rolle.

die Wasserversorgung zu diesem Zeitpunkt in allen Behandlungsvarianten ausreichend war. In
einer experimentellen Studie von GRIME & CAMPBELL (1991) reagierte Brachypodium auf eine
eingeschrankte Wasserversorgung mit einer deutlichen Verlangsamung des Blattwachstums,
wahrend bei Bromus sogar eine Beschleunigung auftrat. GRIME & CAMPBELL (1991) sahen die
Ursache fur diese Reaktionen in der unterschiedlichen Fahigkeit beider Arten, Zellteilung und
Zellexpansion zeitlich zu trennen. Wahrend Bromus zu diesem ,gespeicherten Wachstum*“ in der
Lage ist, in dem wahrend Wachstumsphasen mit giinstigen Umweltbedingungen viele Zellen
geteilt werden ohne das sie sich jedoch sofort vergrof3ern — was auch ein schnelles Wachstum im
Friahjahr ermdglicht (s.o. und 4.1.2) — kann Brachypodium dies nicht. Morphologische Verande-
rungen der Blattspreiten wie sie bei Brachypodium zum Zeitpunkt des Schnitts im 2. Versuchsjahr
unter einem erhdhten NHs/NH, -Angebot auftraten deuten jedoch auf eine suboptimale Wasser-

versorgung im weiteren Verlauf der Vegetationsperiode (s. 4.1.6).

Hemmende Effekte des NHs-Angebotes auf die Blattentfaltung traten dagegen beiBromus in der

vegetativen Phase (April 1997) und bei Arrhenatherum in der Elongationsphase (Mai 1996) auf.

Nachfolgend soll versucht werden, auf Grundlage der in dieser Studie erhobenen Wirkungsparameter

mdgliche Ursachen dieser Effekte einzugrenzen:

Wurde im selben Zeitraum eine Férderung des Hohenwachstums beobachtet, die durch langere
Blattscheiden moglicherweise eine Verlangerung der Blattentfaltungsintervalle bewirkte (bei

Annahme einer geringeren Forderung der Blattelongationsrate) ?

War die Entwicklungsgeschwindigkeit unter NH3-Exposition beschleunigt, was Uber eine veran -

derte Allokation zu einer Reduzierung der Blattentfaltung beigetragen haben kdnnte ?

Nahm der prozentuale Anteil reproduktiver Triebe an der Gesamtzahl der Triebe eines Bestandes

zu und wurde auf diese Weise die Entfaltung neuer Blatter seltener — verursacht durch den Weg
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» fall blattbildender Triebe sowie die hemmenden Effekte auf die Entwicklung vorhandener und die

Bildung neuer vegetativer Triebe ?

Arrhenatherum

Fur Arrhenatherum trafen im Untersuchungszeitraum (Mai 1996) alle drei Behandlungseffekte zu:
unter NHz-Exposition nahm die durchschnittliche Ho he der Triebe zu, diese entwickelten sich schnel-

ler, und in den Besténden fand sich ein héherer Anteil reproduktiver Triebe.

Die Zuwachse des Hohenwachstums betrugen wahrend der Elongationsphase im Mai 1996 ca. 40 %
(etwa 20 cm) (s. 3.2.1.2). Blieb die Steigerung der Blattelongationsrate dahinter zuriick (nicht erfasst),
konnten dadurch negative Effekte des NHz-Angebotes auf die Blattentfaltungsrate mitverursacht
worden sein. BELANGER (1998) fand jedoch bei seinen Untersuchungen an Phleum pratense unter
einem verbesserten Stickstoff-Angebot eine starkere Zunahme der Blattelongations- als der Blattent-
faltungsrate, was Uber eine gesteigerte Blattlange, -breite und Gesamtblattlange aller Blatter eines

Triebes zu einer Veranderung der Bestandesstruktur fihrte.

Auch die Entwicklungsgeschwindigkeit von Arrhenatherum war wahrend der Elongationsphase im Mai
1996 signifikant beschleunigt und zwar sowohl unter NHs-Exposition als auch bei NH, -Gaben (s.
3.2.1.1). Ein zeitlich vorverlegtes ,Umschalten” der Aktivitat des Stéangelapex der untersuchten Triebe
kann daher ebenfalls zu einer Verlangerung der Blattentfaltungsintervalle in den untersuchten Bestan -
den beigetragen haben. Allerdings hatte die NH,-Versorgung zwar einen Einfluss auf die Geschwin-
digkeit der phanologischen Entwicklung, jedoch keinen auf die Blattentfaltung. Mdgliche Einfllisse
einer erhohten Stickstoffversorgung auf die phanologische Entwicklung der untersuchten SitRgraser
wurden bei den genannten Studien von RYLE (1964), DAVIES (1971), VINE (1983) und BELANGER

(1998), die einen deutlichen Anstieg der Blattentfaltungsrate feststellten, nicht miterfasst.

Auch der prozentuale Anteil reproduktiver Triebe an der Gesamtzahl der Triebe nahm bei
Arrhenatherum durch die Behandlungen zu (s. 3.2.1.4). Im Gegensatz zu den bei der Blattentfaltung
beobachteten Effekten traten hierbei jedoch Interaktionen zwischen NH s- und NH, -Versorgung auf -
deutliche Steigerungen des prozentualen Anteils der reproduktiven Triebe von 10 bis 19 Prozent-
punkten im Vergleich zu den Kontrollen waren zum Zeitpunkt der Ernte dieser Triebe im Juli 1996 auf
solche Kulturen beschréankt, die beide NH,-Formen erhielten. Ein negativer Einfluss auf die Blattbil

dungsrate von Arrhenatherum wahrend der Elongation erscheint nichtsdestotrotz mdéglich.

Dagegen konnte BELANGER (1998) an Phleum pratense keinen negativen Zusammenhang zwischen
dem Anteil reproduktiver Triebe und der Blattbildungsrate feststellen. Unter Stickstoffanreicherung im
Sommer nahm die Blattentfaltungsrate um ca. 35 % zu (s.0.), gleichzeitig wuchs der prozentuale
Anteil reproduktiver Triebe von 10 % in den Kontrollen auf 51 % in den N-gedingten Varianten.
BELANGER (1998) fuihrt dies darauf zurtick, dass unter N-Dungung die verstarkte Bildung von repro -
duktiven Trieben und die zunehmende (Selbst-) Beschattung eine deutliche Ausdiinnung der Phleum
pratense-Bestéande bewirkte, wahrend die Sprossdichte unter Stickstoffmangel Uber die Vegetations-

periode etwa konstant blieb. In der hier vorgestellten Studie schwankte die Sprossdichte bei
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Arrhenatherum dagegen im Laufe der (zweiten) Vegetationsperiode in allen Behandlungsvarianten
etwa gleich stark (s. 3.2.1.3).

Bromus

Unter den drei untersuchten Arten trat in der vegetativen Phase allein bei Bromus ein hemmender
Effekt erhohter NHz-Konzentrationen auf die Blattentfaltung auf (April 1997).

Die bei Arrhenatherum umrissenen Ursachen kdnnen jedoch bei Bromus nicht oder nur eingeschrankt
als Erklarung herangezogen werden. Weder war die Wuchshdhe oder der Anteil reproduktiver Triebe
unter NHz-Exposition gesteigert, noch wurde die Entwicklungsgeschwindigkeit beschleunigt. Die
Wuchshéhe von Bromus war im Erfassungszeitraum (April 1997) unter NHz-Exposition zunachst um
etwa 10 % (etwa 1 cm) reduziert, spater wurde gerade die Grof3e der Kontrollen erreicht (s. 3.2.1.2).
Der prozentuale Anteil reproduktiver Triebe wurde bei der Schlussernte im Juli 1997 zwar nicht er -
fasst, im Vorjahr war dieser jedoch bei Bromus trotz einer Zunahme der Gesamtzahl an rispentragen-

den Trieben unter NH3-Exposition nicht entscheidend verandert worden (s. 3.2.1.4).

Auch die phanologische Entwicklung von Bromus war im April 1997 im Gegensatz zu Arrhenatherum
nicht beschleunigt. Im Gegenteil spiegelte sich die Verlangsamung der Blattentfaltung wéahrend der
vegetativen Phase unter einem erhdhten NH3z-Angebot auch in signifikant negativen Effekten auf die
Entwicklungsgeschwindigkeit wider, manifestiert in einer geringeren Anzahl an Blattern pro untersuch -
ter Pflanze an zwei Boniturterminen im April (s. 4.1.2.3). Deutlich friher als die anderen Arten begann
Bromus ab dem zweiten Versuchsjahr bereits im Mai noch bei einer geringen Héhe der Stangel mit
der Ausbildung von Rispen. Eine zeitliche Vorverlegung dieses Prozesses unter héheren NH ;-Kon-
zentrationen, was zu den negativen Effekten auf die Blattentwicklung beigetragen haben kénnte,

wurde bei Bromus jedoch nicht beobachtet.

Damit lassen sich sowohl negative Einfliisse der Wuchshoéhe, der Geschwindigkeit der phanologi-
schen Entwicklung wie des Anteils reproduktiver Triebe auf die Blattentfal tungsrate weitgehend aus-

schlieBen.

Wahrend der vegetativen Phase kommt der Bildung und Entwicklung von Blattern die héchste Prio -
ritat bei der Allokation verfligbarer Assimilate zu (ANSLOW 1966). Ein negativer Effekt erhdhter NH ;-
Konzentrationen auf die Blattentfaltung wahrend der vegetativen Phase wirde darauf hindeuten, dass
der Kohlenhydrat-Status der untersuchten Bromus-Pflanzen unter diesen Bedingungen nicht aus-
reichte, um zugleich die NHz-Assimilation wie auch die Entwicklung der jungen Blatter ausre ichend mit

Kohlenhydraten zu versorgen.

Ein Einfluss des Kohlenhydrat-Haushaltes der Pflanzen wurde bereits im Zusammenhang mit negati
ven Effekten erhéhter NH;-Konzentrationen auf die Entwicklungsgeschwindigkeit diskutiert, wie sie
ebenfalls bei Bromus, aber auch bei Brachypodium zu Beginn der dritten Vegetationsperiode (April
1997) beobachtet wurden (s. 4.1.2).

Im Gegensatz zu den beiden anderen Arten begann Bromus deutlich friiher als die beiden anderen
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Arten mit der Anlage von Rispen, sodass davon ausgegangen werden kann, dass sich die Prioritaten
fur die Allokation von Kohlenhydraten schon wéhrend der als vegetativ eingestuften Entwicklungs -
phase anderten. Es wurde bereits darauf hingewiesen, dass sich anhand der vorhandenen Daten zwar
keine erhéhten Investitionen von Bromus in die Reproduktionsorgane belegen lieRen, moglich ist je -
doch, dass auch die bei Bromus unter NHz-Exposition deutlich erhéhte Anzahl der Triebe pro Pflanze
(s. 3.2.1.3) zu einem Mangel an Kohlenhydraten fur die Blattentwicklung und in der Folge zu einer
geringeren Anzahl an Blattern (s. 4.1.2) und langeren Blattentfaltungsintervallen als in den Kontrollen
fuhrte.

Sollte die Frihjahrsentwicklung von Bromus unter NHz-Exposition tatséchlich durch einen Mangel an
Kohlenhydraten gehemmt worden sein, so sprechen eine Reihe von Tatsachen jedoch dafiir, dass
dies nur ein voribergehender Effekt war und die Kohlenhydratversorgung von Bromus i.d.R. ausrei-

chend war. Bei Bromus war unter NH3z-Exposition

auf der ,Quellen-Seite"

» die Nettoassimilation zwischen 60 und 90 % hdéher (s. 3.3.1)
» die assimilierende Blattflache bis zum 2-fachen der Kontrollen erhéht (s. 3.2.1.9)

» zum Zeitpunkt des Schnitts (1. Versuchsjahr) in den Blattspreiten nur der Gehalt an reduzieren -
den Zuckern vermindert, der Gesamtgehalt 16slicher Kohlenhydrate blieb dagegen unverandert
(s.3.3.2.5)

auf der ,Senken-Seite"

» auch bei deutlichen Zuwachsen des Sprosstrockengewichtes das Wurzel-/Spross-Verhaltnis-
ses konstant (s. 3.2.1.14).

Sehr unwahrscheinlich ist dagegen, dass eine reduzierte Lichtstéarke in den Bestanden von Bromus
unter NHz-Exposition zu einer Hemmung der Blattentfaltungsrate beigetragen hat, wie sie aus Expe -
rimenten mit anderen SifRgrasarten bekannt ist (LANGER 1979). Eine zunehmende Streuakkumula-
tion unter erhéhter NH3/NH,*-Versorgung die zu einer Beschattung hatte filhren kénnen, wurde in den
Modellkulturen von Bromus im Gegensatz zu den Bestéanden der beiden anderen Arten zu Beginn der
Vegetationsperiode nicht beobachtet (s. 4.1.1, Abb. 110).

Die Ermittlung des Blattentfaltungsintervalls basiert bei den meisten der bisher durchgefiihrten Unter-
suchungen auf der wiederholten Erfassung der Blattzahl an markierten Trieben im Abstand mehrerer
Tage. Schon ANSLOW (1966) wies jedoch darauf hin, dass die Anzahl griiner Blatter an ein em Trieb
auch durch die Geschwindigkeit beeinflusst wird, in der diese Blatter seneszent bzw. abgebaut wer -
den, daher seien genaue Kenntnisse der Lebensdauer dieser Blatter notwendig. Die hier verwendete
Methode der individuellen Markierung von Blattspreiten zum Zeitpunkt ihrer Entfaltung (s. 2.6.1.1.2)
ist zwar vergleichsweise zeitaufwendiger, Seneszenz oder Abbau von Blattern scheiden jedoch als
StorgroRen aus. Von den genannten Autoren verwendete jedoch nur VINE (1983) mit Lolium perenne

ein ahnliches Verfahren, in dem er bei neu entfalteten Blattern das Datum registrierte und einen
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Markierungsring am Blatt darunter anbrachte.
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N +
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Abb. 111: schematische Darstellung einiger wichtiger externer und interner Faktoren, die die
Geschwindigkeit der Blattentfaltung (Blattentfaltungsintervall, Phyllochron) beeinflussen kénnen -
zugunsten einer besseren Ubersicht wurden Interaktionen zwischen diesen Faktoren nur z.T.
beriicksichtigt (+: Forderung/positiver Effekt, -: Hemmung/negativer Effekt)

4.1.4 Anzahl der Triebe

Graser bestehen aus einem Haupttrieb und einer unterschiedlich groRen Zahl an Seitentrieben. Diese
entwickeln sich aus Seitenknospen, die im Verlauf der frihen Entwicklung eines Grastriebes in den
Achseln der Primordialblatter angelegt werden. Aufgrund de r Dominanz des Haupttriebes entwickeln
sich die Seitenknospen bei vielen Arten zunachst nur sehr langsam weiter ( WARDLAW 1990). Im
Laufe der Zeit kann sich die apikale Dominanz abschwachen. Aus den Seitenknospen wachsen dann
weitere Triebe hervor, zundchst als Parasiten des Haupttriebes - bis der Bedarf an Nahrstoffen aus
den eigenen Adventivwurzeln und der an Kohlenhydraten aus den entfalteten Blattspreiten gedeckt
werden kann (LANGER 1979).

Zwar wird die Triebbildung sehr stark durch die jeweiligen Umweltbedingungen beeinflusst, es beste-

hen jedoch auch starke artspezifische Unterschiede. Einige Arten bilden mehr oder weniger uneinge
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schrankt neue Triebe, wahrend andere dies nur sehr sparsam tun. Da sich aus den Achselknospen
jedes neugebildeten Triebes weitere Triebe entwickeln kbnnen, entsteht im Laufe der Zeit ein kompli-
ziertes System miteinander verbundener Triebe unterschiedlicher Generationen ("Triebrangfolge" oder
"Triebfamilien") an ein und derselben Graspflanze (BRISKE 1991, LANGER 1979). Die Anzahl der
Generationen innerhalb eines solchen Systems ist abhéngig von der Neubildungsrate und der
Lebensdauer der Triebe, beides wird sowohl vom Genotyp als auch von den jeweiligen Umweltbedin-
gungen beeinflusst. Die Zahl der Triebe je Rangstufe und die An zahl der Rangstufen je Pflanze
bestimmen die GréRe und den Bau der Graspflanze (BRISKE 1991).

Deutliche artspezifische Unterschiede lie3en sich auch bei den drei in der aktuellen Studie unter -
suchten Arten erkennen. Vergleicht man die Zahl der gebildeten Triebe in den Kontrollen (keine
NH3/NH,4 -Anreicherung) zum Zeitpunkt der Ernte, so waren im ersten Versuchsjahr die Differenzen
zwar noch relativ gering, im zweiten Versuchsjahr waren sie dagegen deutlich ausgepragt. In beiden
Vegetationsperioden liel3 sich jeweils die gleiche Rangordnung ausmachen: Bromus hatte mit durch-
schnittlich 7 (1995) bzw. 14 (1996) die meisten Triebe pro Pflanze gebildet (100 %), gefolgt von
Brachypodium mit 6 bzw. 12 Trieben (entspricht jeweils ca. 86 %) und Arrhenatherum mit 5 (71 %)
bzw. 9 (64 %). Unter den Bedingungen einer eingeschrankten Nahrstoffverfligbarkeit erwiesen sich
damit die langsamwachsenden Halbtrockenrasenarten, allen voran Bromus, bezliglich der gebildeten
Triebe im Vergleich zum schnellwachsenden aber néhrstoffbedurftigeren Arrhenatherum in beiden

erfassten Versuchsjahren als erfolgreicher.

4.1.4.1 Entwicklung der Triebanzahl im Jahreslauf

Auch bei der Entwicklung der Triebanzahl im Jahreslauf zeigte sich ein deutlicher Kontrast zwischen
Arrhenatherum auf der einen und den beiden Halbtrockenrasenarten auf der anderen Seite. Wéhrend
im ersten Versuchsjahr innerhalb des mit ca. 1 %2 Monaten relativ kurzen Erfassungszeitraumes bei
allen drei Arten die Zahl der Triebe pro Pflanze noch kontinuierlich zugenommen hatte, war d ie Ent-
wicklung im zweiten Versuchsjahr gepragt von einer starken Dynamik bei Arrhenatherum und einer
groRen Kontinuitat bei Brachypodium und Bromus. Mitte April, zu Beginn des etwa dreimonatigen
Beobachtungszeitraumes, verfligten alle drei Arten tber eine ahnliche Zahl an Trieben. Mit dem Be-
ginn der Sténgelelongation und der beginnenden Rispenbildung reduzierte Arrhenatherum jedoch die
Zahl der Triebe bis Ende Mai um etwa 2/3. Danach nahm die Zahl der Triebe bis zum Erntezeitpunkt
Mitte Juli wieder zu (s. 3.2.1.3, Abb. 36). Die Schwankungen der Triebdichte bei Arrhenatherum ent-
sprachen weitgehend dem auch bei anderen Arten des Wirtschaftsgriinlandes wie Festuca pratensis,
Lolium perenne oder Phleum pratense beobachteten typischen Verlauf (LANGER 1958, JEWISS
1972, WHITE 1980 zit. in BRISKE 1991). Bei JEWISS (1972) finden sich Angaben zur Entwicklung
eines Bestandes von Phleum pratense im zweiten Versuchsjahr (cv. S 48, zweimal jahrlich geschnit-
ten: Heu und Grummet), die in Abb. 112 wiedergegeben werden. Ana log zum Verhalten von
Arrhenatherum in der aktuellen Studie entwickelten sich auch bei Phleum pratense wéahrend der
Frihjahrsmonate zahlreiche neue Triebe, bis in der ersten Aprilhalfte ein Maximalwert erreicht wurde.

Danach nahm mit dem Einsetzen der Elongationsphase die Triebdichte wieder deutlich ab, bis Mitte
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Juni um etwa 50 %. Das Absterben vegetativer Triebe in Verbindung mit der Bliite benachbarter
Triebe kann als Folge einer verstarkten Allokation in die sich entwickelnden reproduktiven Triebe und
einer zunehmenden Beschattung niedriger Triebe eingestuft werden (BRISKE 1991). Ergebnisse
einer Studie von BAUSENWEIN et al. (2001) mit Festuca rubra und Agrostis capillaris deuten darauf
hin, dass es wahrend des Frihjahrswachstums auch zu einer Verlagerung von Stickstoff innerhalb der
Pflanzen kommt, wobei die vegetativen Triebe als Quellen und die reproduktiven Triebe als Senken
fungieren. Im weiteren Verlauf der Entwicklung von Phleum pratense nahm ohne erkennbare Ein-
flisse durch den Schnitt Ende Juni in der Folge auch bei die Anzahl der Triebe wieder zu - bis zu

einem zweiten Maximum Anfang September um etwa 30% (JEWISS 1972).

In einem typischen Jahreslauf schnellwachsender, nahrstoffbedirftiger Sti3grasarten kann damit zwi-
schen drei Hauptphasen unterschieden werden, die sich auch in der Entwicklung von Arrhenatherum
im aktuellen Versuch abgrenzen lassen: nach einer (1.) Triebbildungsphase im Friihjahr kommt es (2.)
durch die Entwicklung reproduktiver Triebe zu einer Unterbrechung der Neubildungen und zu einem
Anstieg der Mortalitatsrate, bis nach dem Austreiben der Infloreszenzen (3.) eine erneute Trieb -
bildungsphase einsetzt (LANGER 1979, BRISKE 1991).

Die Anlage vieler Triebe zu Beginn der Vegetationsperiode, die jedoch zum groRen Teil als reine
Blatttriebe nicht in das Stadium der Stangelelongation Ubergingen, bot Arrhenatherum die Moglich-
keit, im Frahjahr relativ schnell seine assimilierende Blattflache zu vergréern, ohne zuvor mit dem
zeit- und kostenintensiveren Aufbau von Stangeln beginnen zu missen. Da Arrhenatherum als
schnellwachsende Art relativ wenig in die Blattspreiten investierte (s. 4.1.6.3), was zu einer kurzen
Lebensspanne flhrte (s. 4.1.6.4), war die sehr dynamische Veranderung der Triebanzahl im Verlauf

der Vegetationsperiode nicht notwendigerweise mit starken Verlusten fir die Pflanzen verbunden.
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Zwar traten die Schwankungen der Triebanzahl in der aktuellen Studie bei Arrhenatherum in allen
Behandlungsvarianten auf, unter einem maximalen NH3/NH, -Angebot waren sie jedoch etwas abge-
schwécht - die Zahl der Triebe nahm hier mit Beginn der Elongationsphase nur um etwa 50 % ab und
blieb anschlieRend bis zur Ernte auf hohem Niveau konstant (s. 3.2.1.3). Dies kdnnte auf positive Ein-
flisse des hohen Stickstoffangebotes hindeuten, wie sie auch ASPINALL (1961 zit. in LANGER 1979)
in einer Studie mit Gerste beobachtete, wo bei sehr hohen Néhrstoffgaben die Triebbildung auch in

der Elongationsphase anhielt.

Wie schon erwahnt traten in der Entwicklung der Triebanzahl bei den beiden Halbtrockenrasenarten
nur geringe Schwankungen auf. Bei Bromus nahm die Anzahl der Triebe von Mitte April bis Mitte Juli
1996 um 10 bis 30 % ab. Zwar liegen fir den zweiten Boniturtermin im Mai fiir Bromus keine Daten
vor, starke Schwankungen der Triebanzahl kénnen jedoch aufgrund des Wuchsverhaltens dieser Art
ausgeschlossen werden. Dies wird auch durch die Beobachtung von MITCHLEY (1988) gestitzt, der
bei Bromus in einem Halbtrockenrasen in England eine vergleichsweise geringe Umsatzrate fest -
stellte: von 20 individuell markierten Trieben von Bromus waren nach neun Monaten (Februar -

November) lediglich zwei abgestorben - nachdem sie gebliiht hatten.

Unter den drei in der aktuellen Studie verwendeten Arten war die Entwicklung bei Brachypodium von
der grof3ten Kontinuitat gepragt - in den einzelnen Behandlungsvarianten traten im zweiten Versuchs-
jahr Uber den gesamten Erfassungszeitraum kaum Veranderungen der Triebanzahl auf. In der Frei-
landstudie von MITCHLEY (1988) wies Brachypodium jedoch eine deutlich hdhere Umsatzrate als
Bromus auf. Von anfangs ebenfalls zwanzig markierten Trieben starben in neun Monaten 12 ab - da-
von hatten nur zwei gebliht, der GroRteil der Triebe war auch am Ende seiner Lebensspanne noch im
vegetativen Stadium. Fir die aktuelle Studie kbnnen keine Aussagen zur Lebensdauer bzw. Umsatz -
rate von Trieben gemacht werden. Auch wenn sich wie bei Brachypodium zwischen zwei aufeinander-
folgenden Erfassungen die Zahl der Triebe nicht oder nur geringfiigig verandert hat, so fand in die -
sem Zeitraum doch eine interne Umschichtung statt, indem einige Triebe abgestorben und andere
ausgetrieben sind (LANGER 1979). Die Beobachtungen von MITCHLEY (1988) deuten darauf hin,
dass das Ausmalf3 dieser Umschichtung jedoch artspezifisch sehr unterschiedlich sein kann - auch
zwischen zwei Halbtrockenrasenarten wie Bromus und Brachypodium, deren Entwicklung im Jahres-
lauf sich in der hier vorgestellten Studie deutlich von derjenigen bei Arrhenatherum absetzte. Im
Gegensatz zu Arrhenatherum hielten Brachypodium und - in geringerem Mal3e - auch Bromus Uber
den dreimonatigen Erfassungszeitraum das Gleichgewicht zwischen der Anzahl der Neubildungen
und der Mortalitatsrate. Bei Arrhenatherum wechselten sich dagegen Phasen, in denen die Zahl der
Triebneubildungen die Anzahl abgestorbener Triebe Ubertraf, mit solchen, in denen der umgekehrte
Fall eintrat. Jede Einzelpflanze und erst recht ein ganzer Bestand ist in einem sich standig verandern -
den, dynamischen Zustand, in dem der Bestand an Trieben nie statisch ist (LANGER 1979). Die Ge-
samtzahl lebender Triebe pro Pflanze oder pro Flacheneinheit wird bestimmt von der Geschwindig-
keit und jahreszeitlichen Varianz der Triebneubildung und der Lebensdauer der Triebe (BRISKE
1991).

Als einzige der in dieser Studie verwendeten Arten ist Brachypodium in der Lage, langere unterirdi-
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sche Rhizome zu bilden, aus denen sich in einiger Entfernung von der ,Mutter pflanze neue oberirdi-
sche Triebe entwickeln kdnnen. Zwar kdnnen sich auch die typischen Horstgraser Arrhenatherum und
Bromus vegetativ verbreiten, dies spielt fur diese Arten jedoch nur eine untergeordnete Rolle. So blei -
ben die von Arrhenatherum gebildeten Rhizome sehr kurz (PFITZENMEYER 1962, GRIME et al.
1988), bei Bromus entwickeln sich nur selten Auslaufer (DULL & KUTZELNIGG 1994), Rhizome wer -
den von Bromus nicht gebildet (GRIME et al. 1988). Brachypodium kann sich jedoch als aggressives
rhizombildendes Gras (GRIME et al. 1988) schneller als andere Arten vegetativ ausbreiten und

Licken im Bestand nutzten. Ohne dass dies quantifiziert wurde viel bei den regelméafigen Bonituren
zudem auf, dass die Triebe, die sich aus Rhizomen entwickelten, haufig gréRer und kréaftiger waren als
die Mutterpflanzen. Brachypodium kann auf diese Weise Bestandesliicken besser ausnutzen als
Arrhenatherum und Bromus. Die durch eine hohe Zahl an Trieben ohnehin dichten Bestande von
Brachypodium werden so noch dichter. Da eine Zuordnung solcher Triebe, die aus Rhizomen empor-
gewachsen sind, zu einer bestimmten ,Mutterpflanze* jedoch schwierig ist - und hier deshalb bei der
Erfassung der Triebanzahl ausgewahlter Pflanzen auch nicht versucht wurde - fehlen diese neugebil-
deten Triebe jedoch in der Gesamtbilanz der Mutterpflanze. Die Triebneubildung bei Brachypodium
wurde daher wahrscheinlich etwas unterschétzt. Hatte man diese mitberticksichtigen kbnnen, wére
moglicherweise auch bei Brachypodium zumindest zeitweise eine, in diesem Fall positive, Veréande-

rung der Triebanzahl im Jahreslauf aufgetreten.

Dessen ungeachtet kann davon ausgegangen werden, dass auch in Bezug auf die Bestandesdichte in
den Modellkulturen relativ freilandnahe Verhaltnisse herrschten. So stimmte die Triebdichte in den
Kulturen ohne ein erhdhtes NH3/NH,4 -Angebot gut mit Angaben aus Halbtrockenrasen in den
Niederlanden Uberein, die von Brachypodium dominiert werden. Im zweiten Versuchsjahr der aktuel-
len Studie hatte Brachypodium hochgerechnet auf 1 m im Mittel 2400 Triebe gebildet, BOBBINK et
al. (1988) ermittelten in Freilandflachen Triebdichten von 2366 bzw. 3041 m™, bei DE KROON &
BOBBINK (1997) schwankte dieser Wert zwischen 1750 und 4250 ni® (s. Tab. 39). Bromus war in
einem artenreichen Halbtrockenrasen in der Schweiz mit durchschnittlich 1788 von insgesamt 5865
Trieben m™ die haufigste Art, erreichte jedoch nicht eine ahnliche Dominanz wie Brachypodium in
den hollandischen Flachen (HUOVINEN-HUFSCHMID & KORNER 1998). Dies ist vermutlich auf die
interspezifische Konkurrenz durch andere Sif3- und Sauergraser zurlickzufthren, die in der Summe
4754 Triebe m™ bildeten. In der aktuellen Studie lag die Triebdichte von Bromus im zweiten Ver-
suchsjahr im Mittel bei ca. 2600 m™ (Reinkultur ohne erhdhtes NHs/NH, -Angebot).

4.1.4.2 Einflusse der Stickstoffversorgung auf die Triebbildung

Zu den Umweltfaktoren, deren deutlicher Einfluss auf die Triebbildung gut belegt sind, gehdrt neben
Temperatur und Lichtstarke (JEWISS 1972) auch die Nahrstoffversorgung und hier insbesond ere das
Stickstoffangebot (LANGER 1979). Die Férderung der Triebbildung erfolgt zum einen direkt, indem
bei einer verbesserten Stickstoffversorgung verstérkt Seitenknospen austreiben und sich zu neuen
Trieben entwickeln, aber auch indirekt tiber eine Hemmun g der Dominanz des Haupttriebes (s. Abb.

113). Ein hohes Strahlungsangebot und - damit verbunden - steigende Kohlenhydratgehalte in den
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(nach JEWISS 1972)

pflanzlichen Geweben hemmen ebenfalls die apikale Dominanz und férdern damit die Triebbildung.
Eine verbesserte Stickstoffversorgung kann aber iber entgegengesetzte Faktoren auch zu einer
Hemmung der Triebbildung fihren. So kann eine Einschrankung des Strahlungsangebotes innerhalb
dichter werdender Pflanzenbestéande ebenso wie eine Abnahme der Kohlenhydratgehalte zu einem
Anwachsen der apikalen Dominanz fhren und damit die positiven Effekte einer verbesserten Stick-
stoffversorgung u.U. Gberdecken (JEWISS 1972). Dies stellt jedoch zugleich einen wichtigen Kontroll-
mechanismus dar, welcher der Pflanze helfen kann, nicht unbegrenzt neue Triebe zu bilden, die in
bereits sehr dichten Bestanden kaum produktiv sein kdnnten und daher schnell wieder absterben
wirden (ZARROUGH et al. 1983).

DAVIES & THOMAS (1983) schlossen aus Untersuchungen an Lolium perenne, das die Rate der
Triebbildung von der Blattentfaltungsrate kontrollie rt wird. Da die Zahl der Triebe pro Pflanze sich mit
jedem Phyllochron potenziell vervielfacht, muss die Graspflanze in der Lage sein, die Triebbildung zu
begrenzen und die Produktion Uberflissiger Triebe zu verhindern. Eine mdglichst friihzeitige Reaktion
der Pflanze auf einen sich schlieBenden Bestand vermeidet den Verlust wertvoller Kohlenhydrate und
anderer Nahrstoffe durch das Absterben von Trieben und erlaubt eine hochstmdgliche Effizienz bei
der Blattflachenentwicklung (SKINNER & NELSON 1994).

Zwar wurde eine Zunahme der Triebanzahl bei erhéhten Nahrstoffgaben in vielen Studien beobach -
tet, die Triebbildung wird jedoch nicht einfach vom Grad der Nahrstoffverfligbarkeit kontrolliert. Der
hemmende Effekt, der von der Sténgelelongation auf die Entwicklung neuer Triebe ausgeht, ist z. B.
kein Effekt der Nahrstoffversorgung allein, da er auch bei Vorliegen eines ausreichenden Nahrstoff -
angebotes auftritt. Nur durch anhaltend hohe Nahrstoffgaben kann diese negative Wirkung verhindert
werden. Dies deutet darauf hin, dass die interne Allokation von Nahrstoffen bei der Triebbildung ein
ebenso wichtiger Faktor ist wie die (externe) Versorgung mit diesen. Studien an Triticum aestivum
zeigten z. B., dass die sich entwickelnden Kérner eine starke Konkurrenz fiir andere Senken darstel-
len, was sich auch auf die Knospenentwicklung in den Blattachseln nachteilig auswirkt. Analog zur
Unterbrechung der Triebbildung in der Elongationsphase (s.0.) gilt auch in diesem Fall, dass diesem
hemmenden Effekt nur durch sehr hohe Nahrstoffgaben entgegengesteuert werden kann. Weitere
interne Faktoren, die die Triebbildung kontrollieren, sind hormoneller Natur (LANGER 1979).
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Bei Diingestudien mit Phleum pratense zeigte sich, dass von den Hauptndhrelementen Stickstoff bei
der Triebbildung die wichtigste Rolle spielt. Phleum bildete in einem Zeitraum von drei Wochen unter
150 ppm Stickstoff doppelt so viele Triebe wie bei 6 ppm, erst nach weiteren drei Wochen trat der -
selbe Effekt jedoch bei einer Variation der Phosphor-Versorgung ein. Nicht erreichen lie3 sich eine
Verdoppelung der Triebzahl durch erhdhte Kaliumgaben. Daneben traten auch Interaktionen von
Stickstoff mit den anderen Nahrelementen auf: unter niedrigen Stickstoffkonzentrationen reagierten
die Pflanzen weder auf Phosphor noch auf Kalium (LANGER 1979).

Bei Experimenten von RYLE (1964), DAVIES (1971), BELANGER (1998) und DURU & DUCROCQ
(2000 b) mit SuRgrasern zeigten sich sowohl férdernde als auch hemmende Effekte eines erhdhten
Stickstoffangebotes auf die Triebdichte. RYLE (1964) beobachtete in einem dreimonatigen Gewéachs-
hausversuch mit sechs verschiedenen SiRgrasarten (s. 4.1.3) als Reaktion auf eine verbesserte
Stickstoffversorgung (Nahrldsungen mit 15 bzw. 150 ppm N) eine Zunahme der Triebanzahl um
durchschnittlich 11 %. Die Untersuchungen von DAVIES (1971), BELANGER (1998) und DURU &
DUCROCQ (2000 b) an Lolium perenne, Phleum pratense bzw. Dactylis glomerata fanden auf Ver-
suchsflachen im Freiland statt. Die Hohe der applizierten Stickstoffgaben lag in beiden Studien erheb -

lich Gber den in dem hier vorgestellten Experiment maximal verwendeten Mengen.

BELANGER (1998) registrierte von Mitte Mai bis Mitte August im wochentlichen Abstand die Trieb -
dichte in Phleum pratense-Bestanden und stellte im Verlauf des Erfassungszeitraums eine Umkehrung
der Stickstoffeffekte fest. Bei einem Angebot von 130 kg N ha™ a™ nahm zu Beginn der Studie die
Anzahl der Triebe zwischen ca. 20 und 40 % zu. Ab der zweiten Junihélfte schwéchte sich die
Forderung jedoch ab und ging Ende Juli in negative Effekte tber, die Mitte August mit ca. 40 % we -
niger Trieben ihr Maximum erreichten. BELANGER (1998) sah die Ursachen fiir diesen hemmenden
Effekt in einer zunehmenden Beschattung in Folge der erhéhten Triebdichte und im Beginn der
reproduktiven Phase. Bei Phleum pratense nahm der prozentuale Anteil reproduktiver Triebe an der
Gesamtzahl der Triebe eines Bestandes von 10 % in den Kontrollen auf 51 % unter einem erhéhtem
Stickstoffangebot zu. Ohne Stickstoffgaben blieb die Triebdichte bei Phleum dagegen bis zum Ende
der Vegetationsperiode auf einem hohen Niveau (BELANGER 1998).

DAVIES (1971) registrierte in einem Experiment mit Lolium perenne, das sich auf den Spatsommer
konzentrierte, auch zu dieser Zeit noch deutliche Effekte erhdhter Stickstoffgaben auf die Triebdichte.
Die Stickstoffversorgung lag jedoch mit wochentlichen (1) Gaben von 28 bzw. 111 kg N ha™ noch
erheblich tber dem von BELANGER (1998) verwendeten Niveau. Die Triebdichte von Lolium erreich-
te Ende August ihr Maximum mit Steigerungen von ca. 50 % bzw. 90 % gegeniber den Kontrollen
ohne Stickstoffgaben. Bis Mitte September hatten sich jedoch beide Diingevarianten wieder auf
einem niedrigeren Niveau einander angeglichen und lagen nur mehr etwa 30 % Uber den Kontrollen.
Wie BELANGER (1998) vermutete auch DAVIES (1971) die Hauptursache fiir die Abnahme der
Triebdichte in der zunehmenden Beschattung an der Basis der Pflanzen. Bemerkenswert ist, dass
sich die Diingevarianten von Lolium trotz der zeitweilig deutlichen Differenzen in der Triebdichte
beziglich ihrer mittels Zwischenernten ermittelten Biomasse kaum unterschieden (DAVIES 1971).

Diingegaben iber 28 kg N ha™ w™ fiihrten demnach bei Lolium zu einer Verteilung der gleichen Bio-
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masse auf eine grolRere Zahl an Trieben. Dies deutet darauf hin, dass es eine ,optimale Triebdichte”
gibt, die unter hohen Stickstoffgaben zwar iberschritten werden kann, es jedoch aufgrund anderer
begrenzender Ressourcen wie dem Strahlungsangebot im Bestand nicht zu einer weiteren Steigerung
der Bestandshiomasse kommt, sondern die gleiche Biomasse nur auf eine z.T. noch steigende Zahl

von Trieben verteilt wird.

In einer mehrjahrigen Freilandstudie von DURU & DUCROCQ (2000 b) nahm die Triebdichte in Be -
standen von Dactylis glomerata unter Stickstoffgaben von 120 kg N ha™ a™ durchschnittlich um etwa
30 % zu, die Starke der Behandlungseffekte schwankte jedoch sehr stark zwischen den einzelnen

Versuchsjahren.

4.1.4.3 NH3/NH, -Effekte in der aktuellen Studie

In der hier vorgestellten Studie lieRen sich bei allen untersuchten Arten Effekte der Behandlungen auf
die Triebbildung nachweisen. Dabei traten sowohl férdernde als auch hemmende Wirkungen auf.
Brachypodium konnte in beiden Versuchsjahren, fur die Daten vorliegen, signifikant von den Behand -
lungen profitieren - in der ersten Vegetationsperiode fiihrten NH, -Gaben zu einem Anwachsen der
Zahl der Triebe um bis zu 40 %, im zweiten Versuchsjahr bewirkte die NH ;-Exposition Steigerungen

von bis zu 70 %, die konstant Uber den dreimonatigen Beobachtungszeitraum anhielten.

Die grof3te in der aktuellen Studie bei Brachypodium erfasste Triebanzahl betrug ca. 25 Triebe
Pflanze™ (beim Schnitt im 2. Versuchsjahr) (hochgerechnet ca. 300 Triebe Topf™ bzw. ca. 4900
Triebe m™). Da dieser Wert bereits unterhalb des héchsten NHs/NH, -Angebotes erreicht wurde (s.
Abb. 36), schien diese Triebdichte unter den hier herrschenden Wuchsbedingungen ein Maximalwert
zu sein. Ein ahnlicher Behandlungseffekt trat auch bei der Blattflache auf, wo ein Wert von ca.

4000 cm? Blattflache Topf™ in der aktuellen Studie nicht Giberschritten wurde (s. 4.1.7).

Auch bei Arrhenatherum und Bromus nahm zu Beginn der zweiten Vegetationsperiode die Zahl der
Triebe um bis zu 70 % zu, diese Effekte waren jedoch tendenziell und schwéachten sich bis zur Ernte
ab. Bei Bromus fiihrte ein maximales NH3/NH, -Angebot in beiden Versuchsjahren tendenziell zu
einer Reduktion der Triebanzahl (s. 3.2.1.3).

Die Abschwachung der Behandlungseffekte bei Arrhenatherum und Bromus &hnelte den Reaktionen,
die BELANGER (1998) von Phleum pratense beschrieb (s.0.) und als deren wichtigste Ursachen er

hemmende Effekte ausmachte, die ausgingen von

a) einer mit wachsender Triebdichte zunehmenden Beschattung

b) einem hoheren prozentualen Anteil reproduktiver Triebe an allen Trieben.

Zu a (Beschattung): Daten zumEinfluss der Behandlungen auf das Strahlungsangebot in den Modell-

kulturen liegen fir das dritte Versuchsjahr vor und zeigten bei allen drei Arten mit steigender
NH4/NH,4 -Versorgung eine deutliche Abnahme des Angebotes an photosynthetisch aktiver Strahlun g
(PAR) in den Bestanden, besonders im Bereich zwischen einer Héhe von 17 cm und der Bodenober-
flache (s. 3.2.1.10 & 4.1.8).
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Obwohl in den Bestanden von Brachypodium bereits in den Kontrollen nur etwa 9 % des Strahlungs-
angebotes Uber der Vegetationsschicht bis zum Boden vordrang und dies unter einem kombinierten
NH3/NH,4 -Angebot bis auf 1 % weiter reduziert wurde (s. 3.2.1.11), scheint das geringe PAR -Angebot
bei Brachypodium keinen negativen Einfluss auf die Triebdichte gehabt zu haben, die Anzahl der
Triebe blieb im zweiten Versuchsjahr in allen Behandlungsvarianten tber den gesamten Erfassungs-
zeitraum ebenso wie die Starke der Behandlungseffekte konstant. Von OBERDORFER (2001) wird
Brachypodium als ,Licht-Halbschattpflanze” charakterisiert, nach ELLENBERG (2001) hat die Artim
Gefélle des Umweltfaktors ,Strahlung” den Schwerpunkt ihres Vorkommens zwischen ,Halblicht-“ und
»-Halbschattenpflanzen®, kommt auch bei weniger als 20 % relativer Beleuchtungsstéarke (r.B.) vor,
jedoch nur selten (Lichtzahl 6). In diesem Zusammenhang ist auch die Beobachtung von HAKES
(1987) interessant, der bei Untersuchungen in nordhessischen Halbtrockenrasen die gréf3ten oberirdi -
schen Biomassen von Brachypodium nicht an den voll beleuchteten Wuchsorten fand, sondern in
Parzellen mit mittelstarker Beleuchtung (30 - 60 % r.B.). Im Gegensatz dazu werden sowohl
Arrhenatherum als auch Bromus als ,Lichtpflanze* eingestuft, die nur ausnahmsweise bei weniger als
40 % r. B. vorkommen (ELLENBERG 2001) (s. 4.1.6).

Eine verminderte PAR-Durchdringung der Vegetation wird von zahlreichen Untersuchungsflachen im
Freiland beschrieben, in denen Brachypodium zur Dominanz gelangte (BOBBINK et al. 1988,
BOBBINK 1991). Andere, haufig kleinwiichsige Halbtrockenrasenarten werden durch die Beschattung
verdrangt. Zusatzlich zum verminderten Strahlungsangebot nahe der Bodenoberflache kann eine
Verkleinerung des Hellrot/Dunkelrot-Verhaltnisses auch die Keimung vieler kurzlebiger Arten hem-
men (SCHENKEVELD & VERKAAR 1984 zit. in BOBBINK et al. 1988). Mit zunehmender Dominanz
von Brachypodium nimmt daher die Artenvielfalt dieser Flachen ab (BOBBINK et al. 1988).

Bei Arrhenatherum und Bromus hingegen kann das geringere Strahlungsangebot in den aufgrund der
NH,-Versorgung dichteren Besténden zu der beobachteten Abschwéachung der Behandlungseffekte
im Jahreslauf beigetragen haben. Das PAR-Angebot am Boden der Arrhenatherum-Bestande verklei-
nerte sich von etwa 40 % in den Kontrollen auf nur noch etwa 4 % unter einem erhéhten NH 3/NH,*-
Angebot. In den Bestéanden von Bromus war zwar das Strahlungsangebot bereits in den Kontrollen
mit etwa 7 % sehr gering, in 17 cm Hohe bewirkten die Behandlungen jedoch auch bei dieser Art eine
Verringerung des Angebotes bis auf etwa 1/3 des fiir die Kontrollen ermittelten Durchschnittwertes (s.
3.2.1.11).

Die abgeschwachte Zunahme der Triebdichte geht einher mit einer Steigerung der Wuchshéhe, rela -
tiv stark bei Arrhenatherum, nur gering bei Bromus (s. 3.2.1.2). Die Forderung der apikalen Domi-
nanz, die i.d.R. die Ausbildung neuer Seitentriebe hemmt, kann als Reaktion der Pflanzen auf eine
zunehmende Einschrankung des Strahlungsangebotes im Bestand gewertet werden (s. 4.1.8). Wéh-
rend Arrhenatherum auf diese Weise negativen Effekten auf die Triebdichte entgegenwirken konnte,
fiinrte bei Bromus ein maximales NHs/NH, -Angebot in beiden erfassten Versuchsjahren (1. und 2.)
tendenziell zu einer Reduktion der Triebanzahl (s. 3.2.1.3). Dies deutet darauf hin, dass Bromus auf
eine Einschrankung des Strahlungsangebotes eher mit einer Reduktion der Triebdichte reagierte als

mit einer Steigerung der Wuchshohe. Anders als Arrhenatherum und Brachypodium nutzte Bromus
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seine Halmtriebe jedoch fast ausschlief3lich fur die Reproduktion (s. 3.2.1.10.3) und nur in geringem
Male fir eine gleichmafiigere vertikale Verteilung der Blattspreiten. Geringe Veranderungen der
Wuchshéhe waren bei dieser Art daher nicht notwendigerweise mit ausbleibenden Reaktionen auf ein
eingeschranktes Strahlungsangebot verbunden. So war auch Bromus in der Lage, die vertikale Ver -
teilung seiner Blattflache zu verandern (s. 4.1.8), die Reaktionen blieben aber im gesamten Versuchs-
zeitraum deutlich schwécher als bei Brachypodium und Arrhenatherum. Dagegen zeigt die Tatsache,
dass bei Brachypodium die Zunahme der Wuchshdhe nicht mit einer abgeschwéachten Steigerung der
Triebdichte verbunden war, dass diese Art sich sehr gut veranderten Wuchsbedingungen anpassen
kann und auf diese Weise in der Lage ist, in doppelter Weise von einem erhéhten NH3/NH, -Angebot

zu profitieren.

Zu b (reproduktive Triebe): Neben einem reduzierten Strahlungsangebot kdnnte auch eine verstarkte

Bildung reproduktiver Triebe zur Hemmung der Triebbildung und damit zu der bei Arrhenatherum und
Bromus beobachteten Abschwéachung der positiven Behandlungseffekte beigetragen haben. Zw ar
nahm bei Arrhenatherum sowohl die absolute Zahl rispentragender Triebe als auch ihr prozentualer
Anteil an allen Trieben unter einem kombinierten NHs/NH,"-Angebot signifikant zu (s. 3.2.1.4), dies
hatte jedoch keinen oder nur einen untergeordneten Effek t auf die Triebdichte. So wurde der hdchste
Anteil reproduktiver Triebe in den Arrhenatherum-Kulturen beobachtet, die einer Kombination von
maximalen NH, -Gaben und niedrigen NH3-Konzentrationen ausgesetzt waren. Die Triebdichte war

jedoch im Vergleich zu den anderen Varianten auf diesem Niveau der NH-Exposition nicht reduziert.

Bei Bromus traten zusatzlich zur Reaktionsabschwachung im Verlauf der zweiten Vegetationsperiode
sowohl im ersten als auch im zweiten Versuchsjahr unter einem maximalen NHs/NH,"-Angebot nega-
tive Effekte auf die Triebdichte auf. Obwohl Bromus mit einem prozentualen Anteil von etwa 30 %

noch starker als Arrhenatherum in die Ausbildung reproduktiver Triebe investierte, erscheint auch bei
dieser Art ein deutlich hemmender Einfluss der reproduktiven Triebe auf die Triebbildung aus folgen -

den Grinden als unwahrscheinlich:

1. Der prozentuale Anteil der rispentragenden Triebe blieb bei Bromus im Gegensatz zu

Arrhenatherum weitgehend unbeeinflusst vom NHs/NH, -Angebot (s. 3.2.1.4).

2. Die absolute Zahl der Rispen pro Pflanze nahm unter einem erhéhten NH3/NH, -Angebot

im Vergleich zu den Kontrollen z.T. sogar ab.

3. Mit fast 40 % fand sich der héchste prozentuale Anteil reproduktiver Triebe erneut bei
einer suboptimalen Behandlungsvariante (50 kg NH,*-N ha™ a™* & 20 ug NH; m™) - die
Zahl der Triebe war unter diesem NHs/NH,-Angebot jedoch nicht niedriger als in den

anderen Varianten.

4. Bei der Anzahl reproduktiver Triebe und der Zahl aller Triebe traten haufig &hnliche
Behandlungseffekte auf. So waren unter einem maximalen NH3/NH, -Angebot beide

erniedrigt.
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Brachypodium bildete als einzige der drei untersuchten Arten auch im zweiten Versuchsjahr nur in
sehr geringem Mal3e reproduktive Triebe, entsprechend wurden die positiven Behandlungseffekte bei

dieser Art auch durch diesen potenziell hemmenden Faktor nicht nennenswert eingeschrankt.

Die artspezifischen Unterschiede in den Reaktionen auf die Behandlungen werden auch deutlich,
wenn man die Zahl der gebildeten Triebe unter maximaler NH s/NH,"-Versorgung zum Zeitpunkt der
Ernte vergleicht. Hatte in den Kontrollen noch Bromus die meisten Triebe gebildet und damit die
Rangfolge angefiihrt, so verdrangte bei einem hohen NH 3/NH, -Angebot Brachypodium in beiden
Versuchsjahren Bromus aus dieser Position: bei Brachypodium fanden sich durchschnittlich 10 (1995)
bzw. 26 (1996) Triebe pro Pflanze (100 %), bei Arrhenatherum waren es 8 bzw. 16 (entspricht 80 bzw.
62 %) und bei Bromus nur 4 (40%) bzw. ebenfalls 16 (62%). Im Vergleich zu den Kontrollen konnte
Brachypodium damit unter einem maximalen NH3/NH, -Angebot die Zahl seiner Triebe mehr als ver-
doppeln (x 2,2), Arrhenatherum erreichte dies nicht ganz (x 1,8), Bromus zeigte die schwéchste Reak -
tion (x 1,1).

Unter den Bedingungen einer erhdhten Nahrstoffverflgbarkeit entwickelten sich damit in beiden
erfassten Versuchsjahren die zwei langsamwachsenden Halbtrockenrasenarten unterschiedlich:
wahrend Brachypodium von einem erhéhten NH s/NH,"-Angebot stark profitierten konnte, blieben die
Reaktionen von Bromus schwach und uneinheitlich. Arrhenatherum nahm als schnellwachsende und

nahrstoffbedirftigere Art eine Mittelstellung ein.

4.1.4.4 Vergleich mit den Ergebnissen anderer Studien

Die Wirkung eines veréanderten NHz-Angebotes auf die Anzahl der Triebe eines Siu3grases wurde
bisher nur von VAN DER EERDEN et al. (1990) an Agrostis capillaris untersucht, eines Saure- und -
wie Bromus und Brachypodium - Magerkeitszeigers (OBERDORFER 2001). Pflanzen von Agrostis,
die einzeln in Tépfen wuchsen, wurden in geschlossenen Begasungskamme rn Gber einen Zeitraum
von 12 Wochen sechs verschiedenen NHs-Konzentrationen in der Umgebungsluft ausgesetzt: 5, 15,
30, 60, 120 und 240 pug m™. Wahrend die niedrigen NH3-Konzentrationen nur zu relativ schwachen
Steigerungen von etwa 30 bzw. 40 % fiuhrten, nahm die Triebanzahl im Vergleich zu den Kontrollen
bei 60 ug m™ um den Faktor 2,3 zu. Agrostis capillaris reagierte damit in dem Experiment von VAN
DER EERDEN et al. (1990) bei einem NHz-Angebot, das der maximalen NHz-Konzentration in der
aktuellen Studie &hnelte, deutlich starker als die hier untersuchten Arten. Deren Triebanzahl lag bei
der Ernte im zweiten Versuchsjahr in den Varianten, die 50 pg NH ; m™ in der Umgebungsluft ausge -
setzt waren, nur um das 1,7- (Brachypodium), 1,5- (Arrhenatherum) bzw. 1,4-fache (Bromus) tber
den Kontrollen. Dies ist vermutlich auf den Ausschluss der intraspezifischen Konkurrenz in der Studie
von VAN DER EERDEN et al. (1990) zuriickzufiihren, wahrend die Reaktionsmaoglichkeiten in den
aktuellen Modellbestanden hierdurch eingeschrankt wurden. Bei Agrostis fuhrte eine weitere Erho-
hung der NHs-Konzentration zunéchst zu keiner weiteren Steigerung der Triebanzahl, erst unter dem
Maximalwert von 240 pg m™ nahm die Triebanzahl erneut zu - auf das 2,8-fache der Kontrollen (VAN
DER EERDEN et al. 1990).
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Einfliisse eines erhéhten NH3/NH, -Angebotes auf die Triebbildung wurden bei den hier verwendeten
Arten bisher nicht untersucht, aus experimentellen Studien mit erhéhten Stickstoffgaben liegen

jedoch fur Brachypodium eine Reihe von Ergebnissen vor. Bei dieser Art zeigten sich sowohl in mehr-
jahrigen Diingeversuchen von BOBBINK et al. (1988) und DE KROON & BOBBINK (1997) in
hollandischen Halbtrockenrasen als auch in einem Gewéchshausversuch von DE KROON & KNOPS
(1990) deutliche Forderungseffekte.

In den beiden Freilandstudien erhielt ein Teil der Versuchsparzellen drei Jahre lang Stickstoffgaben
von 120 im ersten und 50 kg N ha™ a™ in den Folgejahren (BOBBINK et al. 1988) bzw. 100 kg N ha™
a™ (DE KROON & BOBBINK 1997). In beiden Untersuchungen nahm die Triebdichte jedoch trotz der
héheren Stickstoffgaben nur um durchschnittlich etwa 10 % zu und damit deutlich schwécher als in
der hier vorgestellten Studie. Zudem traten bei BOBBINK et al. (1988) und DE KROON & BOBBINK
(1997) starke Schwankungen zwischen den verschiedenen Versuchsparzellen von -10 bis +20 % bzw.
-10 bis +70 % auf. Diese sind vermutlich methodischer Natur, da in beiden Studien die Anzahl der
Triebe nicht auf Probeflachen gezahlt, sondern aus dem Gewicht von 20 zuféllig ausgewahlten Trie-
ben auf 1 m2 hochgerechnet wurde.

DE KROON & KNOPS (1990) verfolgten in einer Gewachshausstudie Uber ein halbes Jahr die mor -
phologischen Reaktionen von Brachypodium auf unterschiedliche Nahrstoff- und Strahlungsangebote.
Neun Wochen, nachdem im Freiland gesammelte und vereinzelte Pflanzen in groRe, mit einer Hohe
von nur 5 cm relativ flache Behélter Ubertragen wurden, begann Brachypodium unter einem hohen
Nahrstoffangebot (140 kg N, 80 kg P und 80 kg K ha™ a™*) mehr Triebe zu bilden als in der Kontrolle,
die nur den zehnten Teil dieser Mengen erhielt. Diese Differenz nahm immer mehr zu, am Ende des
Experimentes hatten die Pflanzen bei einem hohen Nahrstoffangebot hochsignifikant etwa 3,5 mal
mehr Triebe pro Pflanze als in der Kontrolle gebildet. Im Gegensatz zu der aktuellen Studie ernteten
DE KROON & KNOPS (1990) jedoch ihre Versuchspflanzen, bevor nach ihren Angaben eine hohe

Triebdichte das Wachstum einzelner Triebe negativ beeinflussen konnte.

Effekte in einer &hnlichen GroRenordnung beobachteten LEITH et al. (1999) in einer OTC-Studie mit
Nardus stricta, einer Art, die in Magerrasen und -weiden der Silikatgebirge haufig ist, bei Dingung je-
doch von Fettrasen-Arten verdrangt wird (OBERDORFER 2001) und nach ELLENBERG (2001) mit
einer Stickstoffzahl von 2 noch stérker als Brachypodium (N-Zahl 4) und Bromus (3) an stickstoffarme
Standorte gebunden ist. Wie DE KROON & KNOPS (1990) vereinzelten auch LEITH et al. (1999) ihre
Versuchspflanzen aus am natirlichen Standort gesammeltem Pflanzenmaterial. Diese wurden in
Topfe gepflanzt und 14 Monate taglich zweimal einem simulierter Nebel ausgesetzt, der mit NH;NO3
angereichert wurde, was Stickstoffgaben von 3 bzw. 60 kg N ha™* a™ entsprach. Bei der Ernte der Ver-
suchspflanzen war die durchschnittliche Anzahl der Triebe pro Pflanze unter Stickstoffdeposition
hochsignifikant um das 2,9-fache erhdht. Dies trug bei Nardus entscheidend zur signifikanten Zunah-

me der oberirdischen Biomasse bei, die sich etwa verdoppelte (x 1,9).

Bei den Studien von DE KROON & KNOPS (1990), VAN DER EERDEN et al. (1990) und LEITH et al.
(1999) fallt auf, das die Versuchspflanzen schon in den Kontrollen deutlich mehr Triebe gebildet

hatten als die Pflanzen in der aktuellen Studie (Tab. 39). Auch die erreichten Steigerungsfaktoren
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unter einer verbesserten Stickstoffversorgung lagen deutlich tiber den in anderen Versuchen ermittel-
ten Werten. Beides muss auf den weitgehenden Ausschluss jeder Konkurrenz in diesen Experimen-
ten zuriickgefiihrt werden. Dass die Wuchsbedingungen in der hier vorgestellten Studie dagegen trotz
der kinstlichen Verhaltnisse der Situation im Freiland in Bezug auf die Dichte der Bestande relativ
gut entsprachen, zeigt sich bei einem Vergleich der durchschnittlichen Triebdichten in den Modell-
kulturen (hochgerechnet auf 1 m2) mit den Daten von BOBBINK et al. (1988) und DE KROON &
BOBBINK (1997). Auch wenn diese Werte mit starken Schwankungen behaftet sind, zeigen doch so-
wohl die Absolutwerte als auch die Steigerungsfaktoren eine gute Ubereinstimmung zwischen Modell -

kulturen und Freilandflachen.

Innerhalb der Grenzen, die durch das Ressourcenangebot gesetzt werden, bestimmt die Dichte der
lebenden Triebe das Potential zur Produktion von Biomasse, da von der Triebdichte auch die Zahl
von interkalaren Meristemen, Apikal-Meristemen und Achselknospen abhéangt, die fiir das Wachstum
zur Verfiigung stehen (OLSON & RICHARDS 1988, zit. in BRISKE 1991). In der Mehrzahl der Stu-
dien, in denen der Einfluss eines erhdhten Stickstoffangebotes sowohl auf die Triebbildung als auch
auf die Sprossbiomasse untersucht wurde, nahm die Sprossbhiomasse starker zu (s. Tab. 39). Es wur -
den somit nicht nur zusétzliche Triebe angelegt, auch die einzelnen Triebe selbst erfuhren eine
Wachstumsférderung, wurden héher, bildeten mehr Blatter mit einer g rof3eren Blattflache etc. Von
den hier untersuchten Arten traf dies auf Brachypodium und Arrhenatherum zu. In den Versuchspar-
zellen von BOBBINK et al. (1988) und DE KROON & BOBBINK (1997) steigerte Brachypodium seine
Sprossbhiomasse selbst dann, wenn die ermittelte Triebdichte abnahm. Auch relativ geringe Steige-
rungen der Triebdichte von 10 oder 20 % waren dort z.T. verbunden mit Zunahmen der Sprossbio-
masse um das 2,4- bis 3,6-fache. Die Reaktionen von Brachypodium auf ein erhéhtes NHs/NH,"-
Angebot erreichten im aktuellen Versuch ahnliche Gré3enordnungen, wie sie auch bei den Diinge-

experimenten im Freiland auftraten.

Fur Arrhenatherum liegen zwar keine entsprechenden Vergleichsdaten vor, Studien mit Phleum
pratense und Lolium perenne - wie Arrhenatherum typische Arten des gut mit Nahrstoffen versorgten
Wirtschaftsgriinlandes - zeigten jedoch &hnliche Steigerungsraten bei deutlich héheren Stickstoff -
gaben (BELANGER 1998, DAVIES 1971). Die Triebdichte in den Versuchsparzellen mit Phleum
ahnelte zudem der in den Arrhenatherum-Kulturen unter NH3z-Exposition (BELANGER 1998), was dar-
auf hindeutet, dass in den Arrhenatherum-Varianten unter einem erhéhten NH s/NH,"-Angebot eben-

falls freilandrelevante Triebdichten erreicht wurden.

Bei Bromus war die Triebdichte wie bereits dargestellt schon in den Kontrollen sehr hoch, von den
Behandlungen konnte diese Art deutlich weniger als Brachypodium und Arrhenatherum profitieren.
Dies galt auch fir die Sprosshiomasse, deren Steigerung entsprach bei dieser Art der Férderung der
Triebdichte. Somit war die Zunahme der Sprossbiomasse bei Bromus in erster Linie auf die gestie -
gene Zahl an Trieben zuriickfihren, jedoch nicht oder kaum auf ein starkeres Wachstum der einzel -

nen Triebe selbst.
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Tab. 39: Anzahl der Triebe pro Pflanze bzw. pro m2 von verschiedenen Sul3grasarten des Wirtschaftsgriinlandes und der Magerrasen unter veranderter Stick-

stoffversorgung
Art EXPeriment N-Varianten IAnzahl IAnzahl N-Steigerungs- Quelle
in Triecbe O®  [Triebe N® faktor
Pfl." Jm™® P [m™ Triebg]  Spross-|Relation ™
biomasse
Arten des Wirtschaftsgriinlandes
Arrhenatherum oTC 0/50 ug NHz m™ 9,1 1800 13,7/ 2700 1,5 2,3 > diese Studie (zweites Versuchsjahr)
elatius
Phleum pratense 130kgNha™a™ k.A]2203% |  k.A[2943" 1,3%) KA. k.AJBELANGER (1998)
) FL 0/20/111 kg N ha * Woche * kA| 6000] kA[8850/ | 1,5/1,9 16/1,7] >< |DAVIES (1971)
Lolium perenne 11500
sechs Poaceen GW 15/150 ppm N 5,6l k.A. 6,3 k.A. 1,1 k.A. k.A|RYLE (1964)
Arten der Magerrasen
Bromus erectus 0/50 pug NHs m™ 13,5 2600, 19,3 3800 1,4 1,4 = diese Studie (zweites Versuchsjahr)
oTC 0/50 kg NHs-N ha™ a™ 6,1 1195 9,6 1877 1,6 1,5 < diese Studie (erstes Versuchsjahr)
0/50 ug NHz m™ 12,1 2400 20,3 4000 1,7 2,8 > diese Studie (zweites Versuchsjahr)
0/120-50-50 kg N ha™ a’ (3a) |_KA{ 3041 kA| 27477 09 L5 >  |sOBBINK et al. (1988)
_ k.A| 2366 k.A| 2854 1,2 1,5 >
Brachypodium kA| 1750, kA| 2100 12 36 >
pinnatum FL kA|] 4250 k.A| 3750 0,9 2,3 >
0/100 kg N ha™ a™ (3 a) KAl 1750 kAl 3000 17 3 > DE KROON & BOBBINK (1997)
k.A| 4050, k.A| 4500 1,1 1,6 >
k.A| 3000, k.A| 3300 1,1 2,4 >
GW 14/140 kg N ha* a™® 2 kA| 100 kA 3,5 k.A. k.A|DE KROON & KNOPS (1990)
IAgrostis tenius BK 5/60 ug NH3 m> 28 k.A. 64 k.A. 2,3 2,2 < VAN DER EERDEN et al. (1990)
Nardus stricta OoTC 3/60 kg N ha™ a™ 85 kA| 243 kA 2,9 1,9 LEITH et al. (1999)

k.A.: keine Angaben

(Y) BK: Begasungskammer, FL: Freiland, GW: Gewachshaus, OTC: Open Top-Kammer, ® 0: Kontrollen, ® N: mit N -Anreicherung, ’ Steigerung der Sprossbiomasse
groRer oder kleiner als die Steigerung der Triebanzahl, © Mittelwert aus sechs Erfassungen im Mai und Juni, © zusatzlich 8/80 kg P ha™ a*und 8/80 kg K ha™ a™
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4.1.5 Reproduktion

Ausdauernde Su3graser lassen sich anhand ihrer Reproduktionsstrategie in zwei Gruppen aufteilen:
zum einen in solche Arten, die sich v.a. durch Samen reproduzieren und bei denen die vegetative
Ausbreitung nur eine geringe oder keine Rolle spielt, zum anderen in Arten, die in der Lage sind, sich
mit Hilfe von Auslaufern oder Rhizomen auf vegetativem Wege effektiv auszubreiten, jedoch haufig
nur relativwenig in die Reproduktion investieren. Wie viele Triebe einer Pflanze bzw. eines Bestan -
des in die reproduktive Phase eintreten und wie hoch deren Anteil an allen Trieben ist, wird somit

auch durch artspezifische Unterschiede bestimmt.

Pflanzenarten, die typischerweise an Standorten mit einem guten Ressourcenangebot wachsen, in-
vestieren nach BAZZAZ et al. (1987) mehr in ihre Reproduktionsorgane als Arten, die ihren Verbrei-
tungsschwerpunkt an Wuchsorten mit einem eingeschrankten Angebot haben. Analoges gilt fir die
Beziehung zwischen der relativen Wachstumsrate und der Allokation in die Reproduktionsorgane.
REEKIE & BAZZAZ (1987) sahen im ,Reproduktiven Output“ einer Pflanze eher ein MaR fir ihre

Leistungsfahigkeit (,Fitness") als eine GroRe fir deren tatsachliche reproduktive Leistung.

In der hier vorgestellten Studie bildeten ab dem zweiten Versuchsjahr besonders Bromus und
Arrhenatherum reproduktive Triebe, wahrend Brachypodium weitgehend vegetativ blieb. In den Kon-
trollen investierte Bromus von allen drei Arten am starksten in die Reproduktion. In der zweiten Vege -
tationsperiode fanden sich im Durchschnitt etwa funf Rispen pro Pflanze, was einem Anteil von etwa
35 % aller Triebe entsprach. Arrhenatherum bildete unter diesen Bedingungen im Mittel lediglich
einen reproduktiven Trieb pro Pflanze und erreichte nur einen Anteil von etwa 10 % (s. 3.2.1.4). Art -
spezifische Unterschiede der Investitionen in die Reproduktion spiegelten sich auch im prozentualen
Anteil der generativen Organe (ohne Karyopsen) am Sprosstrockengewicht, dessen Héhe im zweiten
und dritten Versuchsjahr ermittelt wurde (s. 3.2.1.12). Bei Bromus betrug er zum Erntezeitpunkt in
den Kontrollen etwa 2,7 bzw. 2,2 %, gefolgt von Arrhenatherum mit jeweils etwa 0,5 %.
Brachypodium hatte in der zweiten Vegetationsperiode fast keine reproduktiven Triebe gebildet, im

dritten Versuchsjahr nahm ihr prozentualer Anteil am Sprosstrockengewicht auf etwa 0,4 % zu.

Nach GRIME et al. (1988) reproduzieren sich sowohl Bromus als auch Arrhenatherum durch Samen,
aus denen sich bereits im Herbst neue Pflanzen entwickeln kdnnen. Beide Arten sind nur begrenzt in
der Lage, sich vegetativ auszubreiten (s. 2.1 und 4.1.4). Dagegen vermehrt sich Brachypodium fast
ausschlieRlich vegetativ mit Hilfe von Rhizomen. Ahnlich anderen Grasern wie Elymus repens oder
Glyceria maxima, die ebenfalls in der Lage sind, auf diesem Wege grof3e Bestande zu bilden, pr odu-
ziert Brachypodium aber nur relativ wenige keimféhige Samen. Diese treiben im Frihjahr aus (GRIME
et al. 1988).

Arrhenatherum investierte als typische Art ndhrstoffreicherer Standorte in den Kontrollen relativ wenig
in die Reproduktion. Nach REEKIE & BAZZAZ (1987) kann dies als ein MaR fir die eingeschrankte
Leistungsfahigkeit von Arrhenatherum unter diesen Bedingungen angesehen werden. Im Gegensatz
dazu bildete Bromus als charakteristische Art nahrstoffarmerer Standorte viele Rispen aus und besalR

damit unter diesen Wachstumsbedingungen eine gréRere Leistungsfahigkeit als Arrhenatherum. Da
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sich Brachypodium vor allem vegetativ ausbreitet, kdnnen die relativ geringen Investitionen in die
Reproduktion bei dieser Art nicht als Hinweis auf eine reduzierte Le istungsfahigkeit unter Nahrstoff-

mangel gewertet werden.

REICHHOLF (1993) interpretierte den Blitenreichtum auf nahrstoffarmen Flachen als einen Versuch
der dort wachsenden Pflanzen, sich im Wortsinn ,Fort-zu-pflanzen®, um fr kiinftige Generationen
gunstigere Wuchsorte zu erreichen. Brachypodium ist jedoch ein Beispiel dafiir, dass an Standorten
mit einer eingeschréankten Nahrstoffversorgung auch betont vegetative Strategien erfolgreich sein
koénnen. Die geringe Produktion keimfahiger Samen bei Brachypodium erschwert aber die Besiedlung
neuer Flachen, dies scheint nach GRIME et al. (1988) die Ursache dafiir zu sein, dass sich die Ver -

breitung von Brachypodium in Grof3-Britannien weitgehend auf bestimmte Landesteile beschrankt.

Die tatsachlichen Investitionen einer Pflanze in die Reproduktion zu erfassen, ist oftmals schwierig,
da Pflanzenorgane z.T. unterschiedliche Aufgaben haben. So kénnen reproduktive Strukturen auch
vegetative Funktionen tibernehmen, was zu einer Uberschatzung der Allokation in die Reproduktion s-
organe fuhrt, z.B. wenn ein Teil der Assimilate fur die Entwicklung der Karyopsen aus photosynthe -
tisch aktiven Hullspelzen stammt. Andererseits kann die Allokation auch unterschéatzt werden, wenn
Pflanzenteile, die zur vegetativen Biomasse gerechnet werden, auch eine Funktion in der Reproduk-
tion haben (BAZZAZ et al. 1987). Dabei konnen starke interspezifische Unterschiede auftreten, wie
ein Vergleich der reproduktiven Funktion der Stangel in der aktuellen Studie zeigt. Bei Bromus trugen
alle Halmtriebe Rispen, jedoch nur relativ wenige Blattspreiten (s. 3.2.1.10.3), womit sie nur wenig zur
Kohlenstoff-Assimilation der Gesamtpflanze beitragen konnten. Damit hatten die Stangel bei Bromus
in erster Linie eine reproduktive Funktion. Dagegen fanden sich bei Arrhenatherum auch an den
rispentragenden Sténgeln zahlreiche Blattspreiten, zusétzlich bildete Arrhenatherum auch lange
Halmtriebe, die rein vegetativ blieben. Die Stangel ermdglichten damit Arrhenatherum neben ihrer
Aufgabe in der Reproduktion auch, die vertikale Verteilung der assimilierenden Blattflache zu opti-
mieren. Bei Brachypodium hatten die Stangel fast ausschlie3lich diese letztere Funktion, ahren-

tragende Stangel wurden nur relativ wenige gebildet.

Der Ubergang von der vegetativen in die generative Phase ist verbunden mit starken Veranderungen
im Wachstum einer Pflanze. Bei Grastrieben verlangert sich zunachst der Stéangel-Apex, wobei in
rascher Folge weitere Primordialblatter gebildet werden. Anders als in der vegetativen Phase entwik-
keln sich diese jedoch nicht zu Blattern weiter, stattdessen wachsen aus den Achselknospen dieser
Primordien die kiinftigen Reproduktionsorgane hervor - bei Ahrengrasern (hier: Brachypodium) die
Anlagen der Ahrchen, bei Rispengrasern (hier: Arrhenatherum und Bromus) zunéchst die ersten Ver-
zweigungen der Rispe (LANGER 1979). Mit der Elongation der Internodien, die den sich entwickeln-
den Blitenstand nach oben tragen, wird der Beginn der generativen Phase auch auferlich sichtbar.
Sowohl die Entwicklung der Reproduktionsorgane als auch die Elongation beeinflussen z.B. tber ver-
anderte Allokationsverhéltnisse u.a. die Bildung neuer Blatter (s. 4.1.3) und Triebe (s. 4.1.4). Vor der

Blutenbildung missen die meisten Gréaser eine Zeit lang im vegetativen Stadium bleiben. Diese Zeit-
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spanne variiert in den gemaRigten Zonen je nach Art zwischen einigen Wochen und mehreren Mona -
ten (LANGER 1979).

Zu den wichtigsten Signalen, die die Blltenbildung auslésen, gehéren die Temperatur und die Licht -
dauer (KAUSMANN & SCHIEWER 1989, STRASBURGER 2002). Bei Arrhenatherum wird die Ris-
penbildung zwar von der Temperatur beeinflusst, die entsprechende Differenzierung im Stangel-Apex
kann jedoch nur erfolgen, wenn die Photoperiode langer als 12 Stunden betragt (PFITZENMEYER
1962). Zwar ist die Photoperiode der Hauptfaktor, viele Graser der gemaRigten Zonen reagieren
darauf jedoch erst nach Durchlaufen einer Kélteperiode (Vernalisation) (LANGER 1979). Bei Lolium
perenne werden z.B. die Bliten im Winter angelegt, die reproduktiven Triebe entwickeln sich aber
erst im Frihjahr unter Langtagsbedingungen (> 12 h) weiter. Daher sind neu gebildete Auslaufer erst
nach einer Vernalisation blihfahig (STRASBURGER 2002). Alle drei hier untersuchten Arten blieben
im ersten Versuchsjahr rein vegetativ und bildete n erst in der zweiten Vegetationsperiode reproduk-
tive Triebe aus (s. 3.2.1.1 und 3.2.1.4). Nach PFITZENMEYER (1962) ist Arrhenatherum jedoch

bereits ab dem Jahr des Auskeimens in der Lage, Samen zu bilden.

Uber Veranderungen im C/N-Verhaltnis der Pflanze zahlt nach KAUSMANN & SCHIEWER (1989)

auch ein geringes Stickstoffangebot zu den blihinduzierenden Signalen.

Mit Beginn der Reproduktionsphase wird die Allokation von Kohlenhydraten in die Wurzeln reduziert,
was zu einer Verlangsamung des Wurzelwachstums und zu einer raschen Abnahme der Nahrstoff-
aufnahme Uber die Wurzeln fuhrt. Da eine Pflanze zusétzlich fur die Reproduktion einen Teil ihrer
Nahrstoffe remobilisiert, nimmt im Verlauf der Reproduktion der Nahrstoffgehalt in den vegetativen
Organen haufig deutlich ab (MARSCHNER 1986).

4.1.5.1 Einflusse der Nahrstoffversorgung auf die Reproduktion

Eine starke Einschrankung der Nahrstoffversorgung fihrt zu negativen Effekten auf die Reproduktion,
nach CHAPIN (1980) gilt dies sowohl fir typische Pflanzenarten nahrstoffarmer wie -reicher Stand-
orte. Erstere sind aufgrund einer relativ niedrigen Wachstumsrate meist langlebig und bendétigen
i.d.R. langere Zeitspannen, um gentgend Reservestoffe fir die Reproduktion anzusammeln. Viele
Arten bilden daher nur im Abstand mehrerer Jahre im gréReren MalR3e Bliiten aus. Nahrstoffgaben
koénnen die Akkumulation von Reservestoffen beschleunigen und so die Reproduktion férdern. Bei
ausdauernden Arten nahrstoffreicher Standorte fiihrt ein Mangel an Nahrstoffen ebenfalls zu geringe -
ren Investitionen in die Reproduktionsorgane, zuséatzlich wird jedoch auch das Wachstum der vegeta-
tiven Pflanzenteile eingeschrankt (CHAPIN 1980). Geraten ausdauernde Pflanzen unter Stress, ver-
zOgert dies haufig die Ausbildung von Bluten (NEITZKE 1999). Unte r extremen, fir die Pflanze
lebensbedrohlichen Bedingungen kann Stress jedoch auch férdernd auf die Reproduktion wirken,
indem die Pflanze versucht, vor ihrem Absterben noch ein letztes mal Samen zu bilden (BAZZAZ et
al. 1987).

Vegetative und generative Teile einer Pflanze kénnen in ihren Reaktionen auf ein erhdhtes Stickstoff -

angebot differieren. Untersuchungen an Gerste zeigten unter einem zunehmenden Stickstoffangebot
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bei der vegetativen Biomasse eine kaum abgeschwéchte Steigerung, wahrend die reprodukti ve Bio-
masse oberhalb eines Schwellenwertes nur mehr gering zunahm. Die Ursachen hierfir kdnnen in
einem begrenzten Angebot an Senken (z.B. eine geringe Zahl an Karyopsen pro Blitenstand), wach -
sender Konkurrenz zwischen verschiedenen Senken (z.B. bei zune hmender Triebbildung) oder einer
Limitation der Quellen (z.B. durch Beschattung von Blattern) liegen (MARSCHNER 1986). Eine Limi-
tation der Senken kann wéahrend kritischer Perioden der Entwicklung einer Pflanze, wie der Bliten-
bildung oder der Befruchtung durch eine Unter- oder Uberversorgung mit Nahrstoffen verursacht
werden. Diese Effekte kdnnen direkte (z.B. bei einem Néahrstoffdefizit) oder indirekte Ursachen haben
(z.B. der Gehalt an Assimilationsprodukten oder Phytohormonen, MARSCHNER 1986).

4.1.5.2 Die Behandlungseffekte in der aktuellen Studie im Vergleich zu anderen Untersuchungen

In der hier vorgestellten Studie investierte Bromus zwar in den Kontrollen am stérksten in die Repro -
duktion, von einem erhéhten NHs/NH, -Angebot konnte Arrhenatherum diesbeziiglich jedoch starker
profitieren. Im zweiten Versuchsjahr nahm sowohl die durchschnittliche Zahl reproduktiver Triebe pro
Pflanze (auf ca. 3) als auch ihr prozentualer Anteil an allen Trieben (auf ca. 30 %) unter NH, -Gaben
signifikant zu. Dagegen blieb bei Bromus der prozentuale Anteil der Rispen weitgehend unbeeinflusst
vom Grad der NHs/NH,4 -Versorgung, die absolute Zahl reproduktiver Triebe fiel bei alleinigen NH ,*-
Gaben ohne NH;-Exposition sogar hinter die Kontrollen zuriick. Keine Veranderungen waren bei

Brachypodium zu erkennen (s. 3.2.1.4).

Ahnliche Behandlungseffekte traten auch beim prozentualen Anteil der generativen Organe (ohne
Karyopsen) an der Sprosstrockenmasse auf, einem Parameter, der in der zweiten und dritten Vegeta-
tionsperiode erfasst wurde. Erwartungsgemarf nahm bei Arrhenatherum der prozentuale Anteil der
Rispen unter einem erhéhten NH s/NH,"-Angebot in beiden Versuchsjahren parallel zum Anteil der
Stangel leicht zu. Bei Bromus waren in beiden Jahren, in denen diese Art zum Blihen kam, keine
Behandlungseffekte zu erkennen. Dagegen wuchs im dritten Versuchsjahr bei Brachypodium der pro-
zentuale Anteil der Ahren(spindeln) am Sprosstrockengewicht im Vergleich zu den Vorjahren etwas an
und Ubertraf unter NH,-Gaben mit bis zu 3,5 % sogar den Anteil der Rispen bei Bromus. Mit zu-
nehmenden NHs/NH,"-Angebot sank der prozentuale Anteil der Ahren bei Brachypodium jedoch

wieder ab, auch waren die Reaktionen insgesamt sehr uneinheitlich (s. 3.2.1.12, Abb. 69).

Effekte eines erhdhten NHs-Angebotes auf die Reproduktion von SifR3grasarten wurden bisher nur bei
Agrostis capillaris untersucht, wie Bromus und Brachypodium ein Magerkeitszeiger, der jedoch als
Pionierart auch Rohbdden besiedeln kann (OBERDORFER 2001). Bei Pflanzen von Agrostis, die
acht Monate lang in OTCs einer NHz—Konzentration in der Umgebungsluft von 53 ug m ausgesetzt
waren, wurde nicht nur das Wachstum von Sprossen und Wurzeln stimuliert, auch die Zahl der Bliten
nahm signifikant um etwa 60 % zu (VAN DER EERDEN et al. 1990, DUECK & ELDER SON 1992).
Dagegen waren in einer experimentellen Studie mit Antennaria dioica, einer kleinwiichsigen
Asteraceae, die als Magerkeitszeiger zerstreut in Silikat-Magerrasen vorkommt und durch Dingung
konkurrenzgeschwacht wird (OBERDORFER 2001), die Behandlungseffekte auf die reproduktiven

Organe und die gesamte Sprosshiomasse entkoppelt: wahrend erhéhte NH;-Konzentrationen auf das
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Trockengewicht der Bliten negative Wirkungen hatte, nahm zugleich die gesamte oberirdische Bio-
masse zu (VAN DER EERDEN 1992, s. 4.1.9).

Effekte einer erhdhten Stickstoffverfiigbarkeit auf die Reproduktion wurden in einer Reihe von Stu -

dien mit Stf3grasern untersucht.

So nahm in Bestéanden von Phleum pratense, wie Arrhenatherum eine typische Art des Wirtschafts-
grunlands, der prozentuale Anteil reproduktiver Triebe an der Zahl aller Triebe von 10 % unter Stick-
stoffgaben auf 51 % zu (BELANGER 1998, s. 4.1.4).

Im zweiten Versuchsjahr einer Studie von DE JONG et al. (1996), in der bereits die hier untersuchten
Arten verwendet worden waren und dessen Versuchsbedingungen denen des aktuellen Experimentes
ahnelten, nahm sowohl bei Arrhenatherum als auch bei Bromus die durchschnittliche Zahl der Kary-
opsen pro Pflanze und das Gesamtgewicht aller Karyopsen pro Pflanze unter erhéhten Stickstoff -
gaben um mehr als das Doppelte zu. Das mittlere Gewicht einer Karyopse zeigte jedoch nur bei
Arrhenatherum einen &hnlichen Zuwachs, wahrend es bei Bromus mit einer Steigerung von nur etwa
10 % relativ konstant blieb. Wie in der aktuellen Studie investierte au ch bei DE JONG et al. (1996)
Bromus von allen Arten am meisten in die Reproduktion, mit deutlichem Abstand gefolgt von
Arrhenatherum, das auch unter erhdhten Stickstoffgaben bezuglich der Anzahl und dem Gewicht sei -
ner Karyopsen hinter Bromus zuriickblieb, wahrend das ebenfalls untersuchte Brachypodium in dieser

Studie rein vegetativ blieb.

Eine groRere Zahl von Karyopsen mit einem leicht erhdhten Einzelgewicht bedeuten besonders fir
Arten wie Bromus und Arrhenatherum, die sich durch Samen regenerieren und nur eingeschrankt in
der Lage sind, sich vegetativ auszubreiten (GRIME et al. 1988), einen zusétzlichen Konkurrenzvorteil
fur kommende Generationen. Dies gilt auch flr den Stickstoffgehalt der Samen, der in einer Studie

bei Abutilon mit dem Nahrstoffgehalt des Bodens zunahm, was die Pflanzen, die sich aus diesen
Samen entwickelten, konkurrenzkraftiger machte (PARRISH & BAZZAZ 1985, zit. in BAZZAZ 1997).
In einem Feldversuch mit Achillea millefolium nahm die Anzahl der Samen und deren Keimfahigkeit

bei einer verbesserten Nahrstoffversorgung ebenfalls zu (ALLISON 2002).

Positive Effekte einer verbesserten Nahrstoffversorgung auf die Reproduktion bei Arrhenatherum
beobachteten auch PETIT et al. (1996). In einer Vergleichsstudie mit den drei Unterarten von
Arrhenatherum elatius (ssp. bulbosum, elatius, sardoum) wurden Pflanzen in 1 |-Tépfen in einem Ver-
suchsgarten gehalten und erhielten Gber einen Zeitraum von vier Monaten Diingergaben von 0 bzw.
360 kg N, P und K ha™ a™*. Das erhohte Nahrstoffangebot fiihrte bei der auch in der hier vorgestellten
Untersuchung verwendeten Unterart elatius zu einer Steigerung der Blitenbiomasse um das 4,3-
fache, wahrend die vegetative Biomasse derselben Pflanzen unter NPK-Gaben nur um den Faktor 2,6

zunahm. Der Anteil der reproduktiven an der gesamten Biomasse nahm von etwa 11 auf ca. 17 % zu.

Bei Lolium perenne fiihrte eine verbesserte Stickstoffversorgung u.a. zu einer Steigerung der Ahr -
chenzahl pro Ahre und des 1000-Korn-Gewichtes (WAGNER et al. 2001).
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Die Reaktionen der in der aktuellen Studie untersuchten Arten auf ein erhthtes NH s/NH,"-Angebot
deckten sich nur zum Teil mit den allgemeinen Angaben von CHAPIN (1980) und BAZZAZ et al.
(1987). Wahrend bei Arrhenatherum den Erwartungen entsprechend die Reproduktion deutlich gefor-
dert wurde, zeigte sich bei Bromus eine starke Kontinuitat in Bezug auf die hier erfassten Reprodukti -
onsparameter. Das Verhalten dieser Arten bei der Reproduktion ahnelte damit den Reaktionen in Be-
zug auf ihr Sprosswachstum. Auch beim Sprosstrockengewicht lag Bromus in den Kontrollen in der
zweiten Vegetationsperiode mit durchschnittlich ca. 1,7 g Pflanze™ vor Arrhenatherum, der etwa 1,1 g
Pflanze™ bildete. Von einer erhdhten NH3/NH,"-Versorgung konnte jedoch auch beim Sprosstrocken-

gewicht Arrhenatherum starker profitieren (s. 3.2.1.7).

Die Ursachen fur die voneinander abweichenden Reaktionen von Bromus und Arrhenatherum sind
vermutlich in den unterschiedlichen Wuchsstrategien der beiden Arten zu suchen. Allgemein variieren
Pflanzenarten in der Geschwindigkeit, mit der sie sich auf neue Umweltbedingungen einstellen kon -
nen. Arten mit einem relativ hohen Anteil nichtstruktureller Bestandteile sind flexibler als solche Ar-
ten, deren Biomasse viele strukturelle Bestandteile enthalt. Auch sind Arten, die chara kteristisch sind
fur Wuchsorte mit sehr variablen Umweltbedingungen (z.B. Ruderalstandorte), flexibler beziiglich
ihres Allokationsverhaltens als Arten, deren typische Wuchsorte eher durch gleichbleibende Bedin-
gungen gekennzeichnet sind (BAZZAZ 1997). So reagierte in einer Studie mit zwei Plantago-Arten
die typische Ruderalart P. major starker auf Nahrstoffgaben als P. rugelii, der an weniger oft gestdrten
Wuchsorten vorkommt (MIAO et al. 1991 zit. in BAZZAZ 1997). Bei Plantago major nahm unter einer
erhohten Nahrstoffversorgung die Allokation in die Reproduktionsorgane deutlich auf Kosten der
vegetativen Biomasse zu, wahrend sich bei Plantago rugelii nur geringe Veranderungen zeigten.
Allerdings investierte Plantago rugelii unabhangig von der Nahrstoffversorgung weniger in die Repro-
duktion als Plantago major (REEKIE & BAZZAZ 1992, zit. in BAZZAZ 1997).

Zwar sind sowohl Arrhenatherum als auch Bromus typische Grunlandarten, Arrhenatherum kann sich
jedoch u.a. mit einer maximalen Relativen Wachstumsrate (RGR), die unabhangig vom Né&hrstoffan -
gebot Uber der von Bromus liegt (RYSER & NOTZ 1996), einer kiirzeren Lebensdauer der Blattsprei-
ten (s. 3.2.1.6), einer niedrigeren Gewebedichte (s. 3.2.1.13 und z.B. RYSER & NOTZ 1996) flexibler
auf neue Umweltbedingungen einstellen und hat eine gréRere Ahnlichkeit mit den Eigenschaften typi-
scher Ruderalarten als Bromus. Dass zu den urspriinglichen Wuchsorten von Arrhenatherum neben

Laubwaldern v.a. Schuttfluren und kiesige Meeresstrande gehoren (ZOLLER 1954, zit. in KORBER-

GROHNE 1990), deutet zusatzlich auf eine groRere Toleranz dieser Art gegenliber Stérungen hin.

Bei der Magerrasenart Nardus stricta beobachteten LEITH et al. (1999, s. 4.1.4) nur eine relativ
schwache Forderung der Reproduktion durch eine erhdhte Stickstoffversorgung. Die Zahl &hren-
tragender Triebe pro Pflanze nahm von durchschnittlich 20,4 in den Kontrollen nur um 9,8 % auf 22,4
zu. Da sich die Gesamtzahl der Triebe jedoch im selben Zeitraum fast verdreifachte, verkleinerte sich
der prozentuale Anteil der ahrentragenden Triebe von etwa 24 % auf nur noch 9 %. Dies hat aber ver-
mutlich nur geringe Auswirkungen auf die Entwicklung eines Bestandes von Nardus stricta, weil ahn-
lich wie im Fall von Brachypodium die vegetative Ausbreitung bei dieser Art eine groRer e Rolle spielt

als die generative.
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Unterschiedliche Reaktionen je nach artspezifischer Wuchsstrategie beobachtete auch NEITZKE
(1999) im Rahmen einer experimentellen Studie mit Prunella vulgaris, einer nahrstoffbedurftigeren Art
des Wirtschaftsgriinlandes und Prunella grandiflora, einer typischen Halbtrockenrasenart. Wahrend P.
vulgaris auf eine verbesserte Stickstoffversorgung v.a. mit der verstarkten Bildung von Auslaufern
reagierte, wurde bei P. grandiflora die Blutenbildung geférdert. Die generative Reproduktion tUber
Samen ist jedoch auf Liicken in der Vegetation angewiesen, die jungen Pflanzen miissen zudem die
schwierige Keimlingsphase uberstehen. Da die Vegetationsdichte jedoch bei einer erhthten Nahr -
stoffversorgung zunimmt, verschlechtern sich die Reproduktionsbedingungen fir Arten wie P.
grandiflora. Arten die v.a. in die vegetative Vermehrung investieren wie P. vulgaris kbnnen dagegen
durch eine schnellere Ausbreitung unter Vermeidung der Keimlingsphase von diesen Bedingungen
profitieren (NEITZKE 1999).

In der aktuellen Studie konnte von einer erhdhten NH 3/NH, -Versorgung in erster Linie Brachypodium
als ,vegetative Art“ profitieren — was sich u.a. in der deutlichen Steigerung der Triebdichte wieder-
spiegelte (s. 4.1.4) — wahrend Bromus als die andere hier untersuchte typische Halbtrockenrasenart
und ,generative Art* seine allerdings schon in den Kontrollen hohen Investitionen in die Reproduktion

(zumindest bei den erfassten Parametern) nicht weiter steigerte.

BAZZAZ et al. (1987) beobachteten bei Agropyron repens, das sich wie Brachypodium als Wurzel-
kriech-Pionier (OBERDORFER 2001) sehr effektiv vegetativ auszubreiten vermag eine leichte Zu -
nahme des Kohlenstoffanteils, der bei einer verbesserten Stickstoffversorgung in Bliten und Samen
verlagert wurde. In drei untersuchten Genotypen von Agropyron nahm dieser Anteil um jeweils etwa
2 Prozentpunkte zu (von 0 auf 2, von 2 auf 5 und von 8 auf 10 %). Eine leichte Steigerung der Inves -
titionen von Brachypodium in die generative Reproduktion deutete sich unter NH, -Gaben auch im

3. Versuchsjahr der aktuellen Studie an.

4.1.6 Blattlebensdauer, spezifische Blattflache, Gewebedichte der Blattspreiten

Bei einer eingeschrankten Nahrstoffverfligbarkeit ist es fir Pflanzen besonders wichtig, Strategien zu
entwickeln, mit denen sie ihren Nahrstoffbedarf reduzieren kénnen. Typische Pflanzenarten nahrstoff-
armer Standorte sind h&aufig durch eine niedrige Relative Wachstumsrate (RGR), eine lange Blatt-
lebensdauer und niedrige Umsatzraten gekennzeichnet. Blatter von sch nellwachsenden Arten haben
dagegen meist eine kirzere Lebensspanne und entsprechend eine héhere Umsatzrate (CHAPIN 1980,
CHABOT & HICKS 1982, POORTER 1989, DIEMER et al. 1992, LAMBERS & POORTER 1992,
RYSER & URBAS 2000).

4.1.6.1 Blattlebensdauer

Zu den Grinden, warum Blatter sterben, gehdren: 1. sie werden von Herbivoren oder Pathogenen

konsumiert, 2. sie werden mechanisch etwa durch Wind entfernt, 3. die zellulare Aktivitat wird durch
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Stressfaktoren wie niedrige Temperaturen oder Wassermangel gestort, was die vorzeitige Seneszenz
auslost und 4. nach Erreichen der genetisch festgelegten Lebensdauer wird ein hormonell gesteuerter
Seneszenzprozess eingeleitet (CHABOT & HICKS 1982).

Die Blattlebensdauer ist besonders eng mit dem Assimilationsgewinn fur die Pflanze verzahnt. Eine
verlangerte Lebensdauer vergréRert den Zeitraum, in dem ein Blatt Photosynthese betreiben kann.
Dies kann zur Kompensation niedriger Assimilationsraten beitragen, wie sie, bedingt durch relativ
niedrige Stickstoffgehalte, fir Pflanzen nahrstoffarmer Standorte typisch sind (CHABOT & HICKS
1982), und ermoglicht es diesen Pflanzen, auch dann Assimilate zu gewinnen, wenn die Reserven flr
die Bildung neuer Blatter nicht ausreichen (CHAPIN 1980). Auf diese Weise kénnen Pflanzenarten
auch bei relativ niedrigen physiologischen Kapazitaten hohe Assimilationsgewinne aus einzelnen
Blattern erzielen. Bleiben zumindest Teile eines Blattes auch den Winter Gber griin, kann zudem
bereits im zeitigen Frihjahr mit der Photosynthese begonnen werden, noch bevor neue Blattflachen
gebildet wurden (CHABOT & HICKS 1982). Von den in der aktuellen Studie untersuchten Arten blieb

nur bei Bromus ein Teil der Blatter auch im Winter griin (s. 2.1.1).

Aus Studien an tropischen Piper-Arten schlossen WILLIAMS et al. (1989), dass, vergleicht man Arten
mit unterschiedlicher Okologie, das Verhaltnis von Kohlenstoffinvestitionen zu Kohlenstoffgewinn der
entscheidende Faktor sei, der die Blattlebensdauer bestimmt. Die Lebensspanne der Blatter ist umso
langer, je grofler die Trockengewichtsinvestitionen pro Einheit an Assimilationskapazitat sind. Be-
trachtet man das Blatt in erster Linie als kohlenstofflieferndes Organ, so wird einer Pflanze diejenige
Blattlebensdauer die grofiten Vorteile verschaffen, welche es ihr ermdglicht, an ein em bestimmten
Standort der Gesamtpflanze die meisten Assimilate zur Verfiigung zu stellen. Da besonders Blatter
mit einer hohen Lebensdauer auch als Speicher fiir Nahrstoffe und Kohlenhydrate dienen kénnen,
wird die Blattlebensdauer aber nicht allein von der Photosynthesekapazitat bestimmt (CHABOT &
HICKS 1982).

Durch die verlangerte Assimilationsmoglichkeit verfligen langlebige Blatter Gber eine hohe Stickstoff -
nutzungseffizienz (NUE), ausgedrickt in Assimilaten pro mg Stickstoff. Aber auch die Kohlenhydrate,
die die Pflanze in den Aufbau der Blattstrukturen investiert hat, werden so besser genutzt. Beides
ermoglicht es der Pflanze, die hohen Investitionen in die Bildung langlebiger Blatter auszugleichen
(CHABOT & HICKS 1982).

Die Blattlebensdauer tragt stérker als die Reallokation von Nahrstoffen aus seneszenten Blattern zu
interspezifischen Differenzen in der Verweildauer von Nahrstoffen in einer Pflanze bei (ECKSTEIN et
al. 1999). Die Bedeutung der Lebensdauer von Blattern fir die Effizienz der Nahrstoffnutz ung kann als
Ursache fir die enge Verbindung von Blattlebensdauer und Nahrstoffbedarf einer Pflanzenart
angesehen werden (RYSER & URBAS 2000).

Zu den Nachteilen einer langeren Blattlebensdauer gehért jedoch eine mit zunehmenden Alter abneh -
mende Photosyntheserate (CHAPIN 1980), die v.a. auf eine verstarkte Stickstoffverlagerung zurtick-

zufuihren ist. Dieses physiologische Altern hangt jedoch auch von den jeweiligen Umweltbedingungen
ab. Wo diese die Photosyntheserate limitieren, kann eine hohe Photosyntheseka pazitat nicht voll aus-

genutzt werden. Die Abnahme der Assimilationskapazitat mit dem Blattalter ist daher haufig auf die
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Reallokation von Stickstoff innerhalb der Pflanze zuriickzufiihren. Pflanzen mit einem niedrigen
Stickstoffgehalt kbnnen vor dem Absterben eines Blattes bis zu 70 % des darin enthaltenen Stick-
stoffs remobilisieren (TERRY et al. 1983). Bezogen auf das gesamte Sprosstrockengewicht fanden
BOBBINK et al. (1989) beiBrachypodium im Freiland Riickzugsraten von durchschnittlich etwa 55 %
bei Stickstoff und 60 % bei Phosphor. Da die hdchsten Assimilationsgewinne in den oberen Bereichen
eines Pflanzenbestandes moglich sind, wo das gréRte Strahlungsangebot zur Verfligung steht, wird
mit wachsender Bestandeshohe der Stickstoff aus tiefliegenden Blattern in hdher gelegene verlagert.
Allgemein beeinflusst die Konkurrenz um Nahrstoffe zwischen einzelnen Teilen einer Pflanze den
Verlauf der Seneszenz einzelner Blatter und ist damit ein wichtiger Faktor fir die Blattlebensdauer
(CHABOT & HICKS 1982, s. 4.1.9.3).

CRAINE et al. (1999) stuften die Blattlebensdauer als eine Schliisseleigenschaft ein, die die Okophy -
siologie der Pflanze, ihr gesamtes Wachstum und den Kreislauf von Ressourcen innerhalb eines

Okosystems miteinander verbindet.

Bei einer Freilandstudie an 29 krautigen, ausdauernden Pflanzenarten offener Habitate suchten
DIEMER et al. (1992) nach signifikanten Korrelationen zwischen der Blattlebensdauer und verschie -
denen Eigenschaften der markierten Einzelblatter. Dabei zeigte sich ein negativer Zusamme nhang
zwischen der Lebensdauer der Blatter und ihrem prozentualen Stickstoffgehalt. Positiv war die
Lebensspanne der Blatter mit dem Verhéltnis von Biomasseinvestitionen pro Blattflacheneinheit und
Photosynthesekapazitat (LWA/Ac.p) (Verhéltnis Kosten/Gewinn) korreliert. Arten mit einer relativ lan-
gen Blattlebensdauer investieren somit meist mehr Kohlenstoff pro aufgenommener Menge CO, und
weniger Stickstoff pro Einheit Kohlenstoff. Keine Verbindung konnten DIEMER et al. (1992) zwischen
dem Blattalter und dem spezifischen Blattgewicht (LWA) oder der Assimilationskapazitat (Acap) allein
feststellen. Aus der Korrelation von Blattlebensdauer und dem Stickstoffgehalt pro Trockengewichts -
einheit, nicht jedoch pro Blattflache oder der Photosynthesekapazitat, schlossen DIEMER et al.
(1992), dass die Blattlebensdauer bei den von ihnen untersuchten ausdauernden, krautigen Arten
offener Habitate mit Gewebeeigenschaften assoziiert sein kénnte, die nicht direkt mit der Effizienz
der Lichtnutzung in Verbindung stehen, wie z.B. der mechanischen Festigkeit, dem Widerstand gegen

Herbivorie oder Pathogene.

In einer umfassenden Studie verglichen REICH et al. (1992) Literaturangaben zur Blattlebensdauer
zahlreicher Arten aus unterschiedlichsten Okosystemen mit anderen Eigenschatten dieser Pflanzen.
Dabei zeigte sich, dass Arten mit langlebigen Blatter generell eine geringere maximale Nettophoto -
syntheserate aufwiesen als Arten mit kurzlebigen Blattern (sowohl in Bezug auf die Blattmasse [Amass]
wie auf die Blattflache [Aaea]). Der Stickstoffgehalt pro Blattmasseneinheit (Nmass) war bei den langle-
bigen Blattern ebenfalls niedriger, ebenso die spezifische Blattflache (SLA), beides trug zu der gerin-
geren Anass bei. Die bei einer gro3en Zahl unterschiedlicher Arten wiederkehrenden Verbindungen
zwischen der Blattlebensdauer und anderen Eigenschaften der Pflanzen (SLA, Nmass, Amass) 18sst ver-
muten, dass sie als universell angesehen werden kénnen. Untersuchungen an Keimlingen zeigten zu-
dem, dass die Relative Wachstumsrate (RGR) und das Blattflachenverhaltnis (LAR) mit zunehmen-
der Blattlebensdauer abnahm. Die RGR wird wahrscheinlich von einer ganzen Palette unterschiedli -

cher Eigenschaften beeinflusst. So kann eine kurze Blattlebensdauer in Verbindung mit einem hohen
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Stickstoffgehalt der Blatter, einer hohen spezifischen Blattflache, einem hohen Blattflachenverhaltnis
und einer hohen Nettophotosyntheserate zu einer hohen RGR beitragen. Die umgekehrten Eigen -

schaften ermdglichen einer Pflanze dagegen nur ein langsames Wachstum.

Zwar weisen schnellwachsende Arten mit einer kurzen Blattlebensdauer auch an nahrstoffarmen
Standorten zu Beginn ihrer Entwicklung oft hdhere Wachstums - und Photosyntheseraten auf als lang-
samwachsende Arten mit einer langen Blattlebensdauer, tGber langere Zeitrdume sind jedoch die
Arten, die mehr in ihre Blatter investieren, aufgrund der niedrigeren Umsatzraten und des daraus
resultierenden geringeren Nahrstoffbedarfs an solchen Standorten im Vorteil (BERENDSE & AERTS
1987, REICH et al. 1992, RYSER & LAMBERS 1995).

Einen signifikanten Zusammenhang zwischen Blattlebensdauer und verschiedenen Zeigerwerten fir
die Produktivitat eines Standortes konnten RYSER & URBAS (2000) bei den von ihnen untersuchten
Poaceen feststellen. Dies jedoch erst, nachdem sie annuelle Arten, die auch an nahrstoffarmen
Standorten kurzlebige Bléatter bilden, und Arten nahrstoffreicher, jedoch relativ ungestérter Uber -
schwemmungsflachen, die langlebige Blatter bilden (z.B. Deschampsia caespitosa), ausgeschlossen

hatten.

4.1.6.2 Spezifische Blattflache und Gewebedichte der Blattspreiten

Wichtige Gradmesser fiir die Investitionen einer Pflanze in ihre Blattspreiten sind die Spezifische
Blattflache (SLA) und die Gewebedichte.

Anatomische Studien von GARNIER & LAURENT (1994) an 14 verschiedenen SiiRgras arten zeigten,
dass der Wassergehalt der Blattspreiten mit zunehmender Gewebedichte abnimmt, sodass das Ver -
haltnis aus Trockengewicht zu Frischgewicht als Maf3 fir die Blattgewebedichte genutzt werden kann.
Da sich in einer Blattspreite der Grof3teil des Wa ssers im Cytoplasma und den Vakuolen befindet, der
Rest in Zellwéanden und Gefalien, haben Veranderungen des Blattvolumens, die auf eine Zu - oder
Abnahme der interzellularen Raume zuriickgehen, keine starken Auswirkungen auf den Wassergehalt
des Blattgewebes. Fir das Blattvolumen (Blattmasse pro Einheit Blattvolumen) ergibt der Wasserge-
halt daher nur einen Annaherungswert, wahrend er fir die Dichte des Blattgewebes (Blattmasse pro
Einheit Blattgewebevolumen) ein gutes Maf3 ist (MEZIANE & SHIPLEY 1999).

POORTER & BERGKOTTE (1992) und POORTER (1994) schlossen aus den Ergebnissen von Ge-
wachshausstudien, dass sich die Produktionskosten fir eine Trockengewichtseinheit (Glucosemenge,
die benotigt wird um 1 g Biomasse zu bilden) zwischen schnell- und langsamwachsenden Arten nur
wenig unterscheiden, da in beiden Gruppen sowohl Bestandteile mit hohen Produktionskosten als
auch solche mit niedrigen Kosten in hohen Konzentrationen vorliegen. So ist die Blattbiomasse bei
typischen Arten nahrstoffreicher Standorte durch hohe Anteile der relativ ,teuren” Lipide (Produktions-
kosten 3,03 g g™) und Proteine (Produktionskosten mit NO3: 2,48 g g*, mit NH4: 1,62 g g™*) aber auch
der relativ ,billigen organischen Sauren (0,91 g g %) und Mineralien (0 g g™*) gekennzeichnet. Bei den
charakteristischen Arten nahrstoffarmer Standorte ist neben dem ,teuren® Lignin (2,12 g g*) der Anteil
der ,billigen“ Kohlenhydrate hoch (strukturelle: 1,22 g g ™ und nicht-strukturelle: 1,09 g g™)
(POORTER & DE JONG 1999, Produktionskosten g Glucose/g Bestandteil nach PENNING DE
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VRIES et al. 1974, 1983 zit. in POORTER 1994). POORTER (1994) weist jedoch auch auf eine Reihe
von Aspekten hin, die die Aussagekraft der Konstruktionskosten einschranken. So beziehen sich
diese auf den Zeitpunkt der Ernte, ber Gicksichtigen aber nicht, wie sich die Verlagerung und Wieder -

nutzung von Inhaltsstoffen auf die Produktionskosten auswirken.

Im Gegensatz zu POORTER (1994) ermittelten TSIALTAS et al. (2002) bei den Produktionskosten
der Blattspreiten verschiedener SiRgrasarten deutliche Differenzen. Grundlage ihrer Kalkulationen
waren Inhaltsanalysen der im Freiland entnommenen Sprossbiomasse einer Griinlandgesellschaft in
Nordgriechenland. Die langsamwachsende Art Festuca valida war dort im Vergleich zur schnellwach-

senden Art Lolium perenne durch héhere Produktionskosten gekennzeichnet.

Generell sind hohe Investitionen in Zellwandbestandteile typisch fir langsamwachsende Arten wéh -
rend schnellwachsende Arten durch einen hohen Anteil cytoplasmatischer Verbindungen gekenn-
zeichnet sind (NIEMANN et al. 1992).

Bezogen auf eine Gewichts - oder Volumeneinheit frischer Biomasse sind die Kosten bei einer gerin -
gen Gewebedichte jedoch niedriger als bei einer hohen Gewebedichte. Eine niedrige Gewebedichte
scheint eine verbreitete Eigenschaft schnellwachsender Arten zu sein, das Mesophyll hat bei ihnen
einen hoheren Anteil am Blattgewebe als bei langsamwachsenden Arten, die meist eine hohe Gewe-
bedichte ihrer Organe aufweisen (POORTER & REMKES 1990, GARNIER 1992, GARNIER &
LAURENT 1994, RYSER 1996). Da eine niedrige Gewebedichte mit hdheren Umsatzraten verbunden
ist, besteht auch ein Zusammenhang zwischen der Blattlebensdauer und der Gewebedichte (RYSER
1996). Die Gewebedichte kann ebenso wie die damit korrelierte Spezifische Blattflache (SLA) als
Indikator fir die Investitionen in Festigungselemente gewertet werden, also fiir den Grad der Sklero -
morphie eines Gewebes (GARNIER & LAURENT 1994). Ein hohes Trocken/Frischgewichtsverhéltnis
(d.h. ein niedriger Wassergehalt) und eine niedrige SLA sind in der Regel verbunden mit einem
hohen Anteil stitzender Gewebe (PAMMENTER et al. 1986).

Negative Korrelationen der Blattlebensdauer mit der SLA und der RGR sowie einen positiven Zusam-
menhang mit der Blattgewebedichte beobachteten auch RYSER & URBAS (2000) in einer Studie mit
32 mitteleuropéischen Su3grasarten, die sie als Mischkulturen auf einer gut mit Nahrstoffen versorg-
ten Gartenflache hielten.

Bei einer Analyse von Daten, die von KORNER & DIEMER im Freiland gewonnen wurden, fanden
GARNIER & FREIJSEN (1994) einen signifikanten Zusammenhang zwischen der SLA einer Pflan-
zenart und ihrem Stickstoffzeigerwert nach ELLENBERG (2001). Charakteristische Pflanzenarten
magerer Standorte mit einem N-Zeigerwert von 1 wiesen eine SLA von etwa 10 bis 15 mm2mg™ TG
auf. Mit zunehmender N-Zahl nahm auch die SLA zu und stieg bei Arten, die an stickstoffreichen

Standorten haufiger vorkommen als an stickstoffarmen (N-Zahl 7) bis auf 30 mm2 mg™ TG an.

Vereinfacht lassen sich zwei Strategietypen einander gegeniberstellen:

1. Schnellwachsende Pflanzenarten, die in der Lage sind, bei ausreichender Nahrstoffversorgung in

kurzer Zeit eine grof3e Biomasse zu bilden. Sie investieren meist nur relativ wenig in ihre Organe (in
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Form von Kohlenstoff und Energie), die Spezifische Blattflache ist daher relativ hoch, die Gewebe -
dichte gering. Blatter, Stangel oder Wurzeln dieser Arten erreichen i.d.R. nur eine kurze Lebens-
dauer, was zu hohen Umsatzraten fiihrt. Die Blatter weisen pro Blattmasseneinheit hohe Stickstoff -
gehalte und eine starke physiologische Aktivitat auf (Photosynthese, Atmung) (POORTER &
BERGKOTTE 1992). Das schnelle Wachstum auch der Wurzeln ermdglicht eine rasche Aufnahme
groRBer Nahrstoffmengen (RYSER & LAMBERS 1995). Die Effizienz der Nahrstoffnutzung ist kurz-
fristig zwar hoch, langfristig nimmt sie aufgrund von Nahrstoffverlusten durch die hohen Umsatzraten
jedoch ab, der Nahrstoffbedarf ist daher hoch.

2. Pflanzenarten, die an Nahrstoffmangel angepasst sind, langsamer wachsen und entsprechend
langer brauchen, um Sprosse und Wurzeln zu bilden. Sie investieren mehr in ihre Organe, die SLA ist
somit vergleichsweise niedrig, die Gewebedichte hoch. Die Organe dieser Arten kdnnen eine langere
Lebensdauer erreichen. Die Umsatzraten sind bei diesen Arten niedriger. Der Gehalt an Stickstoff
und die physiologische Aktivitat der Blatter sind geringer. Durch das langsame Wachstum ist jedoch
auch die Nahrstoffaufnahme geringer. Die Effizienz der Nahrstoffnutzung ist kurzfristig vergleichs -
weise niedrig, auf langere Sicht durch niedrige Umsatzraten dagegen hoch, somit ist der Nahrstoff-

bedarf relativ gering.

Zugleich viele Nahrstoffe aufzunehmen und diese dann iber einen langen Zeitraum in der Pflanze zu
nutzen, scheint sich gegenseitig auszuschlieBen (RYSER & URBAS 2000).

4.1.6.3 Differenzen zwischen den untersuchten Arten

Wie verhielten sich die in der aktuellen Studie verwendeten Arten bezliglich der genannten
Parameter ? Fir den interspezifischen Vergleich wurden die Werte aus den Kulturen ohne ein

erhdhtes NHs/NH, " -Angebot verwendet (Kontrollen).
Von den drei untersuchten Arten wiesen die Blattspreiten von Arrhenatherum im Durchschnitt

» die kirzeste Lebensdauer (tso: 30 Tage, s. 3.2.1.6)

« die hochste spezifische Blattflache (30 bis 40 mm2 mg* TG, s. 3.2.1.9)

» die niedrigste Gewebedichte (0,24 bis 0,30, s. 3.2.1.13)

« die hochsten Nettoassimilationsraten (6,5 bzw. 8,2 [umol m? s™], s. 3.3.1)

+ den hochsten Gesamt-Stickstoffgehalt (2,7 % TG) (JAGER et al. 1998) auf.

Die Blattspreiten von Bromus und Brachypodium waren dagegen gekennzeichnet durch

» eine hohere Lebensdauer (tso: 45 bzw. 42 Tage)

« eine niedrigere spezifische Blattflache (15 bis 20 bzw. 25 bis 30 mm2 mg™ TG)

» eine hohere Gewebedichte (0,28 bis 0,38 bzw. 0,31 bis 0,41)

» niedrigere Nettoassimilationsraten (20 bis 60 % unter den Werten von Arrhenatherum)

+ niedrigere Gesamt-Stickstoffgehalte (2,5 bzw. 2,3 % TG, JAGER et al. 1998).
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Die genannten Parameter von Arrhenatherum als schnellwachsende, nahrstoffbedurftigere Art auf der
einen und Bromus als langsamwachsende, weniger nahrstoffbedirftige Arten auf der anderen Seite
entsprachen weitgehend den Erwartungen. Die relativ geringen Unterschiede beim Gesamt-Stick-
stoffgehalt (Daten aus dem ersten Versuchsjahr) deuten auf eine &hnlich effektive Stickstoffaufnahme
bei beiden Arten, zumindest wahrend der Initialphase der Studie (s. 4.1.1, 4.1.10). Brachypodium
schien, obwohl wie Bromus zu den typischen Halbtrockenrasenarten zéhlend, eine Sonderposition
einzunehmen. So ist bemerkenswert, dass es Brachypodium offensichtlich gelang, trotz geringerer
Investitionen in die Blattspreiten (SLA zwischen Arrhenatherum und Bromus) eine &hnliche Blatt-
lebensdauer zu erreichen wie Bromus. Ermdglicht wird dies durch eine annéhernd gleiche Gewebe-
dichte. Bei einer lichtmikroskopischen Untersuchung von Blattquerschnitten aller drei Arten hatte
Brachypodium deutlich diinnere Blétter als Arrhenatherum und Bromus (nicht quantifiziert, daher nicht
wiedergegeben). Ein Nachteil scheint fir Brachypodium jedoch eine im Vergleich zu Bromus geringe-

re Austrocknungsresistenz der Blattspreiten zu sein (s.u.).

Die relativ hohe SLA von Brachypodium liefert auch eine mégliche Erklarung fir die grof3ere Schat -
tenvertraglichkeit dieser Art (s. 4.1.4). So sind auch die typischen Schattenbléatter etwa bei Laub-
baumen oder Krautern schattiger Standorte im Vergleich zu Starklichtblattern durch eine gré3ere
Blattflachenausdehnung und eine geringere Dicke von Mesophyll und Palisadenschicht gekennzeich-
net. Da das Verhéltnis von assimilierenden zu nicht-assimilierenden Geweben in Schattenbléttern
groRer ist, atmen sie weniger, der Lichtkompensationspunkt wird bei einer niedrigeren Strahlungs -
intensitat erreicht (LARCHER 2001). Auch bezogen auf die Gesamtpflanze weist Brachypodium mit
einem deutlich hdheren Blattgewichtsverhaltnis (LWR) als bei Bromus und Arrhenatherum (s. 4.1.9)

ein gunstigeres Verhaltnis von assimilierenden zu nicht-assimilierenden Anteilen auf.

4.1.6.4 Blattlebensdauer bei SiiRgrasern

Zwar wurden bereits an zahlreichen Pflanzenarten Untersuchungen zur Blattlebensdauer durchgefuhrt
(CHABOT & HICKS 1982, REICH et al. 1992), darunter sind jedoch nur relativ wenige Studien mit
SiRgrasern. Das Fehlen einer einheitlichen Methode erschwert zudem die Vergleichbarkeit der Anga-
ben. Dies betrifft besonders die Definitionen von Anfang und Ende der Blattlebensdauer. MITCHLEY
(1988), der in einem englischen Halbtrockenrasen verschiedene Pflanzenarten untersuchte, darunter
auch Brachypodium und Bromus, z&hlte zur Lebensspanne eines Blattes die Zeit von dessen erstem
Erscheinen bis zum Absterben von 90 % der Blattspreite. Die Periode zwischen dem Beginn des Ab-
sterbens eines Blattes und dem kompletten Tod ist jedoch sehr variabel und witterungsabhéangig. Die
Einbeziehung dieses Entwicklungsabschnittes in die Lebensspanne eines Blattes kann das arttypische
Verhalten Uberdecken (DIEMER et al. 1992). Gegeniiber der engeren Fassung der Lebensspanne
nach DIEMER et al. (1992) vom Sichtbarwerden der Ligula bis zum Ende der funktionalen Lebens-
dauer (10 % nekrotisch oder 25 % chlorotisch), an der sich die vorliegende Studie orientierte, muss
die Vorgehensweise von MITCHLEY (1988) daher zu deutlichen Abweichungen fiihren. Entsprechend
lagen die von ihm ermittelten Werte fur die durchschnittliche Blattlebensdauer (t 50) sowohl bei

Bromus mit 80 Tagen als auch bei Brachypodium mit 70 Tagen um fast das Doppelte Uber den Wer-
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ten der aktuellen Studie. Da in den von MITCHLEY (1988) untersuchten Flachen keine néahrstoffbe -
dirftigeren Grasarten wie Arrhenatherum vorkamen, ist auch ein relativer Vergleich zwischen den

verschiedenen Strategietypen nicht méglich.

Angaben zur Blattlebensdauer von funf Stf3grasarten einer extensiv genutzten und mit Magerkeits-
zeigern durchsetzten Glatthaferwiese in England finden sich bei WILLIAMSON (1976). Dieser mar-
kierte voll entfaltete Blattspreiten individuell und schétzte den prozentualen Anteil der abgestorbenen
Teile eines Gesamtpools. Der Zeitpunkt tso war erreicht, wenn 50 % der gesamten Blattflache eines
Pools abgestorben waren. Bei Durchschnittstemperaturen von 10 bzw. 15 °C, die etwa den Monats-
mittelwerten wahrend des Untersuchungszeitraums im dritten Versuchsjahr der hier vorgestellten
Studie entsprachen (April 8,2°C, Mai 14,1 °C, s. 3.1) ermittelte WILLIAMSON (1976) fur die Blatt-
spreiten von Arrhenatherum mit einer mittleren Lebensdauer (tso) von 28,1 bzw. 23,9 Tagen sehr
ahnliche Werte wie in der aktuellen Studie mit 30 Tagen. Dies galt auch fir die von WILLIAMSON
(1976) untersuchte Halbtrockenrasenart Helictotrichon pratense, deren Blattspreiten im Durchschnitt
51,1 bzw. 38,9 Tage alt wurden und damit eine &hnliche GrélZenordnung wie die fiir Bromus und
Brachypodium ermittelten tso-Werte (45 bzw. 42 Tage) erreichten, jedoch deutlich unter dem Wert
von MITCHLEY (1988) lagen, der fir Helictotrichon eine tso von 114 Tagen angibt. MITCHLEY (1988)
vermutete als Ursache fir diese Diskrepanz eine bessere Nahrstoffverfligbarkeit und damit verbun -
den groRere Umsatzraten der Blatter in den von WILLIAMSON (1976) untersuchten Glatthaferwiesen,
lasst jedoch den Einfluss unterschiedlicher Untersuchungsmethoden auRer acht. Die Ubereinstim -
mung mit den Ergebnissen von WILLIAMSON (1976) deutet darauf hin, dass auch in Bezug auf die
Lebensdauer der Blattspreiten der drei untersuchten Arten in den Modellkulturen relativ freiland -

ahnliche Verhéaltnisse herrschten.

Eine Zunahme der Blattlebensdauer im Laufe einer Vegetationsperiode beobachtete SYDES (1984)
bei sechs SiiRgrasarten eines englischen Halbtrockenrasens. In Blattpopulationen, die im Frihjahr
gebildet wurden, lag das Durchschnittsalter (tso) bei etwa 70 Tagen, im Frihherbst waren es ca. 180
Tage. Da auch von SYDES (1984) Blattspreiten bis zu ihrem vélligen Absterben als ,lebend” einge -
stuft wurden, sind diese Angaben jedoch mit den Ergebnissen der aktuellen Studie ebenfalls nicht

vergleichbar.

CORNELISSEN & THOMPSON (1997) untersuchten die Blattlebensdauer von 18 SiiRgrasarten, dar-
unter auch die drei hier verwendeten Arten, an aus dem Freiland in Tépfe mit Standorterde umge -
setzten Pflanzen, geben jedoch nur einen Mittelwert fur alle Arten an. Dieser liegt mit 132 Tagen
deutlich Uber den Ergebnissen dieser Studie und kann z.T. auf die Dominanz von Magerkeitszeigern
(11 Arten) innerhalb der Artenauswabhl zuriickgefuhrt werden. Mit 10 Blattern pro Art ist die Daten -

grundlage fur eine einzelne Art jedoch relativ schmal.

In den kiinstlichen Mischkulturen von RYSER & URBAS (2000) lag die durchschnittliche Blattlebens -
dauer von Arrhenatherum bei 40 Tagen, von Bromus bei 41 und von Brachypodium bei 72 Tagen.
Die Abweichungen gegeniber der aktuelle n Studie (30, 45, 42 Tage) sind vermutlich wie bei SYDES
(1984) und MITCHLEY (1988) auf eine weitere Fassung der Lebensspanne zuriickzufihren, da auch
RYSER & URBAS (2000) die markierten Blattspreiten bis zu ihrem kompletten Absterben verfolgten.
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Dass sich die Blattlebensdauer von Arrhenatherum und Bromus kaum unterschieden, ist wahrschein-
lich auf die relativ geringen Investitionen von Bromus in seine Blattspreiten unter dem guten Nahr -
stoffangebot der Versuchsflachen von RYSER & URBAS (2000) zurlickzufiihren. Die Gewebedichte
lag mit 0,21 g g™ gleichauf mit Arrhenatherum und deutlich unter der Spanne der aktuellen Studie
(0,28 - 0,38 g g*). Ahnliches galt auch fur die SLA von Bromus, die mit 24,5 mm2 mg™ TG bei
RYSER & URBAS (2000) zwar unter der von Arrhenatherum (37,5 mm2 mg™ TG) und Brachypodium
(25,5 mm2 mg™ TG) lag, im Gegensatz zu diesen Arten jedoch die Werte der aktuellen Studie deut -
lich tibertraf (15 - 20 mm2 mg™ TG).

4.1.6.5 Die spezifische Blattflache (SLA) bei SiiRgrasern

Im Gegensatz zur Blattlebensdauer liegt fur die spezifische Blattflache der hier untersuchten Arten
eine ganze Reihe weiterer Literaturangaben vor, der GroRteil wurde jedoch bei Studien im Gewachs -
haus oder in Klimakammern gewonnen, Daten von Pflanzenmaterial aus dem Freiland sind relativ
selten. Analoges gilt auch fiir die Gewebedichte, hier ist die Anzahl der Untersuchungen jedoch insge-
samt noch relativ klein.

Dass Ergebnisse aus Laborexperimenten nur sehr eingeschrankt auf die Verhaltnisse im Freiland
Ubertragen werden kdnnen, zeigten GARNIER & FREIJSEN (1994) bei einem Vergleich von Daten
aus zahlreichen Labor- und Freilanduntersuchungen. Dabei zeigte sich u.a., dass die SLA von Labor-
pflanzen meist deutlich héher ist als die von Pflanzen aus dem Freiland (ca. 75 %), wahrend die Ge-

webedichte, bedingt durch den gréReren Wassergehalt, i.d.R. niedriger ist.

In der hier vorgestellten Studie bildete Bromus die dicksten bzw. dichtesten Blattspreiten mit einer
spezifischen Blattflache (SLA) zwischen 15 und 20 mm2 mg™ TG, gefolgt von Brachypodium mit 25
bis 30 mm2 mg™ TG. Die diinnsten Blattspreiten bzw. die mit der geringsten Dichte, fanden sich bei

Arrhenatherum mit 30 bis 40 mm2 mg* TG.

Bei Untersuchungen eines Schweizer MESOBROMETUMS ermittelten HUOVINEN-HUFSCHMID &
KORNER (1998) bei Bromus eine SLA von 13 mm2 mg™ TG. Damit investierte Bromus auch in dieser
Freilandflache relativ viel und in einer &hnlichen GréRRenordnung wie in der aktuellen Studie in ihre
Blattspreiten. Unter den von HUOVINEN-HUFSCHMID & KORNER (1998) untersuchten Arten wies
lediglich Festuca ovina mit 8 mm2 mg™ TG eine noch niedrigere SLA auf. GARNIER et al. (1997)
untersuchten Blattmaterial von Bromus, das sie in Brachflachen in Sudfrankreich gesammelt hatten
und unterschieden dabei zwischen Blattspreiten von vegetativen und reproduktiven Trieben. Erstere

hatten mit 17,0 mm2 mg™ TG eine niedrigere SLA als letztere mit 20,2 mm2 mg™ TG.

Zwar kam Arrhenatherum in der Untersuchungsflache von HUOVINEN -HUFSCHMID & KORNER
(1998) nicht vor, jedoch Dactylis glomerata, wie Arrhenatherum eine schnellwachsende und néhrstoff-
bedurftigere Art. Dessen SLA von 31,5 mm2 mg™ TG &hnelt den Werten, die in den Kontrollkulturen
der aktuellen Studie bei Arrhenatherum gemessen wurden. Auch Brachypodium wurde von
HUOVINEN-HUFSCHMID & KORNER (1998) untersucht, sie legen jedoch keine Daten zur SLA vor.
Diese finden sich jedoch in experimentellen Arbeiten von RYSER & LAMBERS (1995) und VAN DER
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WERF et al. (1993). Bei einem niedrigen Stickstoffangebot unterschied sich dabei die Spezifische
Blattflache von etwa drei Monate alten Pflanzen, die in Tépfen im Freiland wuchsen (24,2 mm2 mg ™,
RYSER & LAMBERS 1995) im Gegensatz zu den Ergebnissen von GARNIER & FREIJSEN (1994)
(s.0.) kaum von der SLA bei Exemplaren, die etwa einen Monat lang in einer stickstoffarmen Nahr-
l6sung gehalten wurden (24,5 mm2 mg™, VAN DER WERF et al. 1993). In der aktuellen Unter -

suchung lag die SLA von Brachypodium etwas héher.

Im Gegensatz zu den Angaben zur Blattlebensdauer stimmt der von CORNELISSEN & THOMPSON
(1997) ermittelte Durchschnittswert fir die SLA der von ihnen untersuchten Su3grasarten mit
24,4 mm2 mg™ TG und einer Schwankungsbreite von 11,9 bis 41,6 besser mit den Ergebnissen aus

der aktuellen Studie Uberein.

Auch innerhalb einer Population kénnen jedoch zwischen verschiedenen Genotypen Abweichungen

der spezifischen Blattflache auftreten. So schwankte die SLA bei Pflanzen von Bromus und Dactylis,
die ROUMET et al. (1999) aus einem Halbtrockenrasen entnahmen und als Topfkulturen unter Kon-
kurrenzbedingungen in Gewachshausern hielten, in Abhangigkeit vom Genotyp zwischen ca. 20 und
25 bzw. 23 und 30 mm2 mg™ TG.

4.1.6.6 Gewebedichte bei SuRgrasern

Angaben zur Gewebedichte von Graspflanzen, die mit einem niedrigen Stickstoffangebot in Tépfen
im Freiland wuchsen, fanden sich in experimentellen Arbeiten von RYSER & LAMBERS (1995) und
RYSER (1996). Das Trocken-/Frischgewichtsverhéltnis der Blattspreiten von Arrhenatherum und
Bromus betrug bei RYSER (1996) in der zweiten Vegetationsperiode etwa 0,28 bzw. 0,35 g g™ und
stimmte damit gut mit den Ergebnissen der aktuellen Studie tberein (0,24 bis 0,30 bzw. 0,28 bis 0,38
g g™"). Angaben fir Brachypodium lagen nur aus einem etwa zweimonatigen Kurzzeitexperiment von
RYSER & LAMBERS (1995) vor, mit einer Gewebedichte der Blattspreiten von 0,30 g g™ deckte sich
jedoch auch dies gut mit den aktuellen Ergebnissen (0,31 bis 0,41 g g™).

Die Ubereinstimmung der Werte fiir die spezifische Blattflaiche und die Gewebedichte der Blattsprei -
ten mit den Ergebnissen anderer Autoren stiitzt die Einschatzung, dass in den hier untersuchten

Modellkulturen relativ freilandnahe Bedingungen herrschten.

4.1.6.7 Effekte eines erhdhten NH3/NH, -Angebotes

Bisher lagen keine Beobachtungen zu den Wirkungen einer verdnderten NHs/NH, -Versorgung auf
die Parameter Spezifische Blattflache, Gewebedichte der Blattspreiten und Blattlebensdauer vor. Fir
eine vergleichende Bewertung der aktuellen Ergebnisse konnten jedoch experimentelle Studien

herangezogen werden, in denen ebenfalls das Nahrstoffang ebot variiert wurde.

So stellten HIROSE et al. (1988), RYSER & LAMBERS (1995) und VAN ARENDONK et al. (1997) bei
einer verbesserten Nahrstoffversorgung eine Zunahme der Spezifischen Blattflache fest, VAN DER
WERF et al. (1993) fanden dagegen keine Veranderungen. Wéahrend die SLA meist zunahm, wurde

303



die Gewebedichte der Blattspreiten i.d.R. geringer (DIJKSTRA 1989, SCHLAPFER & RYSER 1996).

Neben dem Nahrstoffangebot wird die SLA jedoch auch vom Strahlungsangebot beeinflusst
(DIJKSTRA 1989). In einem Versuch mit 22 krautigen Pflanzenarten, die in Nahrlésungen gehalten
wurden, darunter auch sieben SiiRgraser, vergréRerte sich die SLA im Mittel sowohl bei steigendem
Nahrstoffangebot als auch bei abnehmenden Strahlungsangebot, es zeigten sich jedoch auch deutli -
che Interaktionen zwischen beiden Faktoren. So hatte unter einem hohen Strahlungsangebot die
Nahrstoffversorgung nur einen geringen Einfluss auf die SLA, da sich die Anderungen von Blattdicke
und Dichte des Blattgewebes gegenseitig weitgehend kompensierten. Bei einem niedrigen Strah-
lungsangebot nahm die SLA unter verbesserter Nahrstoffversorgung jedoch deutlich zu (MEZIANE &
SHIPLEY 1999). Aufgrund der Versuchsbedingungen sind diese Ergebnisse jedoch nicht ohne weite-
res auf die Situation im Freiland zu Ubertragen. So wird die Wasserversorgung der Pflanzen in Nahr-
I6sungskulturen auch mit zunehmender Biomasse nicht schwieriger, ein Faktor, der jedoch die

Effekte in der aktuellen Studie beeinflusst haben kénnte (s.u.).

In der hier vorgestellten Untersuchung traten die deutlichsten Veranderungen der spezifischen Blatt-
flache bei Arrhenatherum auf. Unter NHz-Exposition nahm die SLA in allen drei Versuchsjahren zwi-
schen 5 und 20 % ab, signifikant in der zweiten und dritten Vegetationsperiode (s. Tab. 40 und
3.2.1.9). Bei den beiden Halbtrockenrasenarten traten nur in der zweiten Vegetationsperiode tenden-
zielle Veranderungen der SLA auf. Diese nahm bei Brachypodium ebenfalls ab, um etwa 20 %. Allein

bei Bromus zeigte sich unter NH 3-Exposition eine Zunahme der SLA, um etwa 15 %.

Anders als in aktuellen Studie reagierte Brachypodium in einem Kurzzeitexperiment mit Topfpflanzen
unter Freilandbedingungen auf ein erhdhtes Stickstoffangebot mit einer Zunahme der SLA um etwa

15 %, die vor allem auf eine Abnahme der Gewebedichte der Blattspreiten zuriickzufiihren war. Dies

Tab. 40: Ubersicht der Behandlungseffekte auf die spezifische Blattflache, die Gewebedichte und die
Lebensdauer der Blattspreiten (+: Zunahme, -: Abnahme, =: keine Veranderungen, tendenzielle Ver-
anderungen in Klammern, alle Prozentangaben ca.-Werte)

- N Gewebedichte Blattspreiten Lebens-
spezifische Blattflache (SLA) (Trocken-/Frischgewicht) dauer
1995 1996 1997 1995 1996 1997 1997
NH; (-)10% | -20% -5% | (+)10% | (+) 20 % = )
Arrhenatherum
NH," | () 10% = - = = = (+)
NH; = (+) 15 % = = = = =
Bromus
NH4+ = = = = = = =
NH; = (-)20% = = +20% = )
Brachypodium
NH4+ = (') 20 % = = = = (_)
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galt auch fur Dactylis glomerata als nahrstoffbedirftigerer Art, dessen SLA bis zu 40% wuchs
(RYSER & LAMBERS 1995).

Die Blattspreiten von Brachypodium wiesen in allen drei Versuchsjahren die hochste Gewebedichte
auf, gefolgt von Bromus. Am niedrigsten war die Dichte der Blattspreiten von Arrhenatherum, diese

lag 20 bis 60 % unter den Werten der beiden Halbtrockenrasenarten (s. 3.2.1.13).

Die Behandlungseffekte auf die Gewebedichte der Blattspreiten entsprachen in ihrer Starke und

ihrem zeitlichen Auftreten weitgehend den Reaktionen der spezifischen Blattflache. Eine Ausnahme
stellte nur Bromus dar, bei dem in keinem Versuchsjahr eine Veranderung der Gewebedichte auftrat,
was daflr spricht, dass die Zunahme der SLA in der zweiten Vegetationsperiode eine Verringerung
der Blattdicke widerspiegelt, nicht jedoch der Blattdichte. Bei Arrhenatherum nahm die Gewebedichte
der Blattspreiten im ersten und zweiten Versuchsjahr unter NH 3-Exposition tendenziell um ca. 10 bzw.
20 % zu, wahrend bei Brachypodium in der zweiten Vegetationsperiode eine signifikante Steigerung
um etwa 20 % zu beobachten war. Die Ubereinstimmung mit den Reaktionen der SLA bei
Arrhenatherum und Brachypodium macht deutlich, dass die Abnahme der SLA bei diesen Arten in

erster Linie durch ein Anwachsen der Blattdichte und weniger der Blattdicke verursacht wurde.

Damit reduzierte in der vorliegenden Studie allein Bromus unter NHs-Exposition die Investitionen in
seine Blattspreiten und bildete im Vergleich zu den Kontrollkulturen etwas diinnere Blatter.
SCHIEVING & POORTER (1999) sahen in einem Anstieg der SLA eine Mdglichkeit fur die Pflanze,
sowohl die Strahlungsaufnahme als auch die Effizienz der Stickstoffnutzung in der Photosynthese
(PNUE) zu erhéhen.

Differenzen in ahnlicher GroRenordnung, allerdings bei der Gewebedichte, fanden auch SCHLAPFER
& RYSER (1996), die Pflanzen aus Bereichen eines Halbtrockenrasens mit unterschiedlicher Nahr-
stoffversorgung verglichen. Blattspreiten von Bromus aus einem ungediingten Bereich hatten im Mit-
tel eine Gewebedichte von 0,22, in der regelmafig gediingten Zone nahm diese um etwa 10 % auf
0,19 ab. Dagegen unterschied sich die Gewebedichte bei Arrhenatherum mit 0,15 bzw. 0,14 zwischen
den beiden Flachen kaum. SCHLAPFER & RYSER (1996) machten jedoch keine Angaben dazu, ob
ihre Ergebnisse mdglicherweise auch durch Differenzen der Wasserversorgung zwischen den von
ihnen untersuchten Flachen beeinflusst wurden. Ausgeschlossen werden kann dies jedoch fir eine
Laborstudie von MULLER & GARNIER (1990), in der Bromus in einer Nahrlésung gehalten wurde.
Zwar war, der Einschatzung von GARNIER & FREIJSEN (1994) entsprechend, im Vergleich zu Frei-
landpflanzen die SLA hdher und die Blattgewebedichte niedriger, wie in der Vergleichsuntersuchung
von SCHLAPFER & RYSER (1996) nahm die Gewebedichte jedoch unter einem erhohten Stickstoff -
angebot (in Form von Nitrat) signifikant um etwa 15 % ab. Die SLA blieb bei den etwa 30 Tage alten
Pflanzen von MULLER & GARNIER (1990) dagegen unverandert.

In der aktuellen Studie entsprachen damit die blattmorphologischen Reaktionen von Arrhenatherum

und Brachypodium nicht den Erwartungen.
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4.1.6.7.1 Akkumulation nichtstruktureller Kohlenhydrate ?

Spiegelten die in der aktuellen Studie beobachteten Behandlungseffekte tatsachlich eine Verande -
rung der Blattmorphologie in Richtung auf dichtere Gewebe wieder oder bewirkte eine Akkumulation
von nichtstrukturellen Kohlenhydraten in den Blattspreiten die Zunahme der Gewebedichte
(DIJKSTRA 1989, ROUMET et al. 1999) ? Wurden auf diese Weise méglicherweise geringere Inves -

titionen in die Blattspreiten unter einem erhéhten NH3/NH, -Angebot verdeckt ?

Zwar nimmt der Kohlenhydratgehalt in Blattern bei einer verbesserten Stickstoffversorgung i.d.R. ab
(DIJKSTRA 1989, CONROY 1992), dieser Effekt kann jedoch auch erst nach Uberschreiten eines
Maximums auftreten (MARSCHNER 1986). Dies wurde in der vorliegenden Studie bei Arrhenatherum
beobachtet, in dessen Blattspreiten der Kohlenhydratgehalt mit steigendem NHs/NH, -Angebot zu-
nachst groBer wurde, unter einem hohen NH,-Angebot jedoch aufgrund des steigenden Bedarfes an

Kohlenhydratgerusten fir die Ammoniumassimilation wieder reduziert wurde (s. 3.3.2.5 und 4.1.12).

Die Kohlenhydratkonzentrationen (Gesamtkohlenhydratgehalt + Starkegehalt) der Blattspreiten, die
fur den Erntezeitpunkt des ersten Versuchsjahres vorliegen, waren jedoch bei allen drei Arten relativ
gering. In den Kontrollkulturen ohne verbessertes NHs/NH, -Angebot lag der Kohlenhydratgehalt von
Arrhenatherum etwa bei 2,9 % des Trockengewichtes, der von Bromus bei 2,6 % und bei
Brachypodium wurden im Durchschnitt 1,5 % gemessen. Unter einem erhdhten Angebot stieg der
Gehalt auf maximal 7 % bei Arrhenatherum an. Als einzige Art zeigte Arrhenatherum bereits im
ersten Versuchsjahr eine Abnahme der SLA und eine Zunahme der Gewebedichte um etwa 10 % bei
erhdhten NHz-Konzentrationen in der Umgebungsluft. Dieser Effekt bleibt jedoch auch erhalten, wenn
die Spezifische Blattflache auf das Strukturgewicht ohne den Kohlenhydratanteil bezogen wird. Auch
die SLAsyukwur Verkleinert sich bei Arrhenatherum unter NHz-Exposition um ca. 10 %, die negativen
Effekte eines erhohten NH,"-Angebots schwéchen sich von etwa 10 auf 5 % ab. Als Ursache fiir die
beobachteten Veranderungen von SLA und Gewebedichte scheidet eine Akkumulation von Kohlen -
hydraten damit aus. Hatte dies einen Einfluss gehabt, ware zudem zu erwarten gewesen, dass sich
die Behandlungseffekte auf den Kohlenhydratgehalt auch in den blattmorphologischen Parametern

widerspiegeln.

Auch POORTER & DE JONG (1999) kamen bei der Analyse von Arten aus unterschiedlichen Habi -
taten zu dem Schluss, dass eine eingeschrankte Nahrstoffverfiigb arkeit zwar oft die Akkumulation
nicht-struktureller Kohlenhydrate induziert, jedoch héchstens 20 % der SLA-Differenzen zwischen
nahrstoffreichen und -armen Standorten auf Unterschiede im Kohlenhydratgehalt der Blattspreiten
zurtickgefuihrt werden kénnen. Beriicksichtigt man zusétzlich die niedrigeren Proteinkonzentrationen

von Pflanzen nahrstoffarmer Standorte wird dieser Anteil noch geringer.

4.1.6.7.2 Nahrstoffmangel ?

Wourden die héheren Investitionen in die Blattspreiten bei Arrhenatherum und Brachypodium durch
Mangel an einem anderen Nahrstoff als Stickstoff verursacht, etwa Phosphor ? Da dieser im Gegen -

satz zu Stickstoff nicht erganzt wurde, kdnnte die starke Wuchsférderung unter einem erhdhten
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NH3/NH,4 -Angebot zu einer allméhlichen Abnahme der Nahrstoffreserven im Substrat gefilhrt haben.
Dies war wahrscheinlich die Ursache fiir die Abnahme der Sprossbiomasse im dritten Versuchsjahr (s.
3.2.1.8 und 4.1.1), verschiedene Aspekte sprechen jedoch gegen einen deutlichen Einfluss dieses
Faktors auf die Blattmorphologie. So ist zwar der mittlere N- und P-Gehalt der Blattspreiten (%) bei
Arrhenatherum etwa doppelt so hoch wie bei Brachypodium und Bromus (THOMPSON et al. 1997),
d.h. Arrhenatherum benétigt zum Aufbau der gleichen Trockenmasse etwa doppelt soviel dieser
Nahrelemente wie die beiden Halbtrockenrasenarten. Gegen einen Einfluss allmahlich abnehmender
Nahrstoffreserven spricht aber die Entwicklung der Reaktionen Uber den dreijahrigen Versuchszeit-
raum. So traten die blattmorphologischen Veranderungen bei Arrhenatherum bereits zu Beginn des
Experimentes auf, waren am deutlichsten im zweiten Versuchsjahr, dem Jahr, in dem bei allen drei
Arten die starksten Effekte eines erhéhten NH3/NH, -Angebotes auf die Biomasseproduktion zu
beobachten waren und schwéachten sich in der dritten Vegetationsperiode deutlich ab (s. Tab. 40).
Gegen einen Phosphor-Mangel als Ursache spricht zudem, dass im zweiten Versuchsjahr auch
Brachypodium unter einem erhéhten NHs/NH, -Angebot deutlich mehr in seine Blattspreiten inves-
tierte. Im Gegensatz zu Arrhenatherum, der auf die Nachlieferung genligender Mengen aus dem
Boden angewiesen ist, ist Brachypodium auch bei eingeschrénkter Phosphatversorgung zu starken

Steigerungen der Biomasse unter N-Anreicherung in der Lage (BOBBINK 1991).

4.1.6.7.3 Einflisse der Wasserversorgung ?

Wahrscheinlicher als Einfliisse einer Kohlenhydratakkumulation oder eines Nahrstoffmangels er -
scheint, dass die Abnahme der spezifischen Blattflache und die Zunahme der Gewebedichte Reaktio -

nen auf eine mit wachsender Bestandesdichte schwieriger werdende Wasserversorgung waren.

In der aktuellen Studie erhielten alle Tépfe in den OTCs unabhéngig von der Behandlungsvariante
die gleiche Wassermenge. Diese war zwar ausreichend - in den Modellkulturen sollten keine Trock-
nisschaden entstehen - aber nicht Uberschiissig (s. 2.3.3). In den Kulturen, die als Reaktion auf ein
erhdhtes NHs/NH,"-Angebot mehr Biomasse, eine groRere Blattflache und mehr Triebe bildeten,
stand somit pro Trieb, pro Flachen- oder Gewichtseinheit weniger Wasser zur Verfiigung. Zusatzlich
nimmt mit der Pflanzenmasse auch die Evapotranspiration eines Okosystems zu und damit der Was -
serverbrauch (STRASBURGER 2002). Die Gaswechselmessungen in der zweiten und dritten Vegeta-
tionsperiode liel3en bei keiner der untersuchten Arten ein Gegensteuern in Form einer geringeren
stomatéaren Leitfahigkeit oder Transpiration pro Blattflaicheneinheit erkennen, im Gegenteil, unter
NHs-Exposition waren diese ebenfalls deutlich erhoht (s. 3.3.1). Trotzdem kdnnten die beobachteten
Veranderungen der Blattmorphologie bei Arrhenatherum und Brachypodium darauf hin deuten, dass
die Pflanzen versuchen, ihre Wasserverluste zu reduzieren. Damit wiirden ahnliche Regulations-
mechanismen wirksam, wie sie vorliegen, wenn Pflanzen in Trockenperioden starker xeromorphe
Blatter mit einem héherem Sklerenchymanteil bilden (STRASBURGER 2002).

Dass bei Bromus als einziger der untersuchten Arten kaum Veranderungen der Blattmorphologie auf-
traten, die Blattspreiten im zweiten Versuchsjahr sogar etwa diinner wurden, deutet darauf hin, dass

die relativ dicken Blattspreiten dieser Art eine besonders gute Anpassung an eine eingeschrankte
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Wasserversorgung darstellen. Dass die Wirksamkeit des Transpirationsschutzes bei Bromus noch
Uber der von Brachypodium liegt, zeigte BORNKAMM (1958), in dem er an Pflanzen eines GENTIANO-
KoELERIETUMS die Austrocknungsdauer abgeschnittener Blattspreiten bestimmte. Wahrend bei
Brachypodium im Mittel bereits nach 2,4 Stunden 10 % der Blattflaiche geschadigt waren, erreichte
Bromus dieses subletale Defizit erst nach 8,5 Stunden. Ausgesprochene Dirreperioden kann jedoch
Brachypodium nach BARTH (1978, zit. in ELLENBERG 1996) auch aufgrund seiner Rhizome besser

Uberstehen als Bromus.

4.1.6.8 Entwicklung von SLA und Gewebedichte Giber mehrere Versuchsjahre

Ein Vergleich der Entwicklung von SLA und Gewebedichte Uber den dreijahrigen Versuchszeitraum
lasst die unterschiedlichen Wuchsstrategien der untersuchten Arten deutlich werden. Wéhrend die
SLA bei den beiden Halbtrockenrasenarten tber die Expositionszeit unabhangig von den Behandlun-
gen eine leicht abnehmende Tendenz zeigte, traten bei Arrhenatherum deutliche Schwankungen auf,
einem Anwachsen im zweiten Versuchsjahr folgte in der dritten Vegetationsperiode eine Abnahme
auf das Niveau des ersten Jahres (s. Abb. 54 & 57). Setzt man diese Entwicklung in Beziehung zu
den Veranderungen der Gewebedichte, so fallt bei Arrhenatherum auf, dass die Gewebedichte der
Blattspreiten in den ersten beiden Versuchsjahren nahezu unverandert war und erst im dritten Jahr
zunahm (s. Abb. 70). Das deutliche Anwachsen der SLA im zweiten Versuchsjahr ist bei
Arrhenatherum somit auf die Bildung diinnerer Blattspreiten zuriickzufiihren, deren Dichte jedoch
gegeniber dem Vorjahr kaum verandert wurde. Die Zunahme der Gewebedichte bei gleichzeitiger
Abnahme der SLA im dritten Versuchsjahr kann als eine verzégerte Anpassungsleistung von
Arrhenatherum an die sich mit der Entwicklung der Modellkulturen verandernden Wuchsbedingungen
interpretiert werden. Obwohl die Gewebedichte immer noch deutlich hinter Brachypodium und
Bromus zurlickblieb, investierte Arrhenatherum im dritten Versuchsjahr deutlich mehr in seine Blatt-
spreiten als in den beiden Jahren zuvor. Dass Bromus und Brachypodium jedoch bereits im zweiten
Versuchsjahr eine gegentber der ersten Vegetationsperiode deutlich héhere Blattgewebedichte auf-
wiesen, auch die SLA kleiner wurde, deutet darauf hin, dass Bromus und Brachypodium schneller und
besser als Arrhenatherum in der Lage waren, sich verandernden Umweltbedingungen anzupassen.
Eine groRere Modifikationsfahigkeit ist besonders bei einer Verschlechterung der Nahrstoffversorgung
durch eine zunehmende (hier: intraspezifische) Konkurrenz von Vorteil - ein Faktor, dessen Bedeu-

tung durch das Wachstum der Versuchspflanzen im Verlauf der Expositionszeit zunahm.

4.1.6.9 Auswirkungen der Nahrstoffversorgung auf das Blattalter

Aufgrund der engen Verbindungen der Lebensdauer eines Blattes mit den Investitionen in seine
Strukturen war zu erwarten, dass eine veranderte Nahrstoffverfligbarkeit auch Effekte auf das Blatt-

alter hat.

Einer Verkirzung der Blattlebensdauer als Reaktion auf Diingergaben wurde in verschiedenen Stu-
dien u.a. mit Gehdlzen (z.B. KOIKE 1988 zit. in DIEMER et al. 1992), aber auch mit StiRgrasern beo-
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bachtet. So nahm in einem Feldversuch von VINE (1983, s. 4.1.3) die durchschnittliche Lebensdauer
der Blattspreiten bei Lolium perenne unter einem erhohten Stickstoffangebot zwischen 10 und 20 %

ab. DURU & DUCROCQ (2000 b) stellten in einer mehrjahrigen Untersuchung an Dactylis glomerata
eine Verkiirzung des Blattalters unter jahrlichen Diingergaben von 120 kg ha ™ um durchschnittlich 20
% fest. Auch CRAINE & REICH (2001) beobachteten in experimentellen Reinkulturen von acht Suf -

grasarten eine Abnahme der Blattlebensdauer b ei Stickstoffgaben von 40 kg ha™ a™.

Umgekehrt reagieren SiRgraser auf eine eingeschrankte Nahrstoffversorgung mit einer Zunahme der
Blattlebensdauer und einer Reduzierung der Blattbildungsrate (CHAPIN 1980).

Mogliche Zusammenhange zwischen der Blattlebensdauer und der Stickstoffverfligbarkeit im Boden
analysierten REICH et al. (1992) in der bereits erwahnten Vergleichsstudie. Aus den widerspriichli -
chen Ergebnissen verschiedener Untersuchungen schlossen sie, dass das Verhéltnis zwischen Blatt-
lebensdauer und Stickstoffverfligbarkeit in erster Linie dadurch bestimmt wird, dass variable Lebens-
spannen die Mdglichkeiten einer Pflanze verbessern, auf Boden unterschiedlicher Stickstoffverfug-
barkeit zu wachsen. Direkte Einfliisse der Blattlebensdauer auf die Stick stoffverfiigbarkeit spielen

nach REICH et al. (1992) dagegen nur eine untergeordnete Rolle.

Zu den direkten Einflissen einer langeren Blattlebensspanne zahlt die Reduktion der Nahrstoffver-
luste, die bei hohen Umsatzraten auftreten, da die Remobilisierung von Néhrstoffen aus seneszenten
Blattern nicht vollstandig ist (CHAPIN 1980). Zum anderen verkleinern sich jedoch auch die Nahr -
stoffmengen, die beim Abbau toter Blattbiomasse freigesetzt werden und damit den Pflanzen erneut
zur Verfigung stehen (CHABOT & HICKS 1982).

Die Nahrstoffversorgung kann die Blattlebensdauer auch indirekt Gber Veranderungen der Bestandes-
struktur und einer damit einhergehenden Zunahme der Blattumsatzraten beeinflussen (HIROSE &
WERGER 1987). Eine verbesserte Stickstoffverfligbarkeit fir einzelne Individuen einer Art fihrt bei
diesen zu einer grof3eren N 55 in der Blattern, mit der Folge, dass auch die Anass ansteigt. Haufig
wachst der oberirdische Bestand dieser Pflanzen stéarker als ihre Wurzeln (s. 3.2.1.15), was in Ver -
bindung mit der hdheren A.ss ZU einem Anstieg des Gesamtkohlenstoffgewinns fiihrt, ebenso wie zu
hohen Wachstumsraten des Bestandes. Durch die zunehmende Dichte des Bestandes und die Forde -
rung des Hohenwachstums nimmt die Lichtkonkurrenz zu. Die verstarkte Ressourcenverlagerung,
insbesondere von Stickstoff, aus beschatteten in neue, besonnte Blatter, die hdher am Stangel inse -
rieren, l0st eine verfrihte Blattseneszenz aus (nach der Optimierungstheorie der Kohlenstoffassimila-
tion eines Bestandes, HIROSE & WERGER 1987) und fiihrt dadurch zu schnelleren Umsatzraten ein-
zelner Blatter, d.h. die durchschnittliche Blattlebensspanne wird kiirzer (REICH et al. 1992).

Auch die Blattlebensdauer und die Blattentfaltungsrate beeinflussen sich gegenseitig. Kurze Lebens-
spannen fihren zu hohen Umsatzraten und zur beschleunigten Bildung neuer Blatter (REICH et al.
1992). Umgekehrt beobachtete DAVIES (1969, zit. in VINE 1983) an Lolium perenne, dass Blatter,
die sich als Folge von Stickstoffgaben schneller entfaltet hatten, eine kiirzere Lebensdauer hatten.
Dies legt nahe, dass die Bedingungen, unter denen sich ein Blatt entfaltet, auch seine weitere Ent -

wicklung beeinflusst.
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In der aktuellen Studie traten die deutlichsten Behandlungseffekte auf die Blattlebensdauer bei
Arrhenatherum auf, erhdhte NH, -Gaben fulhrten zu einem Anstieg des Durchschnittsalters von 30 auf
45 Tage. Bei einer zusatzlichen NHs-Exposition wurde dieser Effekt jedoch wieder aufhoben. Eine
verlassliche Bewertung dieser Veranderungen ist aufgrund der schwachen Datengrundlage nicht
mdglich, da bei Arrhenatherum aufgrund der Verluste durch den Spinnmilbenbefall (s. 2.5) in keiner
Behandlungsvariante mehr als 10 Blattspreiten tatséchlich bis zum Ende ihrer natirlichen Lebens -

dauer beobachtet werden konnten.

Bei Brachypodium blieb das Durchschnittsalter unverandert bei etwa 40 Tagen, mit zunehmenden
NH3/NH,4 -Angebot verringerte sich jedoch die Zahl der Blétter, die eine tiberdurchschnittliche Lebens -
dauer erreichten. Keine Effekte der Behandlungen auf die Blattlebensdauer waren bei Bromus zu

erkennen, das durchschnittliche Alter der Blattspreiten blieb bei 45 Tagen.

In der aktuellen Studie waren damit die Veranderungen der Blattentfaltungsrate (s. 3.2.1.5) starker als
die Reaktionen der Blattlebensdauer. Dies stiitzt die Einschatzung von DIEMER et al. (1992), dass
die Blattentfaltungsrate empfindlicher auf Umweltveranderungen reagiert als die Blattlebensdauer.
Diese Autoren hatten beobachtet, dass Pflanzen von Ranunculus acris und Geum rivale, die aus ihren
relativ ndhrstoffarmen Freilandstandorten als Einzelpflanzen in Gartenerde gesetzt wurden, daraufhin

etwa 70 % mehr Blatter entfalteten, die Lebensdauer dieser Blatter aber nur um etwa 10 % abnahm.

4.1.6.9.1 Ansatzhthe der Blattspreiten oder Zeitpunkt der Blattentfaltung ?

Wurde die Lebensdauer der Blattspreiten durch die Ansatzhéhe oder der Zeitpunkt der Blattentfaltung
beeinflusst ? Bei allen drei Arten inserierten die markierten Blattspreiten unter verbesserter NH3/NH,"-
Versorgung héher am Stangel als in den Kontrollen, bei Bromus zeigten sich jedoch bei maximalen
NHs-Konzentrationen negative Effekte. Ein Zusammenhang zwischen der Ansatzhéhe und der
Lebensdauer der Blattspreiten lief3 sich jedoch nicht feststellen (s. 3.2.1.6.1). Auch Blattspreiten, die
unter einem erhéhten NHs/NH, -Angebot hoher am Stangel inserierten, erreichten kein héheres Alter
als Vergleichsblatter in den Kontrollen. Die ausbleibende positive Wirkung der Steigerung des Hohen-
wachstums auf die Blattlebensdauer spricht dafir, dass hierdurch die Effekte der gréReren Dichte der

Besténde nicht ausgeglichen werden konnten.

Im Gegensatz zur Ansatzhdhe beeinflusste das phanologische Stadium eines Triebes zum Zeitpunkt
der Markierung einer Blattspreite deren Lebensdauer. Bei Bromus erreichten in einem frilhen Stadium
entfaltete Blatter eine langere Lebensdauer als spater gebildete. Dagegen befanden sich bei
Arrhenatherum und Brachypodium die langlebigeren Blattspreiten an Trieben, die zum Zeitpunkt der
Markierung bereits mehr Blatter gebildet hatten als der Durchschnitt eines Blattpools. Auch hierin
spiegelt sich die gréRere Dichte der Bestande von Arrhenatherum und Brachypodium im Vergleich zu
Bromus wieder. Um den Einfluss des Faktors ,Lichtkonkurrenz" auf das Blattalter besser beurteilen zu
koénnen, ware es notwendig gewesen, Blattspreiten mit der gleichen Ansatzhdhe zu vergleichen, dies

lasst sich in der Praxis jedoch nur schwer umsetzen.

Es wurde bereits bei der Diskussion der Behandlungseffekte auf die Blattentfaltungsintervalle (s.
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4.1.3) darauf hingewiesen, dass die bei Bromus markierten Blattspreiten, bedingt durch den Entwick-
lungszustand der Pflanzen, zunéchst zu Blatttrieben gehorten, innerhalb des Beobachtungszeitrau-
mes jedoch zu Blattern an Halmtrieben wurden. Da die deutlich langeren Blattspreiten rein vege tati-
ver Triebe von Bromus wahrscheinlich eine langere Lebensdauer erreichten, ist dies unter autékologi-
schen Gesichtspunkten zu bedauern, fir den interspezifischen Vergleich ist es hier jedoch von Vor -
teil, da die bei Arrhenatherum und Bromus markierten Blattspreiten ebenfalls Teile von Halmtrieben

waren.

Ein Zusammenhang zwischen einer veranderten Blattmorphologie und der Blattlebensdauer war in
der vorliegenden Studie bei keiner der drei Arten sicher nachzuweisen. Die zeitweise geringeren In -
vestitionen in die Blattspreiten bei Bromus fiihrten nicht zu einer Verkirzung von deren Lebensdauer.
Schwach negative Effekte der Behandlungen auf das Blattalter bei Arrhenatherum und Brachypodium
lieBen sich nicht durch morphologische Veranderungen erklaren. Wahrend bei Arrhenatherum schon
aufgrund der geringen PoolgréRRen keine sicheren Aussagen mdglich waren, lag die Ursache fiir den
abnehmenden Anteil &lterer Blatter unter einem erhéhten NHs/NH,-Angebot bei Brachypodium, den
zeitweise (2. Versuchsjahr) starkeren Investitionen in die Blattspreiten zum Trotz, sehr wahrscheinlich
in einer vorzeitigen Hohenverlagerung von Blattern bei zunehmender Bestandesdichte (mehr Seiten -
triebe - s. 3.2.1.3, groRere Sprossbiomasse - s. 3.2.1.7) und dem damit verbundenen geringeren
Strahlungsangebot im Bestand (vertikale Strahlungsverteilung - s. 3.2.1.11). Fir die Pflanze ,lohnt"
es sich nicht, ein stark beschattetes Blatt langer am Leben zu halten, die im Blatt vorhandenen Nahr -
stoffe werden vorzeitig abgezogen, es tritt eine verfri hte Seneszenz ein (s.0.). Eine Verkleinerung
der Blattflache in der untersten Hohenstufe, verbunden mit deutlichen Zuwéchsen in den dartber
gelegenen Stufen, wurde bei Brachypodium unter einem erhéhtem NHs/NH,4 -Angebot im zweiten und

dritten Versuchsjahr nachgewiesen (s. 3.2.1.10.3).

Dass Brachypodium in der Lage war, mit geringeren Investitionen in die Blattspreiten (gréRere SLA)
eine ahnliche Blattlebensdauer wie Bromus zu erreichen, kdnnte unter Nahrstoffmangel einen Kon-

kurrenzvorteil bedeuten.

4.1.7 Blattflache, Blatttrockengewicht

Vorrausgesetzt eine Pflanze investiert ausreichend in ihren Photosyntheseapparat pro Blattflachen-
einheit, bestimmt die insgesamt vorhandene Blattflache, wie viele Photonen von einer Pflanze in je -
dem Augenblick aufgenommen werden kdnnen und wie hoch der mégliche Energiegewinn ausfallt
(MEZIANE & SHIPLEY 1999). Letzterer wird auch vom Gehalt an Pigmenten und Enzymen des Pho-
tosyntheseapparates pro Einheit Mesophyllbiomasse, von der Dicke des Mesophylls (NIINEMETS &
TENHUNEN 1997 zit. in MEZIANE & SHIPLEY 1999) sowie durch die Ausrichtung und vertikale Ver-
teilung der Blattflache beeinflusst (SILSBURY 1970). Daher kommt méglichen Effekten eines erhéh -

ten NH3/NH,4 -Angebotes auf die Blattflache und das Blatttrockengewicht besondere Bedeutung zu.
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Einflisse auf die vertikale Verteilung der Blattflache im Bestand werden in Abschnitt 4.1.8, Verande -
rungen der Investitionen in die Blattflachen im Verhéaltnis zu anderen Pflanzenorganen in Abschnitt
4.1.9. diskutiert.

4.1.7.1 Allgemeine Stickstoff-Effekte auf Blattflache und Blatttrockengewicht bei StiRgrasern

In Studien mit verschiedenen Sif3grasarten wurde beobachtet, dass das Wachstum der Blatter

besonders empfindlich auf ein erhthtes Stickstoffangebot reagiert (TERRY et al. 1983).

Eine deutliche Zunahme der Blattflache unter einer verbesserten Stickstoffversorgung beobachtete
LANGER (1958) bei Phleum pratense, das in Topfen im Freiland gehalten wurde. Ein von 30 ppm auf
150 ppm erhohtes Stickstoffangebot fiihrte nach einer Behandlungsdauer von 22 Wochen zu einer
Steigerung der Blattflache um etwa das 16-fache. Dabei nahm neben der Anzahl der Blatter pro Trieb
auch die Grof3e der einzelnen Blattspreiten zu. Die deutliche Verbindung der Blattfliche einer Pflanze
mit der Menge vegetativer Triebe spiegelte sich in starken Schwankungen der Blattflache im Verlauf
der Vegetationsperiode wider. So fihrte etwa ab Ende Mai der Wechsel zahlreicher Triebe in die
reproduktive Phase zu einer verringerten Blattneubildung (s. 4.1.3) und in der Folge zu eine r Abnah-
me der Blattflache. Mit der Neubildung von Seitentrieben am Ende der Reproduktionsphase wuchs

die Blattflache dann wieder an.

Einen positiven Effekt der Stickstoffversorgung fand auch RYLE (1964) bei sechs verschiedenen
SiRgrasarten, die Uber drei Monate im Gewachshaus gehalten wurden, darunter Dactylis glomerata,
Festuca pratensis, Lolium perenne und Phleum pratense. Erhdhte Stickstoffgaben (150 statt 15 ppm)

bewirkten pro Haupttrieb die Ausbildung einer im Mittel etwa 30 % grof3eren Blattflache.

In einem Experiment mit Lolium perenne wurde das Langenwachstum der Blatter durch Stickstoff-
gaben beschleunigt, die Blatter wurden langer und hatten eine gréf3ere Flache (ROBSON & DEACON
1978).

Arrhenatherum-Pflanzen, die in 1 |-Topfen in einem Versuchsgarten gehalten und tber einen Zeit-
raum von vier Monaten Diingergaben von 360 kg N, P und K ha ™ a™ erhielten, bildeten eine mit etwa
6 % nur geringfligig groRere Blattflache aus als die Kontrollpflanzen (PETIT et al. 1996). In dieser
Studie wurde jedoch als Substrat fir beide Behandlungsvarianten ein Gemisch aus Humus, Sand und
Gartenerde verwendet, sodass zu vermuten ist, dass die Nahrstoffversorgung auch ohne die zusatzli-

chen Diingergaben innerhalb der kurzen Untersuchungszeit ausreichend war.

4.1.7.2 NHy/NH, -Effekte auf Blattflache und -trockengewicht

Die Wirkung eines erhéhten NH4/NH, -Angebotes auf die Blattflache ist bisher nicht untersucht
worden. Eine Zunahme des Blatttrockengewichtes unter NH ;-Exposition beobachteten VAN DER
EERDEN et al. (1990) bei Deschampsia (Avenella) flexuosa und Molinia caerulea, zwei Suf3grasarten,
die wie Bromus und Brachypodium fir stickstoffarme Standorte typisch sind (ELLENBERG 2001,
OBERDORFER 2001). Wahrend Deschampsia unter NHz-Konzentrationen von 100 pg m™ ihre Blatt-
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trockenmasse im Verlauf der neunmonatigen Expositionszeit gegeniber den Kontrollen kontinuierlich
bis auf das Dreifache steigerte, waren die Reaktionen bei Molinia mit einer maximalen Zunahme von

75 % schwacher und nahmen zudem zum Ende der Expositionszeit wieder ab.

In der hier vorgestellten Studie fiihrte ein erhéhtes NH ,-Angebot bei allen drei Arten zu einem
Anwachsen der Blattflache und meist damit gekoppelt auch des Blatttrockengewichtes (s. 3.2.1.9).
Nachdem im ersten Versuchsjahr NH,"-Gaben deutliche Steigerungen bewirkt hatten, vergroRerten
sich im zweiten Versuchsjahr unter NHs-Exposition Blattflache und -trockengewicht bei allen drei
Arten. Fordernde Effekte der NH,"-Versorgung zeigten sich nur bei Bromus und Brachypodium.
Brachypodium vergréRerte seine Blattflache unter NH3z-Exposition mit Steigerungsraten bis 2,4 am
starksten, aber auch Arrhenatherum und Bromus verdoppelten ihre Blattflache. Bei einem hohen
NH4/NH,4 -Angebot traten jedoch besonders bei Brachypodium aber auch bei Bromus deutliche
Sattigungseffekte auf. Im dritten Versuchsjahr profitierte Arrhenatherum analog der Entwicklung bei
der Sprosstrockenmasse auch bei Blattflache und —trockengewicht wieder starker von erhdhten NH, -
Gaben, die Reaktionen auf die NH s-Exposition waren dagegen abgesc hwacht. Deutliche Steigerun-
gen unter beiden NH,-Formen zeigten sich erneut bei Brachypodium, die NHs-Effekte waren im drit-
ten Versuchsjahr linear. Ein Auseinanderlaufen der Reaktionen von Sprosstrockengewicht und Blatt -
flache/-trockengewicht zeigte sich dagegen bei Bromus. Bei dieser Art setzten sich die im Vergleich
zu den Vorjahren positiveren Behandlungseffekte auf die Sprosstrockenmasse bei der Blattflache und

dem Blatttrockengewicht nicht fort, hier reagierte die Art sogar schwéacher als im Vorjahr.

Es wurde bereits in Kapitel 4.1.2 darauf hingewiesen, dass bei allen drei Arten die Blattflache im
3. Versuchsjahr haufig gegentber dem Vorjahr verkleinert war. Die artspezifisch unterschiedliche
Ausbildung dieser Reduktionen (s. 3.2.1.9, Tab. 18) spricht fur einen mit der Dauer der Expositions-

zeit zunehmenden Mangel an einem anderen Nahrelement als Stickstoff als Ursache.

4.1.7.3 Einflusse der Triebdichte und der Blattflache pro Trieb auf die Blattflache der Modellbestéande

Sowohl die Blattflache einer Pflanze als auch die eines Bestandes sind abhangig von der Blattflache
pro Trieb - bestimmt durch die Flache und der Zahl der einzelnen Blatter - sowie der Anzahl an Trie-
ben (RYLE 1964). Beides sind dynamische GroRRen, sie sind zu jedem Augenblick das Ergebnis aus
Prozessen, die zum Aufbau der Blattflache beitragen wie Blattneubildung, -entfaltung und -flachen-
wachstum und der Seneszenz von Blattern, die zum Abbau der Blattflache fuhrt (MONTEITH &
ELSTON 1983).

In der aktuellen Studie nahm unter einem erh 6hten NHs/NH,"-Angebot die Triebdichte bei allen drei
Arten zu (s. 3.2.1.3). Wurde das Anwachsen der Blattflache in den Modellbestéanden vor allem durch

die Triebdichte verursacht oder nahm auch die Blattflache pro Trieb zu ?

Bei einem Vergleich der entsprechenden Daten fur den Schnittzeitpunkt des zweiten Versuchsjahres
lieRen sich sowohl Ubereinstimmungen als auch deutliche Unterschiede zwischen den Arten erken -
nen (s. Tab. 41 und Abb. 114). Fast durchgéngig galt, dass starke Steigerungen der Blattflache pro

Topf sowohl auf eine erhohte Triebdichte als auch auf eine vergroRerte Blattflache pro Trieb zuriick-
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gingen. Wahrend hierzu jedoch bei Arrhenatherum beide Faktoren etwa gleichviel beitrugen, wurden
bei Brachypodium etwa 2/3 der Blattflachenzuwéachse pro Topf durch die erhéhte Triebdichte verur-
sacht und nur 1/3 durch eine Zunahme der Blattfliche pro Trieb. Genau das Umgekehrte war bei
Bromus der Fall, bei dieser Art waren die Steigerungen bei der Bestandesblattflache grofiteils auf
eine groRere Blattflache pro Trieb zuriickzufiihren. Schwach negative Reaktionen oder geringe Zu-
wachse gingen bei Arrhenatherum und Brachypodium auf eine Kombination aus Verkleinerung der

Blattflache pro Trieb und relativ schwachem Zuwachs in der Triebdichte zuriick.

Nur bei Bromus trat dagegen sowohl unter maximalem NH, -Angebot als auch bei héchsten NH -
Konzentrationen der Fall auf, dass negative Effekte bei der Triebdichte durch besonders starke Zu-
wachse der Blattflache pro Trieb ausgeglichen wurden, sodass die Bestandesblattfl &che trotzdem
zunahm. Dies ist auch daher bemerkenswert, da bei der Analyse der Triebdichte festgestellt wurde,
dass bei Bromus im Gegensatz zu Brachypodium und Arrhenatherum die Sprossbiomasse der ein-
zelnen Triebe unter NH3z-Exposition nicht zunahm (s. 4.1.4). Dass es Bromus gelang, die Blattflache
pro Trieb starker als die beiden anderen Arten zu erhdhen, deutet darauf hin, dass die Investitionen in

die Blattspreiten reduziert wurden. Als einzige der untersuchten Arten nahm bei Bromus im 2. Ver-

Tab. 41: Vergleich der durchschnittlichen prozentualen Veranderungen (Maximalversorgung vs. Kon-
trolle) von Blattflache Topf™, Trieben Pflanze™ und Blattflache Trieb™ unter erhdhtem NHs und ver-
anderter NH,"-Versorgung zum Zeitpunkt des Schnitts im Juli des zweiten Versuchsjahres (1996)

Blattflache pro | Triebe/Pflanze Blattflache/
Art Behandiung Topt (Juli) Trieb
NH, Okgha'a™ + 115 +51 + 50
NH; |[NH, 20kghata™ +95 + 44 +35
NH," 50 kg ha™ a™ +134 +59 +52
Arrhenatherum .
NH3; O pg m’ -7 +9 -18
NH," | NHz 20 pg m™ +16 +8 +14
NH; 50 pg m™ +2 +15 - 16
NH, Okgha'a™ + 136 + 68 +32
NH; |[NH, 20kghata™ +18 +30 -2
, NH," 50 kg ha™ a™ +6 +28 -19
Brachypodium .
NH; O pg m’ +108 + 68 +27
NH," | NHz 20 pg m™ -6 +33 -32
NH; 50 pg m™ -6 +27 -23
NH, Okgha'a™ + 127 + 42 + 68
NH; |NH, 20kghata™ +115 +33 + 64
5 NH," 50 kg ha™ a™ +82 -5 + 109
romus
NH; 0 pg m™ +73 +25 + 45
NH," | NHz 20 pg m™ +23 +9 +25
NH; 50 pg m™ +38 -17 +79
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Abb. 114: Blattflache Topf™ (oberhalb 7 cm Schnitthéhe), Anzahl Triebe Pflanze™ und Blattflache
Trieb™ unter erhdhtem NH; und veranderter NH,"-Versorgung in den Monokulturen zum Zeitpunkt der
Ernte im Juli des zweiten Versuchsjahres (1996)

suchsjahr die spezifische Blattflache unter NH;-Exposition (tendenziell) um ca. 15 % zu, wahrend die
SLA bei Arrhenatherum und Brachypodium um etwa 20 % abnahm (s. 4.1.6).

In einer Gewéachshausstudie von DE KROON & KNOPS (1990, zu Einzelheiten s. 4.1.4) r eagierte
Brachypodium auf ein erhdhtes Nahrstoffangebot neben einer Steigerung der Triebdichte bis auf das
3,5-fache der Kontrollen auch mit einer Zunahme der durchschnittlichen Blattflache pro Trieb. Diese
war am Ende des etwa sechsmonatigen Experimentes um etwa das 1,4-fache erhéht, also deutlich
starker als in der aktuellen Studie. DE KROON & KNOPS (1990) ernteten jedoch ihre Versuchspflan -
zen bevor nach ihren Angaben eine hohe Triebdichte das Wachstum einzelner Triebe beeinflussen

konnte.

4.1.7.4 Differierende Strategien der untersuchten Arten

In der hier vorgestellten Untersuchung war Brachypodium in der Lage, die mdglichen Nachteile, die
sich aus einem mit etwa 20 Tagen sehr langen Blattentfaltungsintervall (s. 3.2.1.5) fir die Bestandes-
entwicklung dieser Art ergeben kénnten, v.a. durch eine grol3e Zahl an Trieben auszugleichen. Auch
die mit durchschnittlich 42 Tagen (ts) relativ lange Blattlebensdauer (s. 3.2.1.6) trug dazu bei, dass
Brachypodium bereits in den Kontrollkulturen ohne ein erhdhtes NH3/NH, " -Angebot mit durchschnitt-
lich etwa 1850 cm2 pro Topf (Ernte 3. Versuchsjahr, alle Hohenstufen) die mit Abstand grof3te Blattfla-

che aller drei Arten ausbilden konnte - 3,8 mal gréRer als die zu diesem Zeitpunkt von Arrhenatherum
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im Mittel gebildete Flache und 2,1 mal Gber dem von Bromus erreichten. Zwar lag Bromus zumindest
in den Kontrollen beztglich der Triebdichte mit Brachypodium gleichauf, die Blattflache pro Trieb war
jedoch bei Brachypodium mehr als viermal so grof3 wie bei Bromus und doppelt so gro3 wie bei
Arrhenatherum. Bromus konnte dies offensichtlich auch durch ein im Erfassungszeitraum mit etwa
9,5 Tagen relativ kurzes Blattentfaltungsintervall in Verbindung mit einer hohen Blattlebensdauer (tso:
45) nicht ausgleichen. Bei Arrhenatherum wurde zwar mit nur 6 Tagen das kirzeste Blattentfaltungs-
intervall festgestellt, die Triebdichte blieb jedoch bereits in den Kontrollen hinter Bromus und
Brachypodium zurtick (s. 3.2.1.3), so dass auch durch eine Blattflache pro Trieb, die etwa das Dop -
pelte von Bromus betrug, der deutliche Abstand der Bestandesblattflache zu Bromus nicht aufgeholt
werden konnte. Dabei spielte als Negativfaktor bei Arrhenatherum auch die mit 30 Tagen (tso) relativ
kurze Lebensdauer der Blattspreiten eine Rolle. Obwohl Arrhenatherum als schnellwiichsige Art Gber
eine hohe Blattentfaltungsrate und eine grof3e Zahl lebender Blatter verfligt, kbnnen langsam wachs-
ende Arten wie Brachypodium und Bromus trotz einer niedrigen Blattentfaltungsrate durch langere
Blattspreiten (s. 4.1.3), eine grol3ere Zahl von Trieben und eine langere Blattlebensdauer tber eine

ahnliche oder sogar groR3ere Blattflache verfligen.

Durch die Ausbildung einer moglichst groRen Blattflache wirken Brachypodium und Bromus auch den
Nachteilen entgegen, die sich aus einem relativ niedrigen Stickstoffgehalt der Blattspreiten (s. 4.1.6)
und damit verbunden relativ niedrigen Photosyntheseraten ergeben (s. 3.3.1 & 4.1.11). Die GroRe der
Blattflache kann somit als wichtige Variable angesehen werden, die den Kohlenstoffgewinn ei ner
Pflanze beeinflusst. Unabhangig davon, ob eine Pflanze eine bestimmte Stickstoffmenge in einer
kleinen Blattflache konzentriert oder die gleiche Menge in einer viel gréReren Flache verteilt, kann
der Kohlenstoffgewinn der gleiche sein, da im letzteren Fall die niedrigen Photosyntheseraten durch
eine groRere Blattflache zum Auffangen photosynthetisch aktiver Strahlung ausgeglichen werden
kénnen (CHABOT & HICKS 1982).

Dass die Blattflache jedoch mit steigendem NHs/NH,-Angebot nicht unbegrenzt zunehmen kann,
zeigte das Auftreten von Sattigungseffekten bei allen drei Arten, am haufigsten, namlich im 2. und 3.
Versuchsjahr, bei Bromus. Hierin spiegelte sich auch die unterschiedliche Fahigkeit der Arten wider,
ihren Sprossaufbau zu verandern, um somit die vertikale Verteilung ihrer Blattflache zu verbessern.
Besonders bei Bromus, der die starke Konzentration der Blattflache in den unteren Hohenstufen auch
unter einem erhéhten NHs/NH, -Angebot weitgehend beibehielt (s. 3.2.1.10.4 & 4.1.8) aber auch bei
Brachypodium ist die Beschattung von Blattern im Bestand ein Faktor der eine Zunahme der Kohlen -
stoffgewinne durch eine vergréRerte Blattflache begrenzt und damit auch zu einer Abschwachung der
positiven Behandlungseffekte auf die Blattflache beitragen kann. Zwar ist Brachypodium besser als
andere Halbtrockenrasenarten in der Lage, auch unter einem eingeschrankten Strahlungsangebot
grof3e Biomassen zu bilden (s. 4.1.1 & 4.1.4), zudem optimierte Brachypodium die vertikale H6hen-
verteilung der Blattflache stérker als Arrhenatherum und Bromus (s. 4.1.8), in der aktuellen Arbeit
wurde aber ein Wert von ca. 4000 cm? Blattflache pro Topf (entspricht ca. 6,5 m?2 pro m?) nicht tber -
schritten. Die deutlichen Sattigungseffekte nach Erreichen dieses Wertes im zweiten Versuchsjahr (s.

Abb. 53) sprechen dafiir, dass zumindest unter den hier herrschenden Wuchsbedingungen dies ein
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Maximalwert fiir Brachypodium darstellt (die maximale Triebdichte betrug . ca. 4900 Triebe m?, s.
4.1.4).

4.1.7.5 Blattflachenindex (LAIl) der Kulturen im Vergleich zu Freilandbestanden

Im 3. Versuchsjahr erreichte Brachypodium in den Kontrollen mit ca. 3,0 den héchsten Blattflachen -
index (LA, Blattflache des Bestandes pro Grundflacheneinheit) aller drei Arten, gefolgt von Bromus,
dessen LAl bei ca. 1,4 lag. Am niedrigsten war der LAl zum Zeitpunkt der Schlussernte bei

Arrhenatherum mit nur ca. 0,8. Unter einem erhéhten NHs/NH,"-Angebot stieg der Blattflachenindex

bis auf etwa 6,2 bei Brachypodium, 2,2 bei Bromus und 1,6 bei Arrhenatherum an.

Die Blattflachenindizes der beiden Halbtrockenrasenarten stimmen gut mit Befunden von HEIL (1988)
Uberein, der in einem MESOBROMETUM im Suiden Hollands LAI-Werte zwischen 2,2 und 3,2 ermittelte.
Fur ein artenreiches Schweizer MESOBROMETUM ermittelten HUOVINEN-HUFSCHMID & KORNER
(1998) einen durchschnittlichen LAI von 3,2. Hieran hatten SUR- und Sauergraser mit 2,3 den gréi3ten
Anteil, Bromus als haufigste Art kam alleine auf einen LAI von 1,3. In einem hollandischen Halb -
trockenrasen fand WERGER (1983 a) jedoch deutlich hdhere Blattflachenindizes. In einem offenen,
von Krautern dominierten MESOBROMION lag dieser im Mittel bei 4,8, in einem von Brachypodium
dominierten dichteren Bestand sogar bei 8,0. Ebenfalls deutlich Gber den Werten der aktuellen Studie
lag der Blattflachenindex, den HEIL (1988) in einem ARRHENATHERETUM ermittelte und der im Laufe

des Sommers von 1,7 bis auf maximal 5,8 zunahm.

Nach RABOTNOV (1977) nimmt der LAI im Wirtschaftsgrinland bei einer verbesserten Nahrstoff-

versorgung um das 1,3- bis 2-fache zu.

Untersuchungen von HEIL (1988) und HEIL et al. (1989) in verschiedenen Griinlandgesellschaften
zeigten, dass die Menge des aus der Atmosphére eingetragenen Ammoniums durch die Rauhigkeit
der Oberflache beeinflusst wird. In Vegetationsbestéanden wird dies durch die Bestandesstruktur, also
die Hohe und Dichte der Vegetation bestimmt. Je groRer die Rauhigkeit ist, um so stéarker unterschei -
det sich die Deposition im Pflanzenbestand von der im Freiland. HEIL et al. (1989) fand einen engen
Zusammenhang zwischen dem Blattflachenindex und der eingetragenen Ammoniummenge. Diese
nahm jedoch erst ab einem LAI von Uiber 2 zu, was darauf hindeutet, dass Griinlandbestéande mit
einer LAl unter 2 nicht oder nur in geringem Masse als Filter wirken. Andere Struktureigenschaften
der Pflanzenbestéande wie die Vielfalt an Blattformen, die Blattstellung u.a. scheinen dagegen nur
eine geringe Rolle zu spielen. Obwohl sich die untersuchten Molinia-, die ARRHENATHERETUM- und
MESOBROMETUM-Besténde in ihrer Feinstruktur deutlich unterschieden, waren die eingetragenen

Ammoniummengen jedoch gut mit den Blattflachenindizes korreliert.
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4.1.8 Wuchshohe, vertikale Verteilung von Biomasse, Blattflache und Strahlung, Gewebedichte der

Stangel

Das Hohenwachstum aller drei Arten wurde in mindestens einem der drei Versuchsjahre durch die

NH4/NH,4 -Behandlungen geférdert, am starksten bei Arrhenatherum, gefolgt von Brachypodium, am
geringsten bei Bromus (s. 3.2.1.2). Ein hemmender Effekt auf die Wuchshohe trat nur bei Bromus zu
Beginn der dritten Vegetationsperiode unter NHz-Exposition auf, wurde aber im weiteren Verlauf der

Vegetationsperiode wieder ausgeglichen.

Die Zunahme der Wuchshéhe unter einem erhéhtem NHs/NH, -Angebot kann als Teil der Wuchs-
forderung bei einem verbesserten Nahrstoffangebot gewertet werden. Zugleich werden die Pflanzen
jedoch auch durch die bei einer verbesserten NH 3/NH, -Versorgung zunehmende Dichte der Bestan-
de (Zunahme der Triebanzahl, s. 3.2.1.3, Anwachsen der Blattflache, s. 3.2.1.9), die zu einem redu-
zierten Strahlungsangebot fihrt (s. 3.2.1.11), zu einem verstarkten Hohenwachstum angeregt. Eine
Verlangerung der Internodien ist ebenso wie eine Hemmung der Verzweigung (bzw. bei Grasern der
Bildung von Seitentrieben, s. 4.1.4) eine typische Reaktion der Pflanze auf ein geringe s Strahlungs-
angebot (DE KROON & HUTCHINGS 1995). Dies wurde bereits im Zusammenhang mit der Trieb-
dichte diskutiert (s. 4.1.4).

Im Rahmen mehrjéahriger Untersuchungen verschiedener Grinlandgesellschaften registrierte
KRATOCHWIL (1989) die Veranderungen der Bestandesstruktur, die bei einer Uberfiihrung von
Halbtrockenrasen (MESOBROMETEN) in Glatthaferwiesen (ARRHENATHERETEN) durch Diingung eintre-
ten. Neben einem Anwachsen der Vegetationsdichte nahm auch die Vegetationshdhe stark zu: von
vormals ca. 60 cm in den MESOBROMETEN auf ca. 90 cm in den ARRHENATHERETEN (im Juni). Wah-
rend im aktuellen Experiment die artspezifischen Unterschiede zwischen Bromus und Arrhenatherum
in den ungediingten Kontrollkulturen nur gering waren — Bromus erreichte mit einer durchschnittlichen
Wuchshéhe von 82,38 + 6,55 cm fast die Hohe von Arrhenatherum mit 88,50 + 21,88 cm - entsprach
die Differenz unter einem maximalen NH3/NH, -Angebot mit ca. 25 cm (s. Tab. 42) etwa den Frei-
landbeobachtungen von KRATOCHWIL (1989).

Im Dingeexperiment von VOGEL (1978, s. 4.1.1) fuhrten sowohl bei Arrhenatherum als auch bei
Brachypodium erhdhte Stickstoffgaben noch in Mengen, die das Ubliche Freilandangebot deutlich
Ubertrafen, zu einem Anwachsen des Wuchshohe. Die Sprosshdhe von Arrhenatherum nahm bis zu
Stickstoffgaben von 400 kg ha™ a™* zu und blieb auch bei einem bis auf maximal 6400 kg N ha™ a™
erhéhtem Angebot bei etwa 100 cm. Auch Brachypodium steigerte bis 400 kg N ha™ a™* sein Hohen-
wachstum deutlich. Lag das Angebot jedoch tiber 1600 kg N ha™* a™, nahm die Sprosslange wieder
ab. Bromus wurde zwar von VOGEL (1978) auch untersucht, es finden sich jedoch keine Angaben

zum Hohenwachstum.

Eine deutliche Forderung des Hohenwachstums von Brachypodium unter einem erhdhten Stickstoff-
angebot beobachteten auch DE KROON & BOBBINK (1997) im Rahmen einer experimentellen Stu-
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die in verschiedenen hollandischen Halbtrockenrasen. In Parzellen, die drei Jahre lang 100 kg N ha ™
a™ erhalten hatten, nahm die Sprosshéhe von Brachypodium im Durchschnitt um das 2,8-fache zu,
von ca. 25 auf ca. 70 cm. In der aktuellen Studie betrugen die stérksten Zuwachse bei Brachypodium
unter NH5-Exposition 25 bis 30 % (zweites Versuchsjahr), bei erhéhter NH, -Versorgung ca. 50 - 60 %

(drittes Versuchsjahr).

Ein Vergleich der von den Versuchspflanzen im Juni (Maximum) der dritten Vegetationsperiode
durchschnittlich erreichten Wuchshdhe mit den Angaben verschiedener Autoren fiir die Verhaltnisse
an naturlichen Standorten (Tab. 42) zeigt insgesamt eine gute, wenn auch artspezifisch etwas abwei-
chende Ubereinstimmung. Wahrend die Wuchshohe der Arrhenatherum—Triebe sowohl in den Kam-
mern als auch in den Freilandkulturen innerhalb des (weiten) Rahmens aller Literaturangaben lag,

wichen die beiden Halbtrockenrasenarten leicht davon ab. Die von Bromus in den Versuchskammern

erreichte Wuchshohe deckte sich mit den Angaben von GRIME et al. (1988), ROTHMALER (2001)
und DIERSCHKE & ENGELS (1991). Letztere erfassten die Wuchshéhe von 30 Trieben auf einer
einmal jahrlich geméahten Versuchsflache innerhalb eines Halbtrockenrasens. Die Werte von
KALTOFEN & SCHRADER (1991) und OBERDORFER (2001) wurden um etwa 10 bzw. 20 cm Uber -

troffen. Die Hohe der Freilandkulturen stimmte mit diesen Angaben dagegen besser tiberein. Bei

Brachypodium bedingte die im Vergleich zu den beiden anderen Arten auch in der dritten Vegetati-

onsperiode geringe Ausbildung von ahrentragenden Stangeln, dass die durchschnittliche Wuchshohe

in den Modellkulturen meist unter den Literaturangaben blieb.

Tab. 42: Vergleich der im Juni des dritten Versuchsjahres (1997) von den Modellkulturen durch-
schnittlich erreichten Wuchshdhe mit Angaben aus der Literatur

Arrhenatherum

Bromus

Brachypodium

Modellkulturen OTC,
Kontrollen

88,50 + 21,88 cm

82,38 + 6,55 cm

27,13+ 4,85cm

Modellkulturen OTC,
maximales NHs/NH,"-
Angebot

108,88 + 20,89 cm

84,31 + 7,06 cm

42,38 £ 7,23 cm

Modellkulturen Freiland, | 76,25 + 14,96 cm 25,25+ 17,56 cm 18,50 + 2,0 cm
Kontrollen
Modellkulturen Freiland, | 74,0 + 12,78 cm 72,75+ 19,75 cm 23,5+3,25cm

maximales NHs/NH,"-

Angebot

KALTOFEN & 50 - 180 cm 30 — 70 cm (,mitunter keine Angaben
SCHRADER (1991) auch héher")

DE KROON & ca. 15-45cm
BOBBINK (1997)

OBERDORFER (2001) |40 -150cm 30-60cm 50 - 60 cm
ROTHMALER (2001) 60 — 120 cm 30—-90cm 60 — 100 cm
DIERSCHKE & 85,2

ENGELS (1991)

GRIME et al. (1988)

Blatttriebe und bliiten-
tragende Triebe bis 120
cm

Blatttriebe bis 30 cm,
blitentragende Triebe
bis 100 cm

Blatttriebe i.d.R. unter
30 cm, blltentragende
Triebe bis 60 cm
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Fur eine moglichst optimale Nutzung des Sonnenlichts ist nicht allein eine grof3e Blattfliche aus -
schlaggebend, sondern auch die Form ihrer vertikalen Verteilung im Bestand (ELBERSE &
BERENDSE 1993). Um in einem dichten Pflanzenbestand das nutzbare Strahlungsangebot zu ver -
bessern und die Selbstbeschattung zu reduzieren, missen die Pflanzen versuchen, die vertikale Ver-
teilung ihrer Blatter diesbezlglich zu optimieren (WERGER & HIROSE 1991).

Bei Arrhenatherum war die Blattflache iber einen relativ groRen Héhenbereich verteilt, es w ar daher
in Bezug auf die Strahlungsnutzung deutlich im Vorteil gegentiber den niedrigerwiichsigen Arten
Bromus oder Brachypodium, von denen letzteres wiederum unter diesem Aspekt eine bessere verti -
kale Verteilung erreichte (s. 3.2.1.10.4).

Dieser Konkurrenzvorteil verstarkte sich sowohl bei Arrhenatherum als auch bei Brachypodium be-
reits zu Beginn der Studie durch NH,"-Gaben, in den folgenden Jahren zusétzlich unter NH 3-Expo-
sition. Beide Arten verlagerten einen Teil ihrer Blattflache innerhalb der bestehe nden Blattebenen
nach oben, die Férderung der Wuchshdhe ermdglichte ihnen aber auch die Anlage neuer, héher gele -
gener Blattebenen. Bei Bromus traten erst im dritten Versuchsjahr unter NHs/NH,-Versorgung &hn-
liche Veranderungen der vertikalen Verteilung der Blattflache auf, ihre Stérke blieb jedoch hinter den

anderen Arten zurlick (zu den Vorteilen dieses Wuchsverhaltens fiir Bromus s. 4.2.1).

Auch bei einem maximalen NH s/NH,"-Angebot behielt Arrhenatherum jedoch unter den hier unter-
suchten Arten die fiir eine optimale Nutzung des Sonnenlichts giinstigste Form der Blattflachenver-
teilung, mit deutlichem Abstand gefolgt von Brachypodium und Bromus. So fand sich in den Kontroll-
kulturen von Bromus im Mittel 35 % der Blattflache in der erst mit der Schlussernte erfassten unter-
sten Fraktion (0 bis 7 cm Uber dem Boden), wahrend es bei Arrhenatherum und Brachypodium jeweils
unter 5 % waren. Im Bereich bis 17 cm befand sich bei Bromus sogar annahernd 90 % der Blattfla-
che, bei Brachypodium waren es 65 % und nur 33 % bei Arrhenatherum. Brachypodium tberschritt

die 90 %-Grenze im Bereich bis 27 cm, Arrhenatherum erst im Bereich bis 57 cm tUber dem Boden.

Aufgrund des hohen Anteils der untersten Fraktion an der Blattflache von Bromus wurde die Gesamt-
blattflache dieser Art in den ersten beiden Vegetationsperioden unterschétzt. Ahnliches muss auch fir
die vertikale Verteilung der Blattflache dieser Art angenommen werden, da die Blatter an den rispen -
tragenden Stangeln zum Zeitpunkt der jahrlichen Ernten bereits wieder weitgehend seneszent waren
und somit nur als solche erfasst wurden - dies waren zwar im Vergleich zu den anderen Arten nur we-
nige und relativ kleine Blatter, sie konnten jedoch aufgrund ihrer Position die photosynthetisch aktive

Strahlung besser nutzen als die Masse der Blatter im Bereich unter 30 cm Hoéhe.

In der Literatur finden sich nur wenige quantitative Angaben zur vertikalen Verteilung der Sprosstrok-
kenmasse oder der Blattflache bei den hier untersuchten Arten. Bisher am besten untersucht wurde
diesbeziglich Brachypodium, fir diese Art liegen aus Diingeversuchen in hollandischen Halbtrocken -
rasen auch Angaben zu Anderungen in der Verteilung der Trockenmasse unter Stickstoff -Anreiche-
rung vor (BOBBINK et al. 1988, Tab. 43). Bei ELBERSE & BERENDSE (1993) finden sich Daten zur
vertikalen Verteilung der Blattflache von Arrhenatherum, KOBLET (1972) untersuchte entsprechen

des in der nach dem Glatthafer als vorherrschender Art benannten Pflanzengesellschaft, dem
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ARRHENATHERETUM ELATIORIS (Tab. 44).

In Tab. 43 sind Daten zur vertikalen Verteilung der Sprosstrockenmafie von Brachypodium aus der
aktuellen Studie und Angaben von BOBBINK et al. (1988) aus Versuchsflachen im Freiland neben -
einandergestellt. Dabei zeigten die Untersuchungsflachen von BOBBINK et al. (1988) in einem
MESOBROMETUM ERECTI im Gebiet ,Gerendal” eine bessere Ubereinstimmung mit den hier ermittelten
Werten als die Flachen im Gebiet ,Wrakelberg“. Gerendal wurde bis zur Unterschutzstellung 1967 als
Wirtschaftsgriinland regelméaRig gediingt, wahrend Wrakelberg schon seit Anfang der 1960 er Jahre
geschiitzt ist. Die héheren Biomassen in Gerendal sind wahrscheinlich eine Nachwirkung der Diin-
gung vor dem Jahr 1967 (BOBBINK et al. 1988). Beide Flachen werden seit Jahrzehnten im spéaten
Herbst gemaht. Die Biomasse direkt an der Bodenoberflache ist in der hier vorgestellten Studie deut
lich groRer als auf den Freilandflachen, vermutlich eine Folge der etwas schlechteren Streuabbaube-
dingungen in den Open top-Kammern (s. 4.1.1). Durch die geringere Hohe der untersten Fraktion

(7 cm statt 10 cm bei BOBBINK et al. 1988) liegt die tatsachliche Differenz noch dariiber. Dagegen
stimmen die ermittelten Werte in den Fraktionen 7-17 und 17-27 cm relativ gut Uberein (entspricht
etwa den Fraktionen 10-20 und 20-30 von BOBBINK et al. 1988), dies gilt auch fiir die starke Abnah -
me der Sprosstrockenmasse in den Hohenstufen darliber, wenn auch in den Freilandflachen deutlich
groRere Biomassen gefunden wurden, dies wahrscheinlich aufgrund einer héheren Zahl &hrentragen -
der Stangel. Auch beim Vergleich der Behandlungseffekte stimmen die Versuchsparzellen in
Gerendal besser mit der aktuellen Studie Uberein als die Flachen in Wrakelberg. Die starksten Zu-
wachse traten dort wie in den hier untersuchten Modellkulturen von Brachypodium im Héhenbereich
zwischen 30 und 50 cm auf, was darauf hindeutet, dass es Brachypodium gelang, unter verbesserter

Stickstoffversorgung in diesem Bereich seine Blattflache deutlich zu vergréern.

Vergleicht man die prozentuale Verteilung der Sprosstrockenmas se von Brachypodium auf die einzel-
nen Hohenfraktionen, so wird deutlich, dass sowohl in dieser Studie wie in den Freilandparzellen zu-
sétzlich zu den absoluten Zuwéachsen in allen Fraktionen unter verbesserter NH, bzw. NH,NOs-Ver-
sorgung eine teilweise Verlagerung der Biomasse nach oben stattfand, die starksten Reduktionen tra-
ten jeweils in der untersten Hohenstufe auf. Die in dieser Studie erfassten Veranderungen der vertika-
len Bestandesstruktur bei Brachypodium unter einem erhéhten NH3/NH, -Angebot entsprachen damit
weitgehend den bei Stickstoffanreicherungsexperimenten im Freiland gemachten Beobachtungen
(BOBBINK et al. 1988, BOBBINK 1991). Insgesamt belegt dieser Vergleich den freilandéhnlichen

Aufbau der Modellkulturen von Brachypodium.

ELBERSE & BERENDSE (1993) verglichen die Sprossmorphologie von acht StiRgrasarten aus Habi -
taten unterschiedlicher Nahrstoffverfiigbarkeit. Nach 16 Wochen im Gewéachshaus wurde u.a. die ver-
tikale Verteilung der Blattflache analysiert. Die Arten aus nahrstoffarmen Standorten (Festuca ovina,
Festuca rubra und Anthoxanthum odoratum) zeichneten sich durch eine starke Konzentration der
Blattflache im Bereich bis 15 cm Uber der Bodenoberflache aus - im Gegensatz zu den Arten nahr-
stoffreicherer Standorte, darunter Arrhenatherum elatius, die hoher wuchsen und eine gleichméRigere
vertikale Verteilung der Assimilationsflachen aufwiesen. Diese Ergebnisse entsprachen weitgehend

den Beobachtungen in der aktuellen Studie, wobei Brachypodium bezlglich der Sprossmorphologie
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Tab. 43: Anderungen der vertikalen Verteilung der Sprosstrockenmasse (g TG m” bzw. % des Sprosstrockengewichtes von Brachypodium unter Einfluss von NH;
und NH," (diese Studie) bzw. NH4NO; (Experiment von BOBBINK et al. 1988)

diese Studie (auf m2 hochgerechnete MW) BOBBINK et al. (1988)
NH3 1 3 1 N 0 N N-SR 0 N N-SR
NH," 1 1 3 Gerendal Wrakelberg
HF gTéGm? gTGm? gTGm? NHz»-SR NH4-SR HF gTGm? gTGm? gTGm? gTGm?
87-97 0,00 0,00 0,85 90-100 0 0 0 0
77-87 0,00 0,44 2,88 80-90 0 1 2 1 0,50
67-77 0,00 1,31 3,60 70-80 1 2 2,00 4 5 1,25
57-67 0,37 0,69 2,38 1,89 6,52 60-70 1 4 4,00 5 4 0,80
47-57 0,24 1,00 1,90 4,10 7,82 50-60 2 5 2,50 6 6 1,00
37-47 0,16 2,00 2,18 12,33 13,45 40-50 3 20 6,67 7 8 1,14
27-37 3,86 17,95 14,66 4,65 3,80 30-40 12 65 5,42 8 20 2,50
17-27 46,16 143,60 87,05 3,11 1,89 20-30 55 120 2,18 20 70 3,50
7-17 88,59 161,14 123,91 1,82 1,40 10-20 90 150 1,67 75 130 1,73
0-7 249,41 468,81 331,32 1,88 1,33 0-10 105 140 1,33 125 160 1,28
HF % % % +/- %. +/- %. HF % % +/- % % % +/- %
87-97 0,00 0,00 0,16+0,32 90-100 0 0
77-87 0,00 0,06+0,12 0,52+0,63 0,06 0,52 80-90 0 0,2 0,2 0,8 0,2 -0,6
67-77 0,00 0,16+0,19 0,63+0,26 0,16 0,63 70-80 0,4 0,4 0 1,6 1,2 -0,4
57-67| 0,09+0,19 0,09+0,17 0,41+0,28 0 0,32 60-70 0,4 0,8 0,4 2,0 1,0 -1,0
47-57] 0,06+0,07 0,12+0,14 0,33+0,22 0,06 0,27 50-60 0,7 1,0 0,3 2,4 15 -0,9
37-47] 0,04+0,06 0,24+0,18 0,39+0,22 0,20 0,35 40-50 11 3,9 2,8 2,8 2,0 -0,8
27-37] 0,99+0,65 2,19+0,53 2,54+0,55 1,20 1,55 30-40 45 12,8 8,3 3,2 5,0 1,8
17-27( 11,83+x2,02 17,86+1,89 15,16+2,41 6,03 3,33 20-30 20,4 23,7 3,3 79 17,3 9,4
7-17| 22,81+2,01 20,26+2,11 21,75+1,48 -2,55 -1,06 10-20 33,5 29,6 -3,9 29,8 32,2 2,4
0-7| 64,18+2,31 59,02+3,36 58,11+2,36 -5,16 -6,07 0-10 39 27,6 -11,4 49,6 39,6 -10,0
NHs; 1: 0 ug m>, 2: 20, 3: 50; NH,"1: 0 kg ha™ a?, 2: 20, 3: 50 N O: keine Diingung, N: 1. Jahr: 150 kg N ha™ a*, 2. und 3. Jahr: 50 kg N ha™
HF: Hohenfraktion von - bis (cm) SR: Steigerungsrate: TG unter a’; N-SR: Steigerungsrate: mittleres TG unter N-Diingung/mittleres TG Kon-
Maximalversorgung/TG Kontrolle trolle
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eine Mittelstellung zwischen den von ELBERSE & BERENDSE (1993) unterschiedenen Gruppen
einnimmt. Die unterste Hohenfraktion hatte bei Brachypodium mit nur etwa 5 % wie bei
Arrhenatherum einen geringen Anteil an der gesamten Blattflache. In den Kontrollvarianten von
Brachypodium fand sich in der nachsthoheren Fraktion im Mittel jedoch tber 60 % der Blattflache, bei

Arrhenatherum dagegen nur etwa 30 %.

Relativ gute Ubereinstimmungen mit der vertikalen Verteilung der Sprosstrockenmasse in den
Modellkulturen von Arrhenatherum zeigten sich auch beim einem Vergleich mit der von KOBLET
(1972) analysierten Situation in einer typischen Glatthaferwiese im Freiland (ARRHENATHERETUM
ELATIORIS) (Tab. 44). Aufgrund der gréReren Biomassen bei der Ublicherweise guten Nahrstoffversor -
gung dieser Pflanzengesellschaft stimmten diese Daten besser mit den Behandlungsvarianten tber-
ein, die NH, -Gaben erhielten als mit den Kontrollen ohne jede Anreicherung. Beim Vergleich der
Daten muss beriicksichtigt werden, dass zu den Hohenfraktionen der Freilandflache auch andere

Graser und Wiesenkrauter beitrugen.

Ahnlich detaillierte Literaturangaben wie fir Brachypodium und Arrhenatherum fanden sich fur
Bromus nicht. KLIMES & KLIMESOVA (2002) gaben jedoch an, dass in einem tschechischen Unter-
suchungsgebiet Bromus bei einer Schnitthbhe von 10 cm etwa 70 % seiner oberirdischen Biomasse
bei der Mahd verliert. Ahnlich wie in der aktuellen Studie waren diese Verluste auch do rt geringer als

bei htherwiichsigen Arten.

Tab. 44: Vertikale Verteilung der Sprosstrockenmasse (g TG m™) von Arrhenatherum (diese Studie)
und eines ARRHENATHERETUM ELATIORIS am 2.6.1965 vor dem ersten Schnitt (KOBLET 1972) (dort
leicht verschobene Hohenfraktionierung durch unterste Schnitthéhe von 6 statt 7 cm)

Hohen-
fraktion 97- 107- 117- 127- 137-  147-
Quelle von - bis 0-7 7-17  17-27 27-37 37-47 47-57 57-67 67-77 77-87 87-97 107 117 127 137 147 157

(cm)

Kontrolle | 204 618 331 209 147 84 51 3,6 15 1,0 0,8 0,6 0,4 0,07 01 0,0

Diese
Studie
NH,S® 2884 1000 652 480 328 231 157 95 61 29 19 15 07 04 02 01
KOB-
LET woox 150 110 90 70 50 45 30 20 10 5 2 0 0 0 0

(1972)

1: 50 kg NH4*-N ha™ a™

Die vertikale Verteilung der Blattspreiten beeinflusst in entscheidender Weise das Lichtklima in einem
Pflanzenbestand. Die Zunahme der Biomasse und die Verschiebungen in deren vertikaler Verteilung
unter einem erhdhten NHs/NH, -Angebot filhrten bei allen drei Arten zu deutlichen Veranderungen
des Strahlungsprofils (s. 3.2.1.11).

Experimentelle Studien von Wilson & Tilman (1991) mit Stf3grasern der nordamerikanischen Prérie
und von GRUBB et al. (1997) mit mitteleuropaischen Halbtrockenrasenarten zeigten, dass bei einem

geringen Nahrstoffangebot das Strahlungsangebot, bedingt durch die niedrige Wuchshohe, als be-
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grenzender Faktor nur eine untergeordnete Rolle spielt, das Wachstum der Pflanzen wird v.a. durch
die Wurzelkonkurrenz bestimmt. Erhéht sich jedoch die Néhrstoffverfligbarkeit, gewinnt in Folge der
Forderung des Sprosswuchses das Strahlungsangebot an Bedeutung. GRUBB et al. (1997) beobach-
teten, das ab einer Wuchshodhe von ca. 20 cm die Sprosskonkurrenz zur bestimmenden Grof3e wird.
Eine limitierende Wirkung des Strahlungsangebotes bei einer e rhéhten Nahrstoffversorgung zeigte
sich auch bei experimentellen Untersuchungen von EEK & ZOBEL (1997, 2001) und URBAS &
ZOBEL (2000, s. 4.1.1) in artenreichen Mahwiesen Estlands. Wurde durch die Installation siidexpo-
nierter Spiegel neben den Versuchsflachen ein zusatzliches Strahlungsangebot geschaffen, so fiihrte
dies zu einer deutlich erhdhten Bestandesdichte. Parallel dazu bewirkte das erhdhte Strahlungsange-
bot bei den hochwiichsigen SiRgrasern eine Reduktion der Wuchshohe, wahrend sich bei den niedri-
geren Krautern keine Veranderungen zeigten (LIIRA & ZOBEL 2000).

Auch fiur die Strahlungsverteilung im Bestand ist die Datenlage dank der Arbeiten von BOBBINK et
al. (1988) fur Brachypodium am besten. In der offeneren Vegetation des MESOBROMETUM am
Wrakelberg wurde die Hohe im Pflanzenbestand in der noch 50 % der photosynthetisch aktiven
Strahlung (PAR) Uber dem Bestand ankommt (,50 % light transmission point“) von ca. 9 cm in den
Kontrollen unter Stickstoff-Anreicherung auf mehr als 20 cm angehoben. Dies dedkt sich gut mit der
in dieser Studie ermittelten PAR-Verteilung (s. Tab. 45). In den Versuchsparzellen am Wrakelberg,
die keine Stickstoffdiingung erhielten, war allerdings die direkt am Boden gemessene Strahlung deut-
lich groRer als in den Modellkulturen, unter Stickstoffeinfluss trat in beiden Féllen eine starke Reduk -

tion ein. GRUBB et al. (1997) ermittelten in einem von Bromus erectus dominierten Halbtrockenrasen

Tab. 45: Ubersicht zu den Behandlungseffekten auf die PAR -Verteilung im Bestand Anfang Juni 1997
(3. Versuchsjahr) - Vergleich mit Angaben von BOBBINK et al. (1988) fiir Brachypodium

. . BOBBINK
Quelle diese Studie et al. (1988)
Arrhenatherum Bromus Brachypodium Brachypod.
+  NHa/ +  NHa/ +  NHa/
Kontr. NH3 NH,4 NH,* Kontr. NHj; NH,4 NH,* Kontr. NHj; NH,4 NH,* Kontr. N
50 % light
transmission
point* (cm 4 34 28 55 13 26 21 30 9 18 16 22 9 > 20
Uber dem
Boden, ca.)
PAR an
Bodenaober-
flache in %
der PAR iiber 44 6 12 4 7 3 8 7 9 1 4 1 32 4
dem Bestand,
ca.

in England dagegen mit ca. 8 % der PAR Uber dem Bestand einen dhnlichen Wert an der Bodenober-
flache wie in der aktuellen Studie — dies obwohl die dort untersuchte Vegetation mit einer durch-
schnittlichen Héhe von nur 10 cm deutlich niedriger war. Die geringen PAR-Anteile, die in den Kon-
trollen von Brachypodium und Bromus bis zur Bodenoberflache durchdringen konnten, zeigen, dass

in der aktuellen Studie die untersten Héhenfraktionen auch ohne NH3/NH,4 -Anreicherung sehr gut
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entwickelt waren. Deutlich héhere PAR-Werte am Boden wurden nur in den Kontrollen von

Arrhenatherum gemessen.

Mdogliche Effekte eines veranderten Strahlungsangebotes in den Modellkulturen werden im Zusam-
menhang mit dem Sprosstrockengewicht (s. 4.1.1), der Triebdichte (s. 4.1.4) und den interspezifi-

schen Konkurrenzbeziehungen (s. 4.2) diskutiert.

Tabelle 46 liefert einen Uberblick der Veranderungen verschiedener Parameter der vertikalen Vertei -
lung unter NH3/NH,4 -Versorgung in den Monokulturen zum Zeitpunkt der Schlussernte im dritten Ver -

suchsjahr.

Tab. 46: Veranderungen der vertikalen Verteilung von Sprosstrockenmasse und Blattflache unter
erhdhtem NH; und veranderter NH,"-Versorgung in den Monokulturen im dritten Versuchsjahr (1997):
+!: deutliche Optimierung der vertikalen Verteilung in Bezug auf die Strahlungsausnutung

+: Optimierung

(+): nur schwache Optimierung

Arrhenatherum Bromus Brachypodium
NH; NH," NH; NH," NH;3 NH,"
Sprosstrockenmasse + + (+) (+) + +
prozentuale Anteile +! +! + + +! +!
Blattflache + + + + + +
prozentuale Anteile +! +! + + +!

Bei allen drei hier untersuchten Arten spiegelten sich die Veranderungen des Sprossaufbaus unter
erhdhtem NHy/NH, -Angebot auch in einer Zunahme des prozentualen Anteils der Stangel am
Sprosstrockengewicht wieder (s. 3.2.1.12 und 4.1.9). Daneben trat bei allen drei Arten im Verlauf der
Expositionszeit eine signifikante Erhohung der Gewebedichte der Sténgel auf, bei Brachypodium im

zweiten Versuchsjahr, bei Arrhenatherum und Bromus in der dritten Vegetationsperiode (s. 3.2.1.13).

Es liegt nahe, hierin eine Anpassungsleistung der Versuchspflanzen an die Veranderungen des
Sprossaufbaus zu sehen. Vergleicht man jedoch die Effekte eines erhdhten NH ;-Angebotes auf die
Gewebedichte der Stéangel mit den Veranderungen der Wuchshéhe (s. 3.2.1.2) und der durchschnittli-
chen Blattflache pro Trieb (s. 4.1.7), so zeigte sich bei den drei untersuchten Arten keine durchgehen -
de Ubereinstimmung (s. Tab. 47). Im zweiten Versuchsjahr nahm bei Arrhenatherum sowohl die
Wuchshéhe als auch die Blattflache pro Trieb zu, eine Steigerung der Gewebedichte in einer &hnli-
chen Grofenordnung wie die Wuchshdhe zeigte sich jedoch erst im dritten Versuchsjahr (Daten fir
die Blattflache pro Trieb lagen fir die dritte Vegetationsperiode nicht vor). Bromus nutzte seine Stan-
gel wie bereits erwahnt nur im relativ geringen Umfang als Trager von Blattspreiten (s. 3.2.1.10.3),
die deutliche Zunahme der rechnerisch ermittelten Blattflache pro Trieb ging daher v.a. auf eine For -
derung der Blattspreiten vegetativer Triebe zuriick (alle Halmtriebe wurden bei Bromus zur Reproduk-
tion genutzt). Die leichte Erhéhung der Gewebedichte der Stangel in der dritten Vegetationsperiode

konnte jedoch auch bei dieser Art mit der durch die Behandlungen geférderten Anlage neuer Blatt -
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ebenen in Verbindung stehen. Die deutlichsten Zusammenhénge zeigten sich bei Brachypodium, bei
dem im zweiten Versuchsjahr die signifikante Zunahme der Stéangelgewebedichte mit Steigerungen
sowohl der Wuchshoéhe als auch der Blattflache pro Trieb korrespondierte. Im dritten Versuchsjahr
wurden die Effekte auf die Wuc hshéhe uneinheitlicher, die Gewebedichte der Stangel blieb konstant.
Dies deutet darauf hin, dass Brachypodium besser als die beiden anderen Arten in der Lage war,

seine Sprossmorphologie veréanderten Gegebenheiten anzupassen.

Tab. 47: Effekte eines erhdhten NHs-Angebotes auf die Gewebedichte der Stangel, die Wuchshdhe
und die durchschnittliche Blattflache pro Trieb

2. Versuchsjahr (1996) 3. Versuchsjahr (1997)
TG/FG Stangel Wuchshéhe Blattflache/Trieb | TG/FG Stangel Wuchshéhe
Arrhenatherum = ca. +30 % ca. +50 % ca. +30 % ca. +30 %
Brachypodium ca. +25% ca. +30 % ca. +30 % = uneinheitlich

(+ 20 - 60%)

Bromus = uneinheitlich ca. + 70 % ca.+5% =

4.1.9 Blattflachen- und Blattgewichtsverhaltnis, prozentualer Anteil der Organe an der Spross-
trockenmasse

Vergleichsstudien mit verschiedenen SifR3grasarten zeigten, dass schnell wachsende Arten i.d.R.
mehr Biomasse in die Stangel und weniger in die Blatter investieren als langsam wachsende Arten.
Schnellwachsende Arten sind daher durch ein relativ niedriges Blattgewichtsverhaltnis (LWR) und
eine hohe spezifische Blattflache (SLA) gekennzeichnet, wahrend fir langsam wachsende Arten ein
relativ hohes Blattgewichtsverhéltnis und eine niedrige spezifische Blattflache typisch sind (BOOT &
MENSINK 1991, ELBERSE & BERENDSE 1993, TAUB 2002).

Sowohl die spezifische Blattflache als Morphologieparameter (qualitative Subkomponente) als auch
das Blattgewichtsverhaltnis als Allokationsparameter (quantitative Subkomponente) beeinflussen das
Blattflachenverhaltnis (LAR) (HUNT & CORNELISSEN 1997). Bei schnellwachsenden Arten ist - trotz
des relativ niedrigen Anteils der Blattbiomasse an der Gesamtbiomasse - das Blattflachenverhaltnis
aufgrund geringerer Investitionen in den Aufbau der Blattspreiten (hohe SLA, s. 4.1.6) i.d.R. hoher als
bei langsamwachsenden Arten (BOOT & MENSINK 1991, POORTER et al. 1995).

In den Kontrollkulturen der aktuellen Studie war das Blattgewichtsverhéltnis bei Brachypodium mit ca.
0,4 mg mg™ am gréRten, gefolgt von Bromus mit ca. 0,2 und Arrhenatherum mit ca. 0,1. Auch beim
Blattflachenverhaltnis lag Brachypodium mit ca. 12,0 mm?® mg™ deutlich an der Spitze, aufgrund der

hohen SLA stand hier Arrhenatherum mit ca. 4,4 an zweiter Stelle, bei Bromus betrug die LAR etwa
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2,5 (alle Werte aus dem 2. Versuchsjahr, s. 3.2.1.9).

Da im 3. Versuchsjahr bei allen drei Arten - bei einer insgesamt reduzierten Sprosstrockenmasse (s.
4.1.1) - der Anteil der Blattspreiten am Sprosstrockengewicht zum Schnittzeitpunkt auf Kosten von
seneszenten Blattern (Arrhenatherum, Brachypodium) bzw. Stangeln (Bromus) zunahm (s.u.), lagen
die LWR- und LAR-Werte Uber denen des Vorjahres: LWR von Brachypodium ca. 0,8 / Bromus ca.
0,4 / Arrhenatherum ca. 0,2. Arrhenatherum bildete in der 3. Vegetationsperiode Blattspreiten mit
einem etwas niedrigeren SLA, dies reduzierte auch die Differenz der LAR gegeniiber Bromus: LAR

von Brachypodium: ca. 20,6 / Arrhenatherum ca. 5,7 / Bromus: ca. 6,3.

Von den drei untersuchten Arten war bei Brachypodium der Anteil der Blattspreiten in allen drei Ver-

suchsjahren mit Abstand am gré3ten, wahrend bei Arrhenatherum und Bromus die Stéangel den groéR

ten Anteil an der Sprosstrockenmasse stellten (s. 3.2.1.12).

Die Uberwiegende Anzahl der bisher publizierten LWR- und LAR-Daten von SiiRgrasarten wurde bei
Kurzzeitstudien im Gewachshaus gewonnen und ist daher nur eingeschrankt mit den hier ermittelten
Werten zu vergleichen (s. 4.1.6). So untersuchten POORTER & REMKES (1990) 11 Sii3grasarten,
die in Klimakammern gehalten wurden. Die am schnellsten wachsende Art (Poa annua) hatte eine
60 % hohere LAR als die Art mit der geringsten Wachstumsgeschwindigkeit ( Corynephorus
canescens). Zu dieser Differenz trug die spezifische Blattflache starker bei als das Blattgewichtsver-
haltnis. Wahrend die SLA von Poa 40 % Uber der von Corynephorus lag, betrugen die Unterschiede
bei der LWR nur 20 %.

An Freilandpflanzen ermittelte Werte fanden sich bei HUOVINEN -HUFSCHMID & KORNER (1998),
die in einem Schweizer MESOBROMETUM zum Zeitpunkt der maximalen Biomasseentwicklung Ende
Mai Proben entnahmen. Fir neun SuRgrasarten gaben diese Autoren Daten zur Biomasse und Blatt -
flache pro Grundflache an. Das daraus berechnete Blattflachenverhaltnis LAR (LAI [nf m™] / TG [g
m™]) ist, den Angaben von BOOT & MENSINK (1991) und ELBERSE & BERENDSE (1993) entspre-
chend, bei relativ schnellwachsenden Arten wie Dactylis glomerata gréRer als bei langsamwachsen-

den Halbtrockenrasenarten wie Bromus erectus.

Die LAR- und LWR-Werte aus der aktuellen Studie waren sowohl bei Arrhenatherum als auch bei
Bromus deutlich niedriger als die Angaben anderer Autoren — wobei in Tab. 48 Werte fiir weitere

schnell- und langsamwachsende Arten herangezogen wurden.

Bei Arrhenatherum trug wahrscheinlich der relativ spate Schnittzeitpunkt, bei dem ein Teil der Blatter
bereits seneszent war, zu den niedrigen Werten bei. Auch im Fall von Bromus wurden die LWR- und
LAR-Werte vermutlich etwas unterschatzt, da in der aktuellen Studie etwa 35 % der Blattflache dieser
Art unter der Schnitthéhe von 7 cm lagen (s. 3.2.1.10.4). Eine BerUcksichtigung dieser erst bei der
Schlussernte erfassten Hohenstufe fiihrte aber aufgrund der groBen Mengen an Streu bei allen drei

Arten zu einer Abnahme der Werte (nicht dargestellt).

HUOVINEN-HUFSCHMID & KORNER (1998) ermittelten bei der Ernte von Probeflachen in einem

Halbtrockenrasen die oberirdische Sprosstrockenmasse (ab Bodenoberflache) und den Blattflachen
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Tab. 48: bei verschiedenen SiRgrasarten ermittelte Blattflachen- (LAR) und Blattgewichtsverhaltnisse

(LWR)
Art LAR LWR Wuchsbedingungen Quelle
(mm*mg™) | (mg mg™)
schnellwachsende Arten:
Arrhenatherum elatius ca. 4,4/ |ca.0,1/ |Kontrollkulturen 2./3. |diese Studie
57 0,2 Versuchsjahr
ca. 31,6 |n.b. Freiland, Halbtrocken- HUOVINEN-
rasen, Schnitt Ende Mai | HUFSCHMID &
Dactylis glomerata an der Bodenoberflaiche | KORNER (1998)
ca. 22,4 |ca. 0,5 Klimakammer, wenige POORTER &
Wochen alt REMKES (1990)
ca. 21,9 |n.b. Freiland, Halbtrocken- HUOVINEN-
Festuca pratensis rasen, Schnitt Ende Mai | HUFSCHMID &
an der Bodenoberflaiche | KORNER (1998)
ca. 19,4 |ca. 04 Klimakammer, wenige POORTER &
Holcus lanatus Wochen alt REMKES (1990)
ca. 20,0 |ca. 04 Gewachshaus, 10 BOOT & MENSINK
Wochen alt 1991
langsamwachsende Arten:
ca. 2,5/ |ca.0,2/ |Kontrollkulturen 2./3. |diese Studie
6,3 0,4 Versuchsjahr
Bromus erectus -
ca. 13,0 |n.b. Freiland, Halbtrocken- HUOVINEN-
rasen, Schnitt Ende Mai | HUFSCHMID &
an der Bodenoberflaiche | KORNER (1998)
ca. 12,0/ |ca. 0,4/ |Kontrollkulturen 2./3. |diese Studie
Brachypodium pinnatum 20,6 0.8 Versuchsjahr
ca. 19,8 |ca. 0,5 Klimakammer, wenige POORTER &
Wochen alt REMKES (1990)
Festuca ovina ca. 10,2 |ca.0,5 Gewachshaus, 10 BOOT & MENSINK
Wochen alt (1991)
Deschampsia flexuosa ca. 10,2 |ca.0,5 Gewachshaus, 10 BOOT & MENSINK

Wochen alt

(1991)

index einer groRen Zahl an Arten. Die daraus berechneten LAR-Werte (LAI/TG) lagen deutlich tber

denen von Arrhenatherum und Bromus in der aktuellen Studie.

Dagegen deckten sich die Werte von Brachypodium eher mit den Angaben anderer Autoren. Bei die-

ser Art spiegelt sich der hohe Anteil der Blatter am Sprossaufbau in einem hohen Blattgewichtsver -

haltnis wieder, zugleich ist jedoch auch das Blattflachenverhéltnis relativ groR3, liegt deutlich Gber den

Werten anderer langsamwachsender Arten. Verursacht wird dies v.a. durch im Vergleich zu anderen

Halbtrockenrasenarten etwas geringeren Investitionen in die Blattspreiten. So lag die SLA von

Brachypodium in der vorliegenden Studie mit 25 bis 30 mm2 mg* TG (s. 3.2.1.9) zwischen Bromus

(15 bis 20) und Arrhenatherum (30 bis 40 mm2 mg") (die Bedeutung der spezifischen Blattflache
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wurde bereits in Kap. 4.1.6 diskutiert).

4.1.9.1 Effekte einer erhdhten Stickstoffverfigbarkeit auf LWR und LAR

Bisher liegen keine Beobachtungen zu den Wirkungen einer veranderten NHs/NH, -Versorgung auf
die Parameter Blattgewichts- und Blattflachenverhaltnis vor. Fir eine vergleichende Bewertung der
aktuellen Ergebnisse kdnnen jedoch experimentelle Studien herangezogen werden, in denen das

Angebot anderer Stickstoffverbindungen oder einer Kombination von Nahrstoffen var iiert wurde.

BOOT & MENSINK (1991) untersuchten in einem Gewdachshausexperiment die Reaktionen von finf
SiRgrasarten aus Habitaten mit unterschiedlicher Stickstoffverfiigbarkeit auf ein um das 50-fache
variiertes Angebot von NH4,NO3. Nach 10 Wochen war bei allen Arten, unabhéngig davon ob es sich
um schnell- oder langsamwachsende Arten handelte, unter einem erhdhten Stickstoffangebot das
Blattgewichtsverhaltnis zwischen 12 und 15 % und das Blattflachenverhaltnis zwischen 7 und 24 %
erhoht, d.h. alle Arten steigerten unter einem erhthten Stickstoffangebot die Investitionen in die Blatt -

spreiten starker als die in die Biomasse des gesamten Sprosses.

Zu éhnlichen Ergebnissen kamen auch ELBERSE & BERENDSE (1993), die ebenfalls im Gewéachs-
haus Uber 16 Wochen acht verschiedene SifR3grasarten untersuchten, darunter neben langsamwach -
senden Arten wie Festuca ovina auch Arrhenatherum elatius. Alle Arten verlagerten unter einem

erhohten Nahrstoffangebot einen signifikant hdheren Anteil an Trockenmasse in die Blattspreiten.

In einer Kurzzeitstudie unter Gewachshausbedingungen von POORTER et al. (1995) mit Holcus
lanatus als schnellwachsender und Deschampsia flexuosa als langsamwachsender Art veranderten
sich fast alle Wuchsparameter unter einem veréanderten Stickstoffangebot bei beiden Arten in &hnli-
cher Weise. So wuchs Holcus auch bei einem eingeschrénkten Stickstoffangebot schneller als
Deschampsia, waren LAR wie SLA bei Holcus héher, LWR kleiner. Allein bei der Nettoassimilations -
rate (NAR, g m? d™) zeigten sich deutliche Unterschiede in der Reaktion der Arten: wahrend Holcus
die NAR bei einem niedrigen Stickstoffangebot um ca. 40 % reduzierte, waren es bei Deschampsia
nur etwa 20 %. Unter einem hohen Stickstoffangebot wies damit Holcus eine héhere NAR auf, bei
einer niedrigen Versorgung war dies Deschampsia. Dies deckt sich auch mit der allgemeinen Beo -
bachtung, dass typische Arten nahrstoffreicher Standorte i.d.R. starker auf eine veranderte Nahrstoff-
versorgung reagieren als Arten nahrstoffarmer Standorte (CHAPIN 1980, TAUB 2002), was sich auch
mit den differierenden Reaktionen von Arrhenatherum und Bromus in der aktuellen Studie deckt (s.
4.1.1). Dass auch Brachypodium als langsamwachsende Art sehr stark auf ein erhéhtes Stickstoffan -
gebot reagieren kann, hangt sicherlich mit dessen Fahigkeit zusammen, eine sehr gro3e Blattflache
zu bilden (s. 4.1.7).

Auch in einer Kurzzeitstudie von TAUB (2002) mit 17 C;-SuRgrasarten, bei der die LWR unter einer
erhohten Stickstoffverfligbarkeit durchschnittlich um 37 % zunahm, waren die artspezifischen Unter-
schiede in der Wachstumsstimulation in erster Linie auf Differenzen in der Gewichtszunahme pro

Blattflache zuriickzufihren (URL ,unit leaf rate”, synonym zu NAR) und weniger auf die Veranderun-

gen von LWR oder SLA unter Stickstoffdiingu ng.
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4.1.9.2 Effekte eines erhdhten NH3/NH, -Angebotes auf LAR, LWR und die prozentuale Zusammen-

setzung der Sprosstrockenmasse

Anders als in den genannten Kurzzeitstudien wurden in der hier vorgestellten Untersuchung LAR und
LWR durch ein erhdhtes NH3/NH, -Angebot i.d.R. kleiner. So nahm bei Arrhenatherum die LAR
bereits im 1. Versuchsjahr unter NH, -Gaben leicht ab, im zweiten und dritten Versuchsjahr wurden
sowohl die LAR als auch die LWR um etwa 1/3 reduziert, zunachst nur durch NH ,*-Gaben, im letzten

Versuchsjahr auch unter NH3z-Exposition.

Die Reaktionen der beiden Halbtrockenrasenarten waren im Gegensatz zu Arrhenatherum von deutli-
chen Veranderungen wahrend der Expositionszeit gepragt. So flhrte bei Brachypodium im 2. Ver-
suchsjahr die NHz-Exposition in niedriger Konzentration zunachst zu einem Anstieg von LAR und
LWR um etwa 10 %, héhere Angebote, besonders in der Kombination NH3/NH," bewirkten jedoch
eine Abnahme der LAR um etwa 40 % und der LWR um etwa 30 %. Im dritten Versuchsjahr traten
ausschlieRlich negative Effekte der NHz-Exposition auf, LAR und LWR nahmen signifikant um 20 %
ab.

Deutliche Steigerungen durch beide NHy-Formen traten jedoch im 2. Versuchsjahr bei Bromus auf,
wo die LAR um etwa 50 % und die LWR um etwa 30 % zunahm. Die unterschiedlichen Steigerungs-
raten konnen auf die um etwa 15 % erhohte SLA zuriickgefuhrt werden. Im 3. Versuchsjahr traten
jedoch auch bei Bromus Reduktionen auf - unter NHs-Exposition verringerten sich LAR und LWR
jeweils um ca. 15 % (s. 3.2.1.9).

Die getrennte Erfassung verschiedener Sprosskompartimente bei den jahrlichen Ernten zeigte, dass
die haufige Verkleinerung des Anteils der grinen Blattspreiten verbunden war mit einer verstarkten
Allokation in die Stangel, deren Anteil vergro3erte sich unter einem erhéhten NH,-Angebot meist. Am
ausgepragtesten waren diese Veranderungen im 2. und 3. Versuchsjahr bei Brachypodium. In beiden
Jahren wuchs der Sténgelanteil um ca. 10 Prozentpunkte, im 3. Versuchsjahr auch der Anteil der
seneszenten Blatter (+ 10 ), wahrend der Anteil der griinen Blattspreiten um ca. 5 bzw. 20 Prozent-
punkte abnahm (s. 3.2.1.12). Die griinen Blattspreiten blieben jedoch beiBrachypodium die mit
Abstand groé3te Einzelcharge, in den Kontrollkulturen stellten sie ca. 80 % der Sprosstrockenmasse,
ca. 15 % waren seneszente Blatter und nur ca. 5 % Stangel (Daten fir den Erntezeitpunkt im 3. Ver-

suchsjahr).

Der Anteil seneszenter Blatter bei Brachypodium in der aktuellen Studie deckt sich gut mit Werten
von BOBBINK et al. 1989 (s. 4.1.1), die in hollandische n Halbtrockenrasen ermittelt wurden. Im
August waren dort etwa 10 — 20 % der im selben Jahr gebildeten Sprossbiomasse von Brachypodium
abgestorben. Im Gegensatz zu den hier untersuchten Modellkulturen von Brachypodium im 3. Ver-
suchsjahr nahm auf keiner der von BOBBINK et al. (1989) mit Stickstoff gediingten Versuchsflachen

der Anteil der seneszenten Sprosstrockenmasse zu.

Die Zunahme des prozentualen Anteils seneszenter Blatter bei Brachypodium kénnte eine Folge der
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starken Férderung des Blattflachenwachstums sein (s. 3.2.1.9), mit zunehmenden NH3/NH, -Angebot
verringerte sich bei Brachypodium jedoch auch die Zahl der Blétter, die eine tberdurchschnittliche

Lebensdauer erreichten, das Durchschnittsalter blieb aber unverandert (s.3.2.1.6).

Eine Zunahme des Trockengewichtes toter Sprosse um das 9-fache, wahrend das gesamte Spross-
trockengewicht nur um etwa das 1,5-fache wuchs, beobachtete VAN DER EERDEN (1992) in einer
experimentellen Studie mit Pflanzen von Antennaria dioica, die 10 Monate lang in Open-top-Kam-
mern NH;-Konzentrationen von bis zu 100 pg m™ ausgesetzt waren (s. 4.1.5). Ob die starke Zunahme
der abgestorbenen Sprosse durch direkte toxische Effekte von NH ; oder aufgrund eines beschleunig -
ten Wachstums, verfrihter Seneszenz und damit erhdhter Umsatzraten verursacht wurde, konnte
VAN DER EERDEN (1992) in seiner Studie nicht eingrenzen.

Auch bei Arrhenatherum wuchs der Anteil der Stangel bei einem verbesserten NH,-Angebot in der 2.
und 3. Vegetationsperiode an, jedoch geringer als bei Brachypodium. Schon in den Kontrollkulturen
betrug der Stangelanteil bei Arrhenatherum etwa 50 %, der der seneszenten Blatter ca. 30 %, die

grunen Blattspreiten erreichten ca. 20 % (3. Versuchsjahr).

Bromus zeigte von allen drei Arten die grof3te Kontinuitat der Gewichtsa nteile. Nach den geringen
Veranderungen zugunsten der Blattspreiten in der zweiten Vegetationsperiode waren im 3. Versuchs -
jahr keine Verschiebungen der prozentualen Anteile zu beobachten. Bei Bromus waren die Chargen
~grine Blattspreiten“ und ,Stangel“ mit ca. 40 % etwa gleich grof3, die seneszenten Blatter erreichten
etwa 20 %.

Damit fuhrte in der aktuellen Studie ein erhthtes NH y-Angebot in erster Linie zu einer Zunahme des

Stangelanteils, wahrend sich die Anteile der anderen Kompartimente eher verkleiner ten.

Die Veranderungen der prozentualen Zusammensetzung der Biomasse von funf Arten, darunter
Arrhenatherum elatius, unter erhdhter Stickstoffversorgung untersuchten ARP et al. (1998) in einer
neunmonatigen Gewachshausstudie. Bei Arrhenatherum wurde der relative Anteil der seneszenten
Blatter durch die Stickstoffgaben reduziert, wahrend derjenige der griinen Blattspreiten und der Bllten

zunahm. Der Anteil der Sténgel blieb im Gegensatz zur aktuellen Studie dagegen unveréndert.

Eine deutliche Zunahme der Allokation in die Stangel mit steigendem Nahrstoffangebot beobachteten
dagegen SCHLAPFER & RYSER (1996), die im Sommer die Zusammensetzung der Gesamtbiomas -
se von Arrhenatherum- und Bromus-Pflanzen analysierten. Diese waren im Herbst des Vorjahres
experimentell in Bereiche eines Halbtrockenrasens mit unterschiedlicher Nahrstoffversorgung einge-
bracht worden. Bei Bromus stieg der Anteil der Stangeln von etwa 30 % am nahrstoffarmen Standort
auf etwa 45 % unter besserem Nahrstoffangebot. Arrhenatherum hatte unter Nahrstoffmangel einen
Stangelanteil von etwa 50 % und steigerte diesen noch auf ca. 60 %. Dagegen verénderte sich der
Anteil der Blattspreiten bei diesen Freilandpflanzen kaum, der prozentuale Zuwachs der Stangel fand

allein zu Lasten der unterirdischen Biomasse statt (s. 4.1.10).
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4.1.9.3 Mdgliche Ursachen fir die Veranderungen von LAR, LWR und der prozentualen Anteile

Als wichtigster Faktor missen die Anpassungsleistungen der untersuchten Pflanzen an die mit dem
Alter der Modellkulturen und dem NHs/NH, -Angebot zunehmende Dichte der Bestande und die damit

verbundene Selbstbeschattung angesehen werden (s. 4.1.1 und 4.1.8).

Bei den Studien im Gewachshaus wurden meist nur wenige Pflanzen pro Topf Uber einen kurzen Zeit -
raum gehalten. So wuchsen bei ARP et al. (1998) tiber maximal neun Monate nur drei Pflanzen pro
8 |-Topf. Die Differenzen zur hier vorgestellten Untersuchung sind daher vermutlich v.a. auf Unter-

schiede der intraspezifischen Konkurrenz zurtickzufuhren.

Im Gegensatz dazu waren die Pflanzen in den mehrjahrigen Kulturen der aktuellen Untersuchung
gezwungen, sich den durch das erhéhte NHs/NH, " -Angebot veranderten Wuchsbedingungen im
Bestand anzupassen - durch ein verstarktes Héhenwachstum (s. 3.2.1.2) und einer teilweisen Héhen -
verlagerung der Blattflache (s. 3.2.1.10.3). Beides ist nur mdglich, wenn zur Erhéhung ihrer Stabilitat
mehr Biomasse in die Stangel investiert wird (s. 4.1.8). Damit wurde das Wachstum des gesamten

Sprosses durch ein erhéhtes NH3/NH,-Angebot proportional starker geférdert als das der Blatter.

Die unterschiedliche Entwicklung der Reaktionen bei den drei Arten im Verlauf des Experimentes
deutet auf artspezifische Schwellenwerte der Bestandesdichte hin, bei deren Uberschreiten die Pflan-
zen verstarkt in die Bildung von Stangeln in vestieren missen, da durch eine weitere bevorzugte For-
derung des Blattwachstums die Besténde sonst zu dicht wiirden (s. 4.1.8). Besonders aufféllig waren
hierbei die Reaktionen von Brachypodium im 2. Versuchsjahr. Vergleicht man die Veranderungen von
LAR und LWR mit der durchschnittlichen Anzahl der Triebe pro Pflanze als MaR fir die Bestandes-
dichte (s. 3.2.1.3), so zeigt sich, dass unter schwacher NH3z-Exposition zunéchst die Zunahme der
Triebdichte um etwa 25 % mit der Steigerung von LAR und LWR um jeweils etwa 10 % korrespon-
dierte. Eine weitere Erhdhung der NHs-Konzentrationen fihrte zu einer fortgesetzten Zunahme der
Triebanzahl um weitere ca. 25%, nunmehr nahmen LAR und LWR jedoch um ca. 40 bzw. 30 % ab.
Dies deutet darauf hin, dass bei Brachypodium oberhalb einer Triebdichte von etwa 18 Trieben pro
Pflanze (entspricht etwa 3500 Trieben m) ein Schwellenwert erreicht ist, der zu einem verénderten

Allokationsverhalten fiihrt (der Maximalwert lag mit ca. 4900 Trieben m™ noch deutlich héher, s.

4.1.4). Fur die beiden anderen Arten lasst sich ein ahnlicher Wert nicht eingrenzen, da bei
Arrhenatherum schon ab Beginn des Experimentes bei LAR und LWR negative Behandlungseffekte
auftraten und fur Bromus wie fur die anderen Arten aus dem letzten Versuchsjahr keine Daten fur die
Triebdichte vorlagen (s. 2.6.1.1.1). Zu vermuten ist jedoch, dass auch der deutliche Wechsel bei
Bromus von den LAR- und LWR-Steigerungen im zweiten Versuchsjahr zu den Reduktionen in der

dritten Vegetationsperiode auf eine zunehmende Best andesdichte zurlickzufihren ist.

4.1.9.4 Einflusse der Entwicklungsgeschwindigkeit auf LAR und LWR

In den ersten beiden Versuchsjahren fiihrte ein erhdhtes NHs/NH, -Angebot bei Arrhenatherum und
Brachypodium v.a. in der Elongationsphase zu einer Entwicklungsbeschleunigung (s. 3.2.1.1 und

4.1.2). Die Verschiebungen bei LAR und LWR kénnten somit weniger durch Veranderungen des
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Sprossaufbaus oder der Morphologie der Blattspreiten verursacht worden sein, sondern gingen viel-
mehr auf eine zeitlich vorgezogene Seneszenz der Blattspreiten zuriick. RYSER & LAMBERS (1995)
begegnetem dem Problem der mit dem Nahrstoffangebot variierenden Entwicklungsgeschwindigkeit,
in dem sie in einem Kurzzeitversuch mit Brachypodium und Dactylis glomerata die Pflanzen, die un-
terschiedliche Nahrstoffgaben erhielten, nicht zum selben Zeitpunkt, sondern im gleichen Entwick -

lungsstadium ernteten.

Sollte ein Zusammenhang zwischen der Entwicklungsgeschwindigkeit und den Blattparametern be -
stehen, musste jedoch zu erwarten sein, dass der Anteil seneszenter Blatter an der oberirdischen Bio-
masse ebenfalls ansteigt. Der prozentuale Anteil der seneszenten Blatter wurde zusammen mit ande -
ren, getrennt erfassten Chargen (zum Erntezeitpunkt griine Blattspreiten, Stangel, Rispen) bei den
jahrlichen Ernten ermittelt (s.0.). Auf diese Weise lief3en sich mogliche Effekte auf die verschiedenen
Organe besser differenzieren. Vergleicht man die Behandlungseffekte auf LAR und LWR, auf die
Entwicklungsgeschwindigkeit und den prozentualen Anteil seneszenter Blatter, zeigt sich jedoch bei
keiner Art in keinem der drei Versuchsjahre ein derartiger Zusammenhang (s. Tab. 49). Bei
Arrhenatherum filhrte ein erhéhtes NHs/NH,-Angebot zwar in allen drei Vegetationsperioden zu einer
Verkleinerung der Blattparameter LAR und LWR, auch wurde die Entwicklungsgeschwindigkeit im
ersten und zweiten Versuchsjahr geférdert, der prozentuale Anteil seneszenter Blatter blieb jedoch
gleich oder nahm sogar etwas ab. Auch bei den beiden Halbtrockenrasenarten blieb der Anteil senes-
zenter Blatter meist unverandert oder er ging leicht zurtick, lediglich bei Brachypodium im dritten Ver-
suchsjahr traten zugleich negative Effekte auf die Blattparameter und eine Zunahme des Anteils
seneszenter Blatter auf, jedoch war die Entwicklungsgeschwindigkeit zu diesem Zeitpunkt unbeein-

flusst.

Tab. 49: Vergleich der Behandlungseffekte auf LAR und LWR, auf Entwicklungsgeschwindigkeit und
den prozentualen Anteil seneszenter Blatter (oberhalb 7 cm Schnitthdhe)

1. Versuchsjahr 2. Versuchsjahr 3. Versuchsjahr
BP EG Sen.Bl. BP EG Sen.Bl. BP EG Sen.Bl.
Arrhenatherum - + = - + -5 - = -5
Bromus = = = + = -5 - -/= =
Brachypodium = + = +/- + -5 - = +10

BP: Blattparameter LAR und LWR, EG: Entwicklungsgeschwindigkeit, Sen.Bl.: Veranderungen des prozentualer
Anteils seneszenter Blatter (ca., in Prozentpunkten)

4.1.10 Wurzeltrockengewicht, Wurzel/Sprossverhaltnis

Typische Magerrasenpflanzen besitzen in Anpassung an die oft eingeschrankte Wasserverfiigbarkeit
und den Nahrstoffmangel an ihren Standorten meist ein sehr ausgedehntes Wurzelwerk, dessen Ge-
wicht das der Sprossbiomasse deutlich tbertrifft (ELLENBERG 1996). In Pflanzengesellschaften an
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nahrstoffarmen Standorten spielen Graser haufig eine dominierende Rolle, da sie meist tiber ein sehr
feinverzweigtes Wurzelwerk verfigen, mit dem sie Nahrstoffe sehr effektiv aufnehmen kénnen
(DIETL 1983).

Untersuchungen von PILAT (1969, zit. in ELLENBERG 1996) zur unterirdischen Biomasse verschie-
dener Grinlandgesellschaften bei Prag zeigten, dass der unterirdische jahrliche Biomassezuwachs in
einem Halbtrockenrasen (hier: MESOBROMETUM STIPETOSUM) fast dreimal so grof sein kann wie der in
einer Glatthaferwiese (hier: ARRHENATHERETUM ALOPECURETOSUM). ELLENBERG (1996) nahm daher
an, dass die Produktivitat von Magerrasen kaum geringer sei als die von Dingewiesen oder Waldern
an gleichen Standorten, die Magerrasenpflanzen jedoch den Grof3teil ihrer Assimilate in den Boden

verlagern wiirden.

In der aktuellen Studie betrug der Anteil der unterirdischen Biomasse an der Gesamttrocken masse
zum Zeitpunkt der Schlussernte in den Kontrollen etwa 60 % bei Arrhenatherum und Bromus sowie
etwa 50 % bei Brachypodium (s. 3.2.1.15, Abb. 72).

Da Nabhrstoffe, vor allem der Minimalfaktor Stickstoff, Uberwiegend in der Phytomasse gebunden sind
und durch Abbauprozesse frei werden, ist das Wurzelwerk in vielen Pflanzengesellschaften beson-
ders nahe der Bodenoberflache sehr dicht. MARTI (1994) fand bei Untersuchungen in zwei Schweizer
Halbtrockenrasen etwa % der gesamten Wurzelbiomasse in den obersten 5 cm, in einer Tiefe von
mehr als 15 cm befanden sich dagegen weniger als 5 %. Eine &hnliche Verteilung ermittelten
SCHULZE & MUES (1961) in einer Glatthaferwiese (ARRHENATHERETUM), wo sich ebenfalls etwa

75 % in einer Bodentiefe zwischen 0 und 6 cm befanden, unterhalb von 30 bis 42 cm waren weniger
als 5 %.

Da Untersuchungen des Wurzelsystems im Vergleich zu den oberirdischen Organen einer Pflanze
schwieriger durchzufiihren sind, stehen weniger Literaturangaben zur Verfiigung, deren Vergleichbar-
keit wird zudem hé&ufig durch Unterschiede bei den verwendeten Methoden eingeschrankt (NORBY &
JACKSON 2000).

4.1.10.1 Vergleich der unterirdischen Biomasse in den Modellkulturen mit Daten aus Freilandflachen

Stellt man die in der aktuellen Studie ermittelten Wurzelbiomassen neben die Angaben anderer Auto-
ren flr verschiedene Freilandflachen (s. Tab. 50), so zeigt sich, dass die in der aktuellen Studie ermit -
telten Werte meist deutlich niedriger waren, sowohl im Falle des von Arrhenatherum dominierten
Wirtschaftsgriinlands als auch bei den durch Bromus oder Brachypodium gepréagten Halbtrocken-

rasen.

Damit zeigte die Sprosstrockenmasse der Modellkulturen eine bessere Ubereinstimmung mit im Frei-
land gewonnenen Vergleichswerten (s. 4.1.1) als die unterirdische Biomasse. Dass die oberirdische
Biomasse der Situation am Freilandstandort nahe kam (s. 4.1.1, Tab. 35), spricht jedoch gegen eine
starke Wachstumsbegrenzung infolge der Einschrankung des durchwurzelbaren Raumes. Dieser war

mit etwa 18 | Topf* (s. 2.3.3) relativ groR3.
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Tab. 50: Ubersicht: Vergleich der unterirdischen Biomasse (Trockengewicht) der Arten bzw. relevan -
ter Pflanzengesellschaften mit Ergebnissen der Schlussernte dieser Studie (Behandlungsvarianten

ohne ein erhéhtes NHs/NH,4 -Angebot)

Art/Pflanzengesell- | unterirdische Wurzel/ Wuchsort/ Quelle
schaft Biomasse Spross- Wuchsbedingungen
gm?(TG) Verhaltnis
Arrhenatherum 551,2 (+ 110,3) | 1,61 (+ 0,51) | Kontrollen ohne diese Studie
erhohtes NHa/NH,"-
Angebot
ARRHENATHERETUM | 677 - 1050 15-6,0 bei Prag, jahreszeitliche |PILAT (1969, zit. in
ALOPECURETOSUM (Juli/August: | Schwankungen ELLENBERG
1,5) 1996)
Arrhenatheretum 1640 6,7 ungediingt, zum Zeit- SCHULZE &
punkt des 2. Schnitts im | MUES (1961)
September
Arrhenatherum- 1660 k.A. Polen COUPLAND
dominiertes (1979)
Grunland
Arrhenatheretum 2000 11,2 ungediingt, zum Zeit- SCHULZE &
punkt des 1. Schnittsim | MUES (1961)
Juni
GemalRigtes k.A. 15 Niederlande WERGER (1983 b)
Grassland, frisch
MESOBROMETUM 470 (£ 9) 3,6 Schutzgebiet Wrakel- BOBBINK (1991)
ERECT!I berg, Niederlande,
Oktober
Brachypodium 579,6 (+ 96,5) |1,50 (+ 0,28) | Kontrollen ohne diese Studie
erhohtes NHa/NH,"-
Angebot
MESOBROMETUM 714 (£ 42) 2,7 Schutzgebiet Gerendal, |BOBBINK (1991)
ERECTI Niederlande, Oktober
Brachypodium 1800 4,00 Freiland, 20.7.77 WERNER (1983)
Brachypodium- 3200 3,40 Polen COUPLAND
dominiertes (1979)
Grunland
Bromus 611,6 (+ 111,9) | 1,59 (+ 0,29) | Kontrollen ohne diese Studie
erhohtes NHa/NH,"-
Angebot
MESOBROMETUM 638 + 243 1,83 Schweiz, gering MARTI (1994)
gedungt, Juli
MESOBROMETUM 730 (= 70) 2,60 Halbtrockenrasen / STOCKLIN et al.
Gewachshaus® (1998)
MESOBROMETUM 1259 + 294 3,07 Schweiz, néhrstoffarm, | MARTI (1994)
Juli
MESOBROMETUM 1582 - 2592 4,0-19,0 bei Prag, jahreszeitliche |PILAT (1969, zit. in
STIPETOSUM (Juli/August: | Schwankungen ELLENBERG
7) 1996)
Bromus in 1591 (davon 1,26 bei Gottingen, Sommer | WAGNER (1972,
Halbtrockenrasen | 694 Feinwur- zit. in
zeln) ELLENBERG
1996)
GemalRigtes k.A. 3,0-6,0 Niederlande WERGER (1983 b)

Grassland, trocken

1: davon 1 kg Feinwurzeln und 0,2 kg Rhizome, k.A.: keine Angaben, 2: Monolithe in Halbtrockenrasen entnommen, 2 Jahre in
Topfen im Gewéchshaus gehalten, nicht gedungte Variante, Ernte im Oktober
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Die Ursachen fir die Diskrepanzen bei der Wurzelbiomasse sind wahrscheinlich zumindest t eilweise
methodischer Natur, besonders der Erfassungsgrad der Fein(st)wurzeln spielt hierbei eine wichtige
Rolle. So nutzte WAGNER (1972 zit. in ELLENBERG 1996) fir die Bestimmung der Wurzelbiomasse
von Bromus ein sehr aufwendiges Verfahren, bei dem durch die Nutzung von Absetzbecken, Uber-
laufrohren und sehr feinen Sieben etwa 80 % der Feinwurzelfraktion erfasst werden konnte. Untersu-
chungen in einem Halbtrockenrasen bei Gottingen zeigten, dass zwischen 40 und 50 % der unterirdi -
schen Biomasse von Bromus aus diesen meist nur relativ kurzlebigen Feinwurzeln bestehen. Ahnli -
che GréRenordnungen gelten auch fiir Brachypodium und andere Halbtrockenrasenarten
(ELLENBERG 1996). Auch WERNER (1983) nutzte bei seinen Untersuchungen der unterirdischen
Biomasse das Verfahren von WAGNER und fand bei Brachypodium ebenfalls einen Anteil von tber

50 % Feinwurzeln.

Es muss davon ausgegangen werden, dass mit dem in der aktuellen Studie aus technischen Griinden
notwendigen relativ einfachen Verfahren bei der Bestimmung der unterirdischen Biomasse ein Grol3-
teil der Feinwurzeln nicht erfasst wurde. Dies wiirde einen Teil der Differenz zwischen den in der
aktuellen Studie bei allen drei Arten ermittelten relativ niedrigen Wurzelbiomassen und den Ergebnis -
sen von WAGNER (1972) und WERNER (1983) erklaren.

STOCKLIN et al. (1998), bei denen sich keine naheren Angaben zur Bestimmungsmethode fanden
und die vermutlich ebenfalls ein weniger aufwendiges Verfahren nutzten, ermittelten in intakten Bo-
denmonolithen, die in Halbtrockenrasen entnommen und zwei Jahre im Gewachshaus gehalten wur-
den, mit 730 g m™ (+ 70) eine unterirdische Biomasse, die nur relativ wenig tber den aktuellen Durch -
schnittswerten in den Kontrollkulturen von Bromus und Brachypodium lag (s. Tab. 50). MARTI (1994),
der fUr die Bestimmung der Wurzeltrockenmasse in zwei von ihm untersuchten Halbtrockenrasen
eine &hnliche Methode wie in der aktuellen Studie nutzte, betonte, dass es sich aufgrund des gerin -
gen Erfassungsgrades der Feinwurzeln um Minimalwerte handeln wiirde. In einer schwach gediingten
und einmal jahrlich gemahten Flache ermittelte er mit 638 g m 2 (+ 243) ebenfalls eine dhnliche unter-

irdische Biomasse wie in den Kontrollkulturen von Bromus und Brachypodium.

Ein weiteres methodisches Problem fir eine moglichst realistische Beurteilung der Wurzelbiomasse
lag hier wie bei der oberirdischen Biomasse in der fehlenden zeitlichen Auflésung der Ergebnisse. Die
Ermittlung der Biomasse zu einem Zeitpunkt liefert nur eine Momentaufnahme und lasst keine Aussa-
gen Uber mogliche jahreszeitliche Schwankungen, Minima und Maxima zu. So stellte WERNER
(1983) bei sieben Uiber das Jahr verteilten Biomasseernten in einem Brachypodium-Bestand im sudli-
chen Niedersachsen einen zweigipfeligen Verlauf der unterirdischen Biomasse fest. Am Fr eiland-
standort folgte auf ein langanhaltendes Maximum von Mai bis Juli das Jahresminimum im September
und ein zweites Maximum im November. BOBBINK et al. (1989), die in zwei niederlandischen Halb-
trockenrasen die Entwicklung der unterirdische Biomasse von April bis November verfolgten, ermit-
telten Maxima im Frihjahr und Herbst, wahrend der Sommermonate nahm die Wurzelbiomasse da -
gegen meist ab. Auch SPEIDEL & WEIR (1972) fanden bei Untersuchungen zur ober- und unterirdi-
schen Stoffproduktion einer Goldhaferwiese im Solling das Jahresminimum der unterirdischen Bio-

masse im Frihsommer, zur Zeit des groften oberirdischen Zuwachses. Danach nahm die unterirdi-
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sche Biomasse wieder allmé&hlich zu bis zu einem Maximum, dass meist im Spatherbst oder sehr zei -
tigen Frihjahr erreicht wurde. Einen &hnlichen Verlauf beobachteten auch PARSONS & ROBSON
(1981), die in einem Bestand von Lolium perenne die Verlagerung von Kohlenhydraten in die Wurzeln
mittels “*C-markierter Assimilate verfolgten. Einer geringen Allokation im Winter folgte ein deutlicher
Anstieg im zeitigen Friihjahr. Mit Beginn der Stangelelongation und dem Ubergang in die reproduktive
Phase verringerte sich die Allokation in die Wurzeln jedoch sehr stark und nahm erst im Herbst wie -

der zu.

In der aktuellen Studie entsprach der Zeitpunkt der jahrlichen Ernte der oberirdischen Biomasse den
Nutzungsverhaltnissen einer einschirigen Griinlandgesellschaft an einem nahrstoffarmen Standort.
Hierdurch wurde die Maximalentwicklung der Halbtrockenrasenarten erfasst. Es kann davon ausge-
gangen werden, dass die zu diesem Zeitpunkt vorhandene Wurzelbiomasse dagegen nicht dem Ma-
ximum der drei Arten entsprach, was zusatzlich zu den relativ niedrigen Werten beigetragen haben
kann.

Wie die oberirdischen haben auch die unterirdischen Organe eine begrenzte Lebenszeit, sodass auch
innerhalb eines Wurzelsystems ein standiger Austausch stattfindet, der Seneszenz, Tod, Abbau und
Neubildung von Wurzeln einschlie3t (LANGER 1979). Untersuchungen an Graswurzeln ermittelten
eine funktionelle Lebenszeit von etwa finf Monaten. Die Umsatzraten sind aufgrund des héheren Ge-
haltes an Lignin und anderen Hemmstoffen niedriger als etwa bei Blattspreiten (KLEPPER 1991).
Innerhalb des Wurzelsystems haben die Feinwurzeln die hdchsten Umsatzraten (BOOT 1989). Da
trotz der insgesamt niedrigeren Umsatzraten die in die unterirdischen Organe verlagerte Kohlen -
hydratmenge meist deutlich grof3er ist als die daraus gebildete Biomasse, liegt der Schluss nahe,
dass Verluste durch Atmung, Abgabe von Exudaten oder Herbivorie bei Wurzeln gréZer sind als bei
oberirdischen Organen (FITTER 1991 a).

Aufgrund des bei den Wurzeln von ausdauernden Grasern weitgehend fehlenden sekundéaren Wachs -
tums, wodurch alte, nicht mehr funktionstlichtige Wurzelteile oder Speichergewebe s elten sind, be-
steht bei ihnen ein engerer Zusammenhang zwischen dem Trockengewicht und der potentiellen Auf-
nahmefahigkeit als bei Dikotylen (KLEPPER 1991). Die Heterogenitat des Bodens als natirliches
Wurzelmedium kann die Effektivitat der Wurzeln jedoch stark einschréanken. So schatzten
ROBINSON et al. (1991 zit. in GARNIER & FREIJSEN 1994), dass der fir eine Nahrstoffaufnahme
notwendige direkte Kontakt mit der Bodenldsung haufig nur bei 10 % der Wurzeloberflache tatsach-
lich gegeben ist. Diese geringe Efektivitat wirde somit die Nahrstoffaufnahme durch die Wurzeln
deutlich begrenzen. Reine Wurzelbiomassedaten, wie sie in der aktuellen Studie erhoben wurden,
lassen noch keine Riickschliisse zu, wie viel davon auch tatsachlich zur Nahrstoffaufnahme nutzbar
ist.

Die Wurzeln schnellwachsender Arten sind ahnlich wie die Blattspreiten (s. 4.1.6) durch eine relativ
geringere Gewebedichte gekennzeichnet, damit verbunden haben sie eine kiirzere Lebenszeit und
werden haufig schneller abgebaut als die Wurzeln langsamwa chsender Arten (s. u., RYSER &

LAMBERS 1995, SCHLAPFER & RYSER 1996, WAHL & RYSER 2000, FRANSEN & DE KROON

2001). Daher ist nicht auszuschlie3en, dass die Werte fiir die unterirdische Biomasse von
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Arrhenatherum im Vergleich zu Brachypodium und Bromus eher etwas hoher liegen. Bei
Brachypodium kommt noch hinzu, dass mit den Rhizomen das wichtigste Speicherorgan dieser Art
ein Teil der unterirdischen Biomasse ist, wahrend bei Bromus die Blattbasen (ELLENBERG 1996)
und bei Arrhenatherum etwa zu gleichen Teilen der Wurzelstock und die Stoppeln diese Funktion
Ubernehmen (SPEIDEL & WEIR 1972).

4.1.10.2 Das Wurzel/Spross-Verhéltnis (RSR)

Spross und Wurzeln einer Pflanze sind voneinander abhéngig: der Spross erhalt Wasser und Nahr -
stoffe von den Wurzeln, die Wurzeln K ohlenhydrate vom Spross. Die artspezifische Verteilungsrate
der von der Pflanze gebildeten Assimilate ist zum grof3en Teil genetisch fixiert (BROUWER 1962 a,
KLEPPER 1991), dies ,funktionelle Gleichgewicht* (BROUWER 1962 b) kann jedoch innerhalb einer
bestimmten Schwankungsbreite durch verschiedene Umweltfaktoren wie der Wasserversorgung oder
dem Strahlungsangebot verandert werden (TROUGHTON 1977, ENNIK & BAAN HOFMANN 1983,
STEINECK 1983, KLEPPER 1991). Der dynamische Ausgleich zwischen Spross und Wurzel wird
durch das Zusammenspiel verschiedener Phytohormone gesteuert, v.a. Auxin [IAA] aus dem Spross
und Cytokinin aus der Wurzelspitze, aber auch Kohlenhydrate kénnen als Signalmolekiile eine wich-
tige Rolle spielen (s.u., MARSCHNER 1986, LARCHER 2001, LAMBERS et al. 1998, ROITSCH
1999).

Ein haufig genutzter Parameter fir die Verteilungsrate der Biomasse ist das Wurzel/Spross-Verhaltnis
(root/shoot-ratio RSR). In Zeitraumen ausgeglichenen Wachstums ist das RSR = 1, wird der Spross

bevorzugt, ist es < 1, besitzt das Wurzelwachstum Prioritat ist es > 1.

Um sowohl die ober- als auch die unterirdische Biomasse besser in produktive (z.B. Assimilation,
Nahrstoffaufnahme) und nicht-produktive Pflanzenteile (z.B. Stabilitat, Transport, Speicherung) auf-
teilen zu konnen, schlug KORNER (1994) eine Trennung in mindestens drei Komponenten vor:

a. Blatter, b. Feinwurzeln und c. alle weiteren Organe. HUNT & CORNELISSEN (1997) betonten
jedoch, dass auch die Zwei-Komponenten-Analyse nach wie vor interessante Ergebnisse liefert und

durch die Anzahl vorliegender Studien gute Vergleichsmdglichkeiten bestehen.

Bei einem Wechsel der Standortsfaktoren kann sich das RSR relativ schnell &ndern, bis ein neuer
Konstantwert erreicht ist (WERGER 1983 b). Die Einschrankung eines Wachstu msfaktors fuhrt somit
zu einem Anstieg der Allokation von Assimilaten zugunsten der Pflanzenteile, deren Férderung am
ehesten zu einer verbesserten Versorgung mit eben diesem Faktor fihrt (HUNT & LLOYD 1987,
LAMBERS et al. 1998). So verlagern Pflanzen bei einer eingeschrankten Verfiigbarkeit von Stick-
stoff, Phosphor oder Wasser mehr in die Wurzeln, wahrend ein niedriges Angebot an photosynthe -
tisch nutzbarer Strahlung zu einer verstarkten Allokation in die Blatter bzw. die Sprossachse fiihrt, die
Starke dieser Reaktion ist jedoch artspezifisch unterschiedlich (TROUGHTON 1960 b, BROUWER
1962 b, CHAPIN 1980, BOOT 1989, BOOT & MENSINK 1991, INGESTAD & AGREN 1991,
LAMBERS & POORTER 1992, MARSCHNER et al. 1996, MORGAN et al. 2001).

Beeinflusst wird die Allokation in erster Linie durch Nahrstoffe mit einer hohen Beweglichkeit im
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Phloem wie Stickstoff und Phosphor, die zwischen Spross und Wurzel verlagert werden, nicht jedoch
von Elementen mit einer geringen Mobilitat wie Calcium oder Bor. Ein Mangel an diesen fiihrt nicht
zu einem verstarkten Wurzelwachstum (MARSCHNER et al. 1996).

Die interne Nahrstoff-, insbesondere die Stickstoffkonzentration beeinflusst auch die Photosynthese -
rate und damit die Fahigkeit des Sprosses, Assimilate zu produzieren (s. 4.1.11). Nur bei einer aus-
reichenden Nahrstoffversorgung ist der Spross in der Lage, einen Grof3teil dieser Assimilate fir das
eigene Wachstum zu nutzen (BROUWER et al. 1961 zit. in: KLEPPER 1991, LEVIN et al. 1989,
INGESTAD & AGREN 1991, GARNIER 1998).

Bei einem geringen Nahrstoffangebot - besonders gilt dies bei Stickstoffmangel - wird die Bildung von
Cytokininen in der Wurzelspitze reduziert, mit der Folge, dass weniger in die Blatter exportiert wird.
Dies fuhrt zu einer Abschwachung des Blattwachstums, da Cytokinine u.a. die Teilung und das
Wachstum der Blattzellen férdern sowie die Photosynthesekapazitat erhdhen. Umgekehrt hat wahr-
scheinlich der Gehalt an Kohlenhydraten, die tiber das Phloem von den Blattern in die Wurzeln trans -
portiert werden auch eine Signalfunktion fir die Wurzeln. Trotz der Abschwachung der Photosynthese
kommt es aufgrund des reduzierten Wachstums der Blattzellen zu einer Akkumulation von Photosyn -
theseprodukten, von denen somit mehr fiir eine Férderung des Wurzelwachstums zur Verfiigung ste -
hen (LAMBERS et al. 1998).

Die Forderung des Wurzelsystems verbessert die Moglichkeiten der Pflanze, gréRere Bodenbereiche
nach Nahrstoffen abzusuchen. Durch ein verstarktes Langenwachstum und die vermehrte Bildung
von Wurzelhaaren erhoht sich die Oberflache des Wurzelsystems und damit seine Aufnahmefahigkeit
(BOOT 1989). Unter Nahrstoffmangel, besonders bei Mangel an Stickstoff, vergroRert sich daher
i.d.R. das RSR (BROUWER 1962 b, CHAPIN 1980, ROONEY 1994).

Erhoht sich die Stickstoffverfligbarkeit, verlagert sich der Schwerpunkt der Allokation wieder in die
Sprossachse, deren Trockengewicht dann schneller zunimmt als das der Wurzeln, was zu einer Ver-
kleinerung des RSR fihrt (LEVIN et al. 1989 zit. in ROONEY 1994, KLEPPER 1991). Dann muss

u.U. ein umfangreicher Spross von einem relativ kleinen Wurzelsystem mit Wasser und Néahrelemen -
ten versorgt werden (MARSCHNER 1986). Das Nahrstoffangebot ist somit einer der wichtigsten
auReren Faktoren, die das von komplexen Interaktionen gepréagte Verhaltnis von Wurzel- und Spross-
wachstum beeinflussen (TROUGHTON 1977, MARSCHNER 1986).

Zwar fuhrt eine erhdhte Stickstoffversorgung i.d.R. zu einer Allokationsverschiebung zugunsten des
Sprosses, haufig bewirken niedrige Diingergaben zunéchst aber auch ein Anwachsen der Wurzelbio -
masse. Bei einer hohen Stickstoffverfligbarkeit nimmt diese jedoch wieder ab (ENNIK & BAAN
HOFMANN 1983, KLEPPER 1991). Dies wurde in zahlreichen Studien mit krautigen Arten beobach -
tet, ebenso wie die starkeren Zuwachse der Sprosshiomasse mit der Folge einer Verkleinerung des
RSR (u.a. VOGEL 1978, SHARIFI 1983 b, WERNER 1983, MARSCHNER 1986, OLFF et al. 1990,
ROONEY 1994, BENNING & SEASTEDT 1997, BOBBINK 1998, SCHIPPERS & OLFF 2000).

Bei welchem Stickstoffangebot die maximale Wurzelbiomasse gebildet wird, héngt in erster Linie

vom Strahlungsangebot ab. Ist dies Angebot hoch, stehen gentigend Kohlenhydrate zum Aufbau des
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Wurzelsystems zur Verfiigung und eine Pflanze kann auch bei einer guten Stickstoffversorgung noch
relativ viel in die Wurzeln investieren. Werden die oberirdischen Pflanzenteile dagegen beschattet,
etwa in einer Konkurrenzsituation, wird das Wurzelwachstum zugunsten des Sprosswachstums redu -
ziert (BROUWER 1962 b, OLFF 1992, LAMBERS et al. 1998). In einer Studie von DIRVEN & WIND
(1982, zit. in ENNIK & BAAN HOFMANN 1983) mit verschiedenen Sif3grasarten nahm bei einem
niedrigen Stickstoffangebot parallel zur Wurzelbiomasse auch der Kohlenhydratgehalt zu — und zwar
in den Wurzeln und im Spross. Unter einem hohen Stickstoffangebot nahmen Wurzelbiomasse und
Kohlenhydratgehalte jedoch ab. Neben dem internen Nahrstoffstatus ist somit auch das Kohlen-
hydratangebot in der Pflanze ein wichtiger Faktor, der die Allokation beeinflusst (s. 4.1.12). Aber auch
die unterschiedliche Fahigkeit einer Pflanze, Kohlenhydrate und Nahrstoffe zu nutzen (z.B. die GroRRe
entsprechender Senken wie Anzahl und Kapazitéat von Meristemen) beeinflusst die Allokationsmuster
(INGESTAD & AGREN 1991).

Die Effekte eines veranderten Nahrstoffangebotes auf die Relationen Wurzel/Blatt, Wurzel/Spross
und Spross/Blatt untersuchten MULLER et al. (2000) bei 27 krautigen Pflanzenarten, die vier Monate
in grofRen VersuchsgefalRen im Freiland angezogen wurden. Unter erhdhter Nahrstoffversorgung war
das Wurzel/Blatt-Verhaltnis bei 13 Arten signifikant verandert, meist zugunsten der Blattbiomasse, so
auch bei Brachypodium. Insgesamt veranderten weniger spezialisierte Arten (,Opportunisten”) wie die
SiRgraser Lolium perenne oder Trisetum flavescens die Allokation meist starker als andere Arten,
darunter z.B. Carex flacca oder Luzula campestris. Hier zeigte sich eine Parallele zu den unterschied -
lichen Effekten eines erhohten NH3/NH, -Angebotes auf das RSR in der aktuellen Studie -
Arrhenatherum als ,dynamische” Art auf der einen, Bromus und Brachypodium als eher ,konservati-

ve" Arten auf der anderen Seite (s. u.).

Bei zusatzlichen allometrischen Analysen durch MULLER et al. (2000) wurde nur bei sechs Arten eine
veranderte Allokation zwischen Blattern und Wurzeln unter einem erhéhten Nahrstoffangebot ermit -
telt - u.a. bei den SiiRgrasern Agrostis capillaris und Poa pratensis. Bei allen anderen Arten hatte die
Nahrstoffversorgung keinen Einfluss auf die Biomasseallokation, darunter war auch Brachypodium.
MULLER et al. (2000) schlossen aus ihren Ergebnissen, dass vide Pflanzenarten anscheinend sehr
form-konservativ* sind, unabhangig vom aktuellen Nahrstoffangebot. Nach MULLER et al. (2000) hat
sich das allometrische Verhalten einer Pflanzenart als Antwort auf zahlreiche Selektionsfaktoren
evolutiv entwickelt und kann somit als wichtiger Teil der typischen ,Wachstumsstrategie* einer Art

oder eines Genotyps gewertet werden.

4.1.10.3 Unterschiedliche Reaktionen bei schnell- und langsamwachsenden Arten

Entgegen der Erwartung, dass Arten nahrstoffarmer Standorte mehr in i hr Wurzelsystem, Arten nahr-
stoffreicher Standorte dagegen mehr in ihre Sprosse investieren (CHAPIN 1980), zeichneten sich in
Kurzzeitexperimenten von OLFF et al. (1990), BOOT & MENSINK (1991), ELBERSE & BERENDSE
(21993) und HUNT & CORNELISSEN (1997) im Gewachshaus Grasarten aus nahrstoffreichen Habi-
taten durch ein starkeres Wurzelwachstum aus, besonders zu Beginn ihrer Entwicklung. Diese Diffe -

renzen traten sowohl unter Nahrstoffmangel als auch bei Nahrstoffanreicherung auf. Da sich das RSR
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jedoch im Verlauf der Entwicklung einer Pflanze verandert - i.d.R. nimmt es mit zunehmendem Alter
ab (TROUGHTON 1977, WERGER 1983 b, BAZZAZ 1997) - lassen sich aus den Ergebnissen von
Kurzzeitstudien unter kontrollierten Bedingungen nur sehr eingeschrankt Ruckschliisse auf die Ver-
héltnisse bei voll entwickelten Pflanzen oder gar ganzen Pflanzengesellschaften, noch dazu im Frei-
land ziehen (GARNIER & FREIJSEN 1994).

Nach CHAPIN (1980) und BOOT (1989) sind schnellwachsende Arten i.d.R. durch eine gréRere pha -
notypische Plastizitat gekennzeichnet als langsamwachsende Arten. Dies versetzt sie in die Lage, das
RSR flexibler den jeweiligen Umweltbedingungen anzupassen. So haben schnellwachsende Arten bei
geringem Nahrstoffangebot meist ein hdheres und bei guter Nahrstoffversorgung ein niedrigeres RSR
als langsamwachsende Arten (CHAPIN 1980 und Literaturzitate dort). Keine signifikanten Differenzen
der Plastizitat des RSR zwischen schnell- und langsamwachsenden Arten konnte GARNIER (1998)
bei der Auswertung anderer Untersuchungen feststellen, diese waren jedoch ausschlielich Kurzzeit-
studien. REYNOLDS & D"ANTONIO (1996) fanden bei einer Analyse von 129 Arten zwar ebenfalls
keinen Zusammenhang zwischen der Plastizitat und dem Nahrstoffangebot im typischen Habitat der
Arten, sie ermittelten jedoch einen direkten Zusammenhang mit dem RSR: Arten mit einem hohen
RSR (> 1,0) hatten eine signifikant hdhere Plastizitat als Arten mit einem niedrigen RSR (< 1,0).

Dies bestatigte sich auch bei einer Auswertung von Freilandexperimenten im Wirtschaftsgrinland.
Dort wies Lolium perenne das hdchste RSR auf (1,7), verbunden mit einer starken Plastizitat in der
Allokation von Kohlenstoff und Stickstoff. Andere Graser wie Poa trivialis oder Agrostis stolonifera mit
einem niedrigen RSR (0,3 - 0,7) waren dagegen durch eine starkere Kontinuitéat der Allokation
gepragt. Dies ermoglichte es ihnen jedoch, unter moderatem Stickstoffmangel eine gré3ere oberirdi -

sche Biomasse zu bilden als Lolium perenne (BAILEY 2000).

Wahrend in einer zweijahrigen Studie von V OGEL (1978) das RSR von Brachypodium unabhangig
vom Stickstoffangebot stets Giber dem von Arrhenatherum lag, war in der hier vorgestellten Studie
Arrhenatherum als schnellwachsende Art den Aussagen von CHAPIN (1980) und BOOT (1989) ent-
sprechend durch eine gréRere Plastizitat des RSR gekennzeichnet als die beiden Halbtrockenrasen-
arten. So lag das RSR von Arrhenatherum in den Kontrollen ohne erhdhtes NH s/NH,"-Angebot (1,61)
leicht Gber dem vom Brachypodium (1,50) (glich jedoch dem Wert bei Bromus [1,59], s. Abb. 72).
NH,"-Gaben fiihrten bei Arrhenatherum zu einer Verkleinerung des RSR um etwa 25 %, wahrend es
bei Bromus und Brachypodium relativ stabil blieb und maximal sogar um etwa 20 bzw. 30 % zunahm

(s.u.).

Zwar sind sowohl schnell- als auch langsamwachsende Arten in der Lage, auf ein reduziertes Nahr -
stoffangebot oder dessen heterogene Verteilung mit Veranderungen der Wurzelmorphologie zu rea-
gieren, die Effektivitat dieser Anpassungen und damit auch die Folgen fiir das Wachstum kdnnen je-
doch stark differieren. Dies zeigte sich in einem Experiment mit den schnellwachsenden Arten Lolium
perenne und Holcus lanatus sowie der langsamwachsenden Art Deschampsia flexuosa, in dem
ROBINSON & RORISON (1983) nach einer Anfangsphase das Stickstoffangebot (NH 4NO3) in der
Nahrlésung mittels einer ,split-root“-Apparatur auf nur mehr 10 % des Wurzelsystems beschrankten.

Wie erwartet, reagierten alle Arten mit der verstéarkten Bildung von Feinwurzeln und Wurzelhaaren,
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Deschampsia beschrankte dies jedoch auf die Wurzeln, die noch Stickstoff erhielten, wahrend bei
Lolium und Holcus das gesamte Wurzelsystem reagierte. Dies war jedoch mit relativ hohen Kosten in
Form von Stickstoff und Photosyntheseprodukten verbunden, die innerhalb der Pflanze transportiert
werden mussten, ohne das dies bei 90 % des Wurzelsystems zu einer verbesserten Stickstoffaufnah -
me fuhrte. Deschampsia investierte dagegen seine Ressourcen nicht nur gezielter, sondern erhdhte
auch seine Spezifische Wurzelaktivitat (SRA, MaR fir die Stickstoffaufnahme mg N g Wurzel™ Tag™)
starker als die beiden schnellwachsenden Arten. Da dies ausreichte, um den aufgrund des langsamen
Wachstums relativ geringen Stickstoffbedarf zu decken, fiihrte die deutliche Einschrankung des
Stickstoffangebots bei Deschampsia im Gegensatz zu Lolium und Holcus nicht zu einer Abnahme des
Gesamttrockengewichtes oder des Stickstoffgehaltes. Die effektivere Stickstoffaufnahme bei
Deschampsia ermdglichte den Transport ausreichender Mengen in die Sprossachse und stabilisierte
so das RSR. Eine unterschiedliche Sensitivitat zwischen schnell- und langsamwachsenden Arten
zeigte sich auch in einer Studie von RORISON (1991). Keimlinge von Arrhenatherum elatius oder
Lolium perenne erreichten bei einem eingeschrankten Stickstoffangebot nur etwa 1/3 des Trocke n-
gewichtes der Vergleichspflanzen, wahrend die langsamwachsenden Arten Deschampsia flexuosa

etwa 60 %, Bromus erectus 80 % und Koeleria macrantha sogar 100 % erreichten.

4.1.10.4 Die Bedeutung der Wurzelmorphologie

Nach Ansicht von ELBERSE & BERENDSE (1993) scheinen weniger die Allokationsmuster eine gute
Anpassung an die Bedingungen des typischen Standortes einer Art zu begriinden als vielmehr die
Morphologie von Blattern und Wurzeln. Typische Arten nahrstoffreicher Standorte haben i.d.R. eine
hohe spezifische Blattflache (s. 4.1.6), Arten nahrstoffarmer Habitate dagegen meist eine hohe spezi-
fische Wurzellange (SRL, Verhaltnis von Wurzellange zu Wurzeltrockengewicht, m g™, BERENDSE
& ELBERSE 1989, BOOT 1989). In einer Vergleichsstudie von ROSE (1987 zit. in RORISON 1991)
lag die SRL von Keimlingen bei der langsamwachsenden Art Festuca ovina zwischen 2 bis 4 mal
Uber der von Arrhenatherum elatius. Da viele Funktionen der Wurzeln wie die Aufnahme von Wasser
und lonen enger mit der Wurzellange als mit dem Wurzelvolumen verbunden sind, deuten hohe SRL-
Werte - damit ein hoher Anteil von Feinwurzeln - auf eine groBere Aufnahmefahigkeit hin (BOOT
1989). So hatte in einer Studie von KACHI & RORISON (1991) Festuca ovina unter einem geringem
Stickstoffangebot eine héhere Spezifische Wurzelaktivitat (SRA) als die schnellwachsende Art Holcus
lanatus. Eine hohe SRL als Folge einer Reduzierung des Wurzeldurchmessers ist typisch fir junge

Wurzelsysteme und fur solche, die in nahrstoffarmen Substraten wachsen (FITTER 1991 b ).

Auch auf zellularer Ebene unterscheiden sich die Reaktionen der an unterschiedliche Nahrstoffange -
bote angepassten Arten. So reagierten in einer Studie von BOOT (1989) nur die langsamwachsenden
Arten Festuca ovina und Deschampsia flexuosa auf ein eingeschranktes Stickstoffangebot mit einer

signifikanten Zunahme der Wurzelhaarlange, wahrend sich bei den schnellwachsenden Arten Holcus

lanatus und Festuca rubra nur geringe Veranderungen zeigten.

In einer Vergleichsstudie der Wurzelmorphologie von 19 ausdauernden SiRgrasarten (WAHL &
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RYSER 2000) zeigte sich eine enge Verbindung zwischen der Gewebestruktur der unterirdischen und
der oberirdischen Pflanzenorgane sowie dem Wachstumsverhalten der Arten. So war die Relative
Wachstumsgeschwindigkeit (RGR) der Keimlinge negativ mit der Gewebedichte der Wurzeln korre-
liert. Eine positive Verbindung zeigte sich zwischen der Gewebedichte der Wurzeln und der Dichte
der Blattspreiten (s. 4.1.6). Wie zu erwarten, waren die Wurzeln von Arrhenatherum durch eine relativ
niedrige Gewebedichte gekennzeichnet (ca. 0,14 mg mm) wahrend Brachypodium mit ca. 0,24 mg
mm™ eine deutlich héhere Dichte aufwies. Im Kontrast zur Gewebedichte der Blattspreiten in der
aktuellen Studie, die bei Brachypodium und Bromus sehr &hnlich war (s. 4.1.6) nahm Bromus mit
einer durchschnittlichen Wurzelgewebedichte von ca. 0,17 mg mm™ in der Studie von WAHL &
RYSER (2000) eine Mittelstellung zwischen Arrhenatherum und Brachypodium ein. Es wurde bereits
in 4.1.6 darauf hingewiesen, dass Arten mit einer niedrigen Blattgewebedichte pro Volumeneinheit
weniger investieren missen als Arten mit einer hohen Gewebedichte. Analoges gilt auch fiir die Wur -
zeln. Eine niedrige Gewebedichte ermoglicht so den gleichzeitigen Aufbau einer grof3en Blattflache
und eines ausladenden Wurzelsystems (WAHL & RYSER 2000).

Analog zu den artspezifisch unterschiedlichen Investitionen in die Blattspreiten, wo eine Mittelstellung
von Brachypodium bei der spezifischen Blattflache auf eine abweichende Strategie dieser Art bei der
Bildung einer mdglichst groRen Blattflache hindeutete (s. 4.1.6), kdnnte die geringere Wurzelgewebe -
dichte von Bromus in der Studie von WAHL & RYSER (2000) auf ein &hnliches Verhalten dieser Art

bei der mdglichst effektiven ErschlieRung der Nahrstoffe im Substrat hinweisen. Auf eine sehr effekti-

ve Nahrstoffaufnahme durch diese Art in der aktuellen Studie deutet, dass

a. Bromus in den Kontrollen im 2. Versuchsjahr das grof3te Sprosstrockengewicht aller drei Ar -
ten bildete (s. 3.2.1.8, Tab. 17)

b. Bromus in den Mischkulturen mit Brachypodium ohne ein erhéhtes NHs/NH, -Angebot zur
dominanten Art wurde (s. 3.2.2.4, 4.2.3 und 4.2.4).

Die Bedeutung der Organmorphologie untermauern auch die Ergebnisse einer Kurzzeitstudie von
RYSER & LAMBERS (1995), in der zwischen Dactylis glomerata und Brachypodium pinnatum keine
artspezifischen Unterschiede in der Biomasseallokation zu den Wurzeln auftraten, dies jedoch bei der
Dichte der ober- und unterirdischen Biomasse der Fall war. RYSER & LAMBERS (1995) schlossen
daraus, dass die relativ niedrige Biomassendichte von Dactylis entscheidend ist fiir ein schnelleres
Wachstum unabhéngig von der Néhrstoffverfligbarkeit, zugleich die gute ErschlieBung von Nahrstof-
fen im Boden durch die Wurzeln wie hohe Assimilationsleistungen durch die Blatter ermdéglichend.
Die im Vergleich dazu relativ hohe Dichte der Biomasse von Brachypodium erweist sich dagegen zu-
nachst als beschréankende Grolie, die nur eine schwachere Nutzung der Ressourcen erlaubt. Speziell
an nahrstoffarmen Standorten sind die grof3eren Investitionen in die Pflanzenorgane auf lange Sicht
jedoch vorteilhaft, da sie aufgrund niedrigerer Umsatzraten mit geringeren Nahrstoffverlusten verbun -
den sind (RYSER 1996). SCHLAPFER & RYSER (1996) schlossen aus dhnlichen Ergebnissen eines
Experimentes mit Arrhenatherum, Bromus und Dactylis, dass die Nahrstoffverluste in Folge hoher
Umsatzraten ihrer Pflanzengewebe die Dominanz schnellwachsender Arten (hier: Arrhenatherum,

Dactylis) an nahrstoffarmen Standorten verhindern wiirde. So kdnnen artspezifische Eigenschaften,
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die die sehr erfolgreiche Entwicklung einer Population an einem nahrstoffreichen Standort ermogli -
chen, unter Nahrstoffmangel negative Auswirkungen auf die Populationsentwicklung haben und um-
gekehrt (BERENDSE & ELBERSE 1989).

Die Einschatzung von CHAPIN (1980), dass die Wurzeln in nahrstoffarmen Habitaten eine langere
Lebensdauer erreichen, wird durch eine Reihe von Studien belegt. So stellte TROUGHTON (1981 zit.
in TROUGHTON 1983) bei den Hauptwurzelachsen von Nardus stricta eine Lebensdauer von fast
drei Jahren fest, wahrend die Wurzeln von schnellwachsenden Arten wie Lolium perenne nur zwi-
schen zwei und sechs Monaten funktionstiichtig blieben (GARWOOD 1967 zit. in TROUGHTON
1983). Auch in einem zweijahrigen Gartenexperiment von VAN DEN KRIFT & BERENDSE (2002)
war die mit Hilfe von Minirhizotronen ermittelte Lebensdauer der Wurzeln bei den typischen Arten
nahrstoffreicher Wuchsorte signifikant kiirzer als bei den Arten nahrstoffarmer Wuchsorte: Wurzeln
von Lolium perenne und Arrhenatherum elatius erreichten eine durchschnittliche Lebensdauer von 14
bzw. 40 Wochen, Molinia caerulea und Nardus stricta 53 bzw. 58 Wochen. Zusétzlich zu den Auswir -
kungen der oberirdischen Wuchsform (s. 4.2.1 — 1 b) bzw. der Investitionen in die Sprossorgane (s.
4.1.6) ist auch die Lebensdauer der Wurzeln ein wichtiger Faktor, der die Verluste einer Pflanze an
Nahrstoffen und Kohlenstoff beeinflusst (VAN DEN KRIFT & BERENDSE 2002).

In einer mehrjahrigen Untersuchung von RORISON et al. (1983 zit. in RORISON 1987) war s owohl
das ober- als auch das unterirdische Wachstum von Arrhenatherum durch eine starke Zunahme im
Sommer und Gewichtsverlusten im Winter gepragt, wahrend Festuca ovina eine grof3ere Kontinuitéat
aufwies, in den Wintermonaten kein Gewicht verlor, wodurch sich auch die Wachstumsphase dieser
Art verlangerte. Neben den geringeren Nahrstoffverlusten ermdglicht eine lange Lebensdauer der
Wurzeln auch ein friheres Austreiben im Frihjahr, ohne dass zunéchst neue Wurzeln gebildet wer -
den missen (TROUGHTON 1983). Dies ist neben der Langlebigkeit der Blattspreiten vermutlich auch
eine der Ursachen, die es Bromus in der aktuellen Studie ermdglichten, friher als Arrhenatherum und
Brachypodium neue Blattspreiten zu bilden (s. 4.1.2). Brachypodium ist zwar wie Bromus auch eine

typische Halbtrockenrasenart, sie treibt jedoch zu Beginn der Vegetationsperiode deutlich spéater aus.

Diese Beispiele zeigen, dass das RSR zwar ein wichtiger Parameter flr das interne Gleichgewicht
zwischen Spross- und Wurzelwachstum ist, Unterschiede in der Morphologie, der spezifischen Aktivi-
tat (bezogen auf eine Gewichtseinheit) und der Phanologie sowohl der Wurzeln als auch des Spros -
ses jedoch zu deutlichen Modifikationen flihren kénnen, die u.a. die unter - und oberirdische Konkur-
renzkraft der Pflanzen beeinflussen (RORISON 1987, HUNT & CORNELISSEN 1997).

4.1.10.5 Veranderungen der unterirdischen Biomasse und des RSR bei einem erhéhten NH ,-Angebot

Auch wenn in der aktuellen Studie wie bereits gesagt ein Teil der Wurzelbiomasse wahrscheinlich
nicht erfasst wurde und die Absolutwerte daher mit Vorsicht zu interpretieren sind, kénnen die
Behandlungseffekte auf das Wurzeltrockengewicht und das RSR doch als relativ gesichert gelten, da

ober- wie unterirdische Biomasse bei allen Tépfen mit der gleichen Intensitat ermittelt wurde.

In der aktuellen Studie nahm die unterirdische Biomasse unter einem erhdhten NH s/NH,"-Angebot bei
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Brachypodium und Bromus stérker zu als bei Arrhenatherum (s. Tab. 51). Bei Brachypodium wuchs
die unterirdische Trockenmasse unter NHs-Exposition um etwa das 2,6-fache, bei erhéhter NH,*-Ver-
sorgung um etwa das 1,7-fache. Eine maximale NHs/NH, -Versorgung bewirkte bei Brachypodium
eine Verdreifachung im Vergleich zu den Kontrollen. Mit ansteigendem NH,-Angebot wurden die Stei-
gerungsraten jedoch kleiner. Bei Bromus fiihrte ein geringes Angebot von NH; oder NH,™ zu einem
Anwachsen der Wurzelbiomasse um ca. 40 %. Diese nahm auch bei einer weiteren Erhéhung des
NH,-Angebotes nicht weiter zu. Unter einer maximalen NHs/NH,"-Versorgung war die Wurzeltrocken-
masse gegeniber den Kontrollen um etwa das 2-fache erhdht. Die Wurzeltrockenmasse von
Arrhenatherum nahm bei einem getrennten Angebot von NH; oder NH," um etwa das 2,1- bzw. 1,6-
fache zu. Eine Kombination beider NH,-Formen bewirkte jedoch eine deutliche Abschwéchung dieser
positiven Effekte, bei einem maximalen Angebot war die Wurzelbiomasse gegeniber den Varianten,

die nur erhdhten NHz-Konzentrationen ausgesetzt wurden, reduziert (s. 3.2.1.14, Abb. 71).

Bromus und Brachypodium gelang es in der aktuellen Studie besser, die Relation von unterirdischer
zu oberirdischer Biomasse im Gleichgewicht zu halten. Unter einem erhéhten NHs/NH,"-Angebot
zeigte sich bei beiden Arten sogar ein leichtes Anwachsen des Wurzel/Spross -Verhéltnisses. Dage-
gen kam es bei Arrhenatherum bei einem kombinierten NHs/NH, -Angebot zu einer deutlichen Re-
duktion des RSR in Folge eines starkeren Zuwachses der oberirdischen Biomasse (s. 3.2.1.15, Abb.
72).

Tab. 51: Vergleich der Steigerungsraten von Sprosstrockenmasse (ab Bo denoberflache und tber 7
cm Hohe) und unterirdischer Biomasse (TG) (gerundet) gegentiber den Kontrollen unter erhéhtem
NH; und veranderter NH4-Versorgung in den Monokulturen bei der Schlussernte im 3. Versuchsjahr
(Mittelwertvergleich)

Art 1997 Spross- NH," 1997 Spross- NH," 1997 NH,"
trockenmasse ab |50kg_ |trockenmasse 50kg | unterirdische 50kg
Boden ha”a™ | yber 7 cm ha”a” | Bjomasse ha™a
1,7 2,0 1,6
Arrhenatherum | NH; 50 |1,7 2,0 NHs; 50 1,9 2,5 NHs 50 |2,1 1,6
ugm* ugm? pug m™
1,5 1,7 1,7
Brachypodium |NH; 50 |21 2,4 NHs 50 [2,4 3,0 NH; 50 (2,6 3,0
ugm* ugm? pug m™
1,4 1,6 1,4
Bromus NHs; 50 |1,5 1,7 NHs; 50 |1,8 2,1 NHs 50 1,4 2,0
ugm* ugm? pug m™

Damit entsprach in dieser Studie nur Arrhenatherum der Einschatzung von ELLENBERG (1996), dass
bei besserer Wasser- und Nahrstoffverfiigbarkeit in Halbtrockenrasen (!) sich das RSR zugunsten der

oberirdischen Biomasse verandert.

Im Gegensatz zu den deutlich positiven Effekten eines moderat erhohten NH,-Angebotes auf das
Sprosswachstum, die in vielen der bisher durchgefiihrten Untersuchungen beobachtet wurden (s.

4.1.1), nahm die Wurzelbiomasse i.d.R. nur sehr gering zu oder sogar ab, entsprechend verkleinerte
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sich das RSR meist (FANGMEIER et al. 1994). So stellten VAN DER EERDEN et al. (1990) bei
Pflanzen von Agrostis capillaris nach 12 Wochen NH s-Exposition in Begasungskammern mit steigen-
den NH;-Konzentrationen ein (signifikant) abnehmendes RSR fest. Bei NH3;-Konzentrationen von

5 ug m™ hatte Agrostis ein RSR von 1,03 (+ 0,48), bei 30 ug m™ waren es noch 0,87 (+ 0,25) und bei
60 pug m™ nur mehr 0,78 (+ 0,15). Auch fir die anderen von VAN DER EERDEN et al. (1990) unter -
suchten Arten (Deschampsia flexuosa sowie die Dikotylen Antennaria dioica, Calluna vulgaris,
Potentilla erecta und Viola canina) galt, dass die Reaktionen der Pflanze auf erhéhte NH ;-Konzentra-
tionen bei den Blattern am starksten und bei den Wurzeln am schwéchsten waren. Ahnliches beo -
bachtete VAN DER EERDEN (1992) auch in einer weiteren experimentell en Studie mit Pflanzen von
Antennaria dioica, die 10 Monate lang in Open -top Kammern NH3z-Konzentrationen von bis zu

100 pg m™ ausgesetzt wurden (s. 4.1.5). Wahrend das Sprosstrockengewicht um etwa 50 % zunahm,
zeigten sich keine Einflisse der NHs-Exposition auf die Wurzelbiomasse. Hierdurch nahm das RSR

von ca. 1,3 in den Kontrollen auf ca. 0,8 unter NHz-Exposition ab.

Auch in den Kurzzeitstudien von HANSTEIN et al. (1999) und MATTSSON & SCHJOERRING (2002)
(s. 4.1.1) regierten die SuRgraser auf ein erhdhtes NHy-Angebot mit einer Verkleinerung des RSR. Im
Gegensatz zur aktuellen Untersuchung nahm bei HANSTEIN et al. (1999) das RSR unter einer erhdh -
ten NH,"-Versorgung bei allen drei Arten ab, am stérksten mit etwa - 50 % bei Brachypodium, gefolgt
von Arrhenatherum mit etwa — 40 %. Am geringsten war der Riickgang bei Bromus mit etwa — 20 %.
Nur bei Bromus hatte jedoch eine zusatzliche NH 3-Exposition ebenfalls einen negativen Effekt auf
das Wurzelwachstum und bewirkte so eine weitere Abnahme des RSR. Das RSR von Bromus war in
der Studie von HANSTEIN et al. (1999) stets am groRten, gefolgt von Arrhenatherum. Brachypodium
wies das unginstigste RSR auf. Auch bei MATTSSON & SCHJOERRING (2002), die in ihrem Experi-
ment Bromus als langsamwachsende und Lolium perenne als schnellwachsende Art verwendeten,
war das RSR von Bromus unabhéngig vom Stickstoffangebot stets deutlich hdher als das von Lolium.
Auf eine Verdoppelung des NH, -Angebotes reagierten beide Arten mit einer Abnahme des RSR, die

Verkleinerung war mit ca. — 60 % bei Lolium jedoch starker als bei Bromus mit ca. — 40 %.

Dagegen nahmen in einer Studie von DUECK & ELDERSON (1992) sowohl das Spross - als auch das
und Wurzeltrockengewicht von Agrostis capillaris, die acht Monate in Open-top Kammern NH3-Kon-
zentrationen von 50 pg m™ ausgesetzt wurde, gegeniber den Kontrollen (5 ug m™) um das 2-fache
zu. Wie bei Brachypodium und Bromus in der aktuellen Studie blieb somit das RSR stabil (1,8).

Als eine der Ursachen fiir die haufig relativ schwache Foérderung d es Wurzelwachstums unter einem
erhohten NH,-Angebot kann der konkurrierende Bedarf an Kohlenhydratgeriisten fiir die NH ,"-Assimi-
lation angesehen werden (FANGMEIER et al. 1994). Ergebnisse verschiedener Studien (zit. in
ZERIHUN et al. 1998) deuten darauf hin, dass die Wurzeln von dieser Einschrankung starker betrof -
fen sind als die Sprosse als Ort der Photosynthese. Wahrend die NH ;-Aufnahme durch die Blatter
dazu fiihrt, dass mehr Photosyntheseprodukte im Spross verbleiben, bewirkt die NH, -Aufnahme
durch die Wurzeln einen vermehrten Bedarf an NH ,*-Akzeptor-Molekiilen, die dann ebenfalls nicht
mehr fir das Wurzelwachstum zur Verfiigung stehen (LEWIS et al. 1987 zit. in FANGMEIER et al.
1994).
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Hohe NH,"-Depositionen sind besonders in Waldern haufig die Ursache fiir eine Versauerung der
Bdden und einen Anstieg der Aluminium-Freisetzung (VITOUSEK et al. 1997 b), beides hat direkte
negative Effekte auf die Feinwurzeln. In einer zweijahrigen Studie von DE VISSER et al. (1996) mit
Pseudotsuga menziesii fiihrten sehr hohe NH,*-Gaben (120 kg N ha™ a™) zu einer starken Bodenver -
sauerung und dadurch zu einer Hemmung des Wurzelwachstums. Da die Sprossbiomasse der Nadel-
baumart gleichzeitig zunahm, verkleinerte sich unter NH, -Deposition das RSR. Im Gegensatz zum
Substrat in der aktuellen Studie, in dem ein pH (a. dest.) von 8,2 gemessen wurde (s. 2.3.2), war der
von DE VISSER et al. (1996) verwendete sandige Waldboden mit einem pH (H,0) von 3,8 jedoch
bereits zu Beginn des Experimentes relativ sauer. NH,"-N-Gaben von 30 kg N ha™ a™ hatten keine

negativen Auswirkungen auf das Wurzelwachstum.

Eine Abnahme des Feinwurzelanteils fanden VAN DIJK et al. (1990 zit. in FANGMEIER et al. 1994)
bei Koniferen, die sieben Monate lang erhdhten (NH,4),SO,4-Eintragen ausgesetzt waren.
NADELHOFFER (2000) halt es fur die typische Reaktion auf erhdhte Stickstoffeintrage, dass die Bio -
masse der Feinwurzeln abnimmt, deren Neubildung und Umsatz jedoch zunimmt. Hemmende Effekte
erhéhter NH,"-Eintrage wurden auch bei mykorrhizierenden Pilzen beobachtet, deren Ursache ver-
mutlich in einer reduzierten Kohlenhydratabgabe durch die Wurzeln zu suchen ist (PEARSON &
STEWART 1993).

Eine Verkleinerung des RSR macht Pflanzen empfindlicher gegen Stress. Die Zunahme der Blattfla -
che (s. 4.1.9) wie die Stimulation der Photosynthese (s. 4.1.11) fihren zu einem gesteigerten Wasser -
bedarf, dem aber geringere Aufnahmekapazitaten in Form der Wurzeln gegenliberstehen. In Perio-
den eingeschrankter Wasserverfligbarkeit kann es daher vermehrt zu Trockenstress kommen, mit
entsprechend negativen Auswirkungen auf das Pflanzenwachstum (VAN DER EERDEN et al. 1990,
FANGMEIER et al. 1994, BOBBINK 1998). Da die Kulturen in der aktuellen Studie jedoch ausrei -

chend gegossen wurden, sollte dieser Faktor zumindest minimiert sein.

4.1.10.6 Reaktionen der unterirdischen Biomasse von Sifl3grasern auf ein verandertes Angebot

anderer Stickstoffverbindungen

Weitere Ergebnisse zu den Reaktionen der unterirdischen Biomasse der hier untersuchten Arten auf
eine veranderte Stickstoffversorgung liegen aus einer Reihe von Studien vor, in denen die Versuchs-
pflanzen anderen Stickstoffverbindungen ausgesetzt wurden. Dies gilt auch fur einige weitere Suf3 -
grasarten mit ahnlichen 6kologischen Optima oder fur Pflanzengesellschaften, in denen diese Arten

eine dominierende Rolle spielen.

Ahnlich den Ergebnissen in der aktuellen Studie beobachtete SHARIFI (1983 b) unterschiedliche

Behandlungseffekte auf das RSR bei Arrhenatherum und Bromus, deren Reaktionen auf unterschied -
liche Stickstoffgaben und Grundwassersténde er in einer speziellen Versuchsanlage untersuchte. Bei
einem Grundwasserstand von 30 cm unter der Bodenoberflache war die unterirdische Biomasse nach
vier Jahren unter einem Stickstoffangebot von 100 kg ha™ a™ sowohl bei Arrhenatherum als auch bei

Bromus um etwa 60 % erhoht. Da sich jedoch die Sprosstrockenmasse von Arrhenatherum verdop-
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pelte, bei Bromus dagegen oberirdisch ahnliche Zuwéachse auftraten wie im Wurzelbereich, flhrte das
erhohte Stickstoffangebot bei Arrhenatherum zu einer deutlichen Verkleinerung des RSR von 1,79
auf 1,47, wahrend dies bei Bromus mit 1,64 bzw. 1,67 sehr stabil blieb. Sehr hohe Stickstoffgaben
hatten in der Studie von SHARIFI (1983 b) sowohl bei Arrhenatherum als auch bei Bromus jedoch
negative Effekte auf das Wurzelsystem. So lagen die Wurzeltrockenmassen bei Stickstoffgaben von
1000 kg ha™ a™ unter denen bei 10 und 100 kg ha™ a™.

Auch VOGEL (1978) beobachtete bei Arrhenatherum und Brachypodium eine Abnahme der Wurzel-
trockenmasse bei einer Steigerung der Stickstoffgaben tiber 200 kg ha™ a™* hinaus. Da mit zuneh-
mendem Stickstoffangebot die Bestande immer dichter werden, somit die Lichtkonkurrenz zunimmt
(s. 4.1.8) verschiebt sich die Kohlenhydratallokation unter diesen Bedingungen von einer vorrangigen
Forderung des Wurzelsystems zu einer vorrangigen Forderung der oberirdischen Pflanzenteile
(SHARIFI 1983 b).

Eine &hnliche Kontinuitat des RSR wie bei Bromus und Brachypodium wurde bei Nardus stricta beo-
bachtet, einer Art, die starker noch als Brachypodium und Bromus an stickstoffarme Standorte gebun-
den ist (ELLENBERG 2001, s. 4.1.4) und die LEITH et al. (1999) in OTCs Uber ein Jahr lang erhdhten
Stickstoffgaben (3 bzw. 60 kg N ha™ a™) aussetzten. Unter Stickstoffdeposition war die unterirdische
Biomasse um etwa das 1,8-fache erhdht. Da die oberirdische Biomasse um etwa den gleichen Faktor
zunahm (x 1,9) blieb das RSR fast unveréandert (1,21 bzw. 1,18).

Eine Zunahme der Wurzelbiomasse bei Brachypodium unter einem erhdhten Stickstoffangebot beo-
bachteten auch WERNER (1983) und BOBBINK (1991). Da die Steigerung der Sprosstrockenmasse
jedoch starker war, nahm das RSR ab. So nahm in Versuchskulturen von Brachypodium, die in Frei-
landbecken bei kontrolliertem Wasser- und Nahrstoffhaushalt gehalten wurden, die unterirdische
Biomasse bei einem erhdhten Nahrstoffangebot von 600 um 1/3 auf 900 g m  zu (Julidaten,
WERNER 1983). Da die oberirdische Biomasse sich gleichzeitig fast verdoppelte (von 750 auf

1400 g m) verkleinerte sich das RSR zugunsten des Sprosses von 0,80 auf 0, 64.

In einem Dungeexperiment von BOBBINK (1991) in zwei hollandischen Halbtrockenrasen nahm nach
drei Jahren N- bzw. NPK-Diingung (100 kg N ha™ a™) die gesamte unterirdische Biomasse in den
Versuchsparzellen unter NPK-Behandlung zu, wéhrend bei einem alle inigen Stickstoffangebot eine
Abnahme zu verzeichnen war. Dagegen reagierte Brachypodium positiv auf die Stickstoffgaben, des-
sen unterirdische Biomasse nahm zwischen 40 und 50 % zu. Die Rhizome stellten dabei mehr als die
Halfte der unterirdischen Biomasse (DE KROON & BOBBINK 1997). Da die Sprosshiomasse gleich-
zeitig sogar um das 2,3-bzw. 3,6-fache wuchs, verkleinerte sich das RSR von Brachypodium um 40

bis 60 %, ebenso das RSR des Gesamtbestandes.

Dass Rhizome nicht allein der vegetativen Verbreitung und der Stoffspeicherung sondern auch der
Nahrstoffaufnahme dienen kénnen, zeigten BROOKER et al. (1999) bei Untersuchungen an der sub-
arktischen Carex bigelowii, deren Rhizomoberflache etwa 2/3 der Wurzeloberflache erreicht. Dies
deutet darauf hin, dass neben der vegetativen Ausbreitung und Stoffspeicherung die Rhizome von

Brachypodium eine weitere Funktion erfiillen kbnnten, allerdings stellte WERNER (1983, s. 4.1.1)
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fest, dass Brachypodium bei einem geringen Stickstoffangebot weniger Rhizome bildete.

Auch SCHLAPFER & RYSER (1996), die Allokationsverschiebungen an Freilandpflanzen von
Arrhenatherum und Bromus untersuchten, beobachteten mit steigendem Nahrstoffangebot eine Ver-
schiebung des RSR von 0,75 zu 0,41 bei Arrhenatherum und von 0,59 zu 0,39 bei Bromus. Verur-
sacht wurde dies v.a. durch eine Zunahme des prozentualen Anteils der Stangel, die ausschlief3lich
zu Lasten der unterirdischen Biomasse ging. Deren Anteil nahm sowohl bei Arrhenatherum als auch

bei Bromus bei etwa ein Jahr alten Pflanzen von ca. 40 % auf 30 % ab.

4.1.10.7 Mogliche Ursachen fir die Verkleinerung des RSR bei Arrhenatherum

Wie bereits erwahnt, reagieren Wurzeln sehr empfindlich auf eine Einschrankung des Strahlungs -
angebotes. Wird das Strahlungsangebot der Blatter reduziert, etwa durch Beschattung, hat dies ne-
gative Auswirkungen auf die Photosynthese, es stehen dann weniger Kohlenhydrate zur Verfligung.
Um das Strahlungsangebot wieder zu verbessern, investiert eine Pflanze in dieser Situation vorrangig
in den Spross, daher nimmt das Wurzelwachstum unter Beschattung starker ab als das Wachstum
des Sprosses (TROUGHTON 1960 a, b, LANGER 1979, OLFF 1992, HUNT & CORNELISSEN 1997).
Ein verstarkter oberirdischer Konkurrenzkampf - besonders in Mischkulturen aber auch in intraspezifi-
schen Konkurrenzsituationen - tritt insbesondere unter einem erhdhten Stickstoffangebot ein, da in
Folge der Wachstumsforderung die gegenseitige Beschattung zunimmt (s. 4.1.8). In der Folge wer-
den weniger Kohlenhydrate in die Wurzeln verlagert, das Wurzel -Spross-Verhaltnis verschiebt sich
zugunsten des Sprosses (SHARIFI 1983 b). In der aktuellen Studie hatte ein erhhtes NH3/NH," -
Angebot bei Brachypodium und Arrhenatherum die starksten férdernden Effekte auf das Spross-
wachstum (s. Tab. 51 und 4.1.1), entsprechend wurden bei diesen beiden Arten auch die starksten
Veranderungen des Strahlungsangebot im Bestand beobachtet (s. 3.2.1.11, 4.1.8). Brachypodium ist
jedoch als ,Halblicht-/Halbschattenpflanze (ELLENBERG 2001, s. 4.1.4) an ein eingeschranktes
Strahlungsangebot besser angepasst als Arrhenatherum. Die unterschiedlichen Reaktionen auf ein
verandertes Strahlungsangebot kénnten somit zur Abnahme des RSR bei Arrhenatherum und zur
groRen Konstanz bei Brachypodium beigetragen haben. Bei Bromus war im Vergleich zu den beiden
anderen Arten die Zunahme des Sprosswachstums geringer, entsprechend schwécher war auch die

Veranderung des Strahlungsangebotes.

Ein weiterer Faktor, der das Wurzelwachstum von Arrhenatherum negativ beeinflusst haben kénnte,
ist der mit dem NH,-Angebot steigende Bedarf an Kohlenhydratgeriisten fiir die NH,"-Assimilation.
Aus dem ersten Versuchsjahr der aktuellen Studie vorliegende Daten zeigten bei Arrhenatherum eine
Abnahme des Gesamtgehaltes an I6slichen Kohlenhydraten in den Blattspreiten bei maximalen NH, -
Gaben (s. 3.3.2.5).

Auch der zunehmende Kohlenhydratbedarf konkurrierender Organe kann zu einer Reduktion des
Wurzelwachstums beitragen. So zeigten Studien an Lolium perenne, wie Arrhenatherum eine schnell-
wachsende Art, dass mit der Anzahl der Blattanlagen und der Geschwindigkeit ihrer Entwicklung der
Bedarf an Kohlenhydraten steigt (TROUGHTON 1960 a). Ahnliches gilt auch fiir die Reproduktion: je
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friher und je haufiger Blutenanlagen gebildet werden, desto mehr Kohlenhydrate werden bendtigt
(TROUGHTON 1956, 1960 a, b), entsprechend weniger steht fur die Wurzeln zur Verfigung.

Dies deckt sich gut mit den Reaktionen von Arrhenatherum in der aktuellen Studie. Bei
Arrhenatherum wurde wahrend des Frilhjahrs die schnellste Blattbildung aller drei untersuchten Arten
beobachtet, Bromus und besonders Brachypodium waren dagegen langsamer. Erhéhte NH 3-Konzen-
trationen in der Umgebungsluft fihrten bei Arrhenatherum und Brachypodium zu einer Beschleuni-

gung der Blattentfaltungsrate (s. 3.2.1.5).

Der prozentuale Anteil reproduktiver Triebe an der Gesamtzahl aller Triebe pro Pflanze lag bei
Bromus im zweiten Versuchsjahr in den Kontrollen bei ca. 35 %, wahrend Arrhenatherum nur etwa
17 % erreichte (s. 3.2.1.4). Unter einem erhéhten NH3/NH, -Angebot blieb der Anteil bei Bromus
nahezu unverandert, bei Arrhenatherum nahm er jedoch bei erhéhten NH,-Gaben signifikant zu, die
deutlichsten Effekte mit Steigerungen zwischen 10 und 20 Prozentpunkten traten jedoch nur im
Zusammenspiel mit erhéhten NHs-Konzentrationen auf (s. Abb. 38), eine auffallige Analogie zu den
Behandlungseffekten auf das RSR (s. Abb. 72). Im dritten Versuchsjahr wurde die Zahl der Triebe
zwar nicht mehr ermittelt, die signifikante Zunahme des prozentualen Anteils der Rispen (ohne Kary -
opsen) am Sprosstrockengewicht unter einem hohem NH,"-Angebot (s. 3.2.1.12) deutete aber auf
ahnliche Reaktionen wie im Vorjahr und auf eine veranderte Kohlenhydratallokation als eine wichtige
Ursache fir die beobachteten Verschiebungen zwischen Wurzel - und Sprossbiomasse bei
Arrhenatherum hin. Dagegen fihrte die im letzten Versuchsjahr in einigen Behandlungsvarianten zu
beobachtende deutliche Zunahme des prozentualen Anteils der Ahren (ohne Karyopsen) am Spross-
trockengewicht von Brachypodium zu keinen negativen Verschiebungen im RSR, ein weiterer Hinweis
darauf, dass typische Halbtrockenrasenarten Veranderungen ihrer oberirdischen Organe bewerkstelli-

gen kénnen, ohne dass dies auf Kosten der unterirdischen Pflanzenteile geschieht.

Eine Hemmung des Wurzelwachstums durch eine Versauerung des Substrates in Folge des NH,"-
Eintrags erscheint aufgrund der relativ geringen Depositionsmengen und der guten Puffereigenschaf-
ten des Substrates (s.0.) als wenig wahrscheinlich.

4.1.11 Gaswechsel

In der aktuellen Studie wurde mittels Gaswechselmessungen versucht, auch einen Teil der priméren
NH;-Effekte zu erfassen. Diese Messungen haben aufgrund ihrer zeitlichen und zahlenmafigen Be -
schrankung (s. 2.6.2.1) erganzenden Charakter. Der Schwerpunkt der Studie lag in der Analyse még -

licher Behandlungseffekte auf das Wachstum der untersuchten Pflanzenarten.

In den Kontrollkulturen ohne NH3-Exposition erreichte Arrhenatherum im Durchschnitt die hdchste
Nettophotosyntheserate aller drei Arten, gefolgt von Bromus und Brachypodium (s. Tab. 52). Dies galt
sowohl fur die Messperiode im zweiten wie fir die im dritten Versuchsjahr (s. 3.3.1). Starkere Diffe -

renzen der auReren Rahmenbedingungen (Wasserdampfdruckdefizit, s. Abb. 105) schrankten die
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interspezifischen Vergleichsmoglichkeiten im dritten Versuchsjahr trotz der gestaffelten Datenauswahl
(s. 2.6.2.2) jedoch stark ein, sodass sich die Diskussion der Gaswechselmessungen weitgehend auf

das zweite Versuchsjahr (1996) konzentriert.

Unter NHz-Konzentrationen von 50 pg m™ nahm die Nettophotosyntheserate bei Brachypodium am
starksten zu, auch bei Bromus waren die Steigerungen hochsignifikant. Bei Bromus lag die Netto-
photosyntheserate pro Blattflache unter NH3-Exposition sogar tiber den Raten von Arrhenatherum

und Brachypodium. Dagegen waren bei Arrhenatherum die Zuwéchse deutlich schwécher.

Dies deutet darauf hin, dass in der aktuellen Studie die starken Biomassezunahmen unter einem
erhohten NHy-Angebot bei Arrhenatherum nahezu ausschlief3lich auf eine vergréRerte Blattflache
zurtickzufihren waren, wahrend Brachypodium und Bromus zusatzlich die Nettophotosyntheserate

pro Blattflache steigern konnten.

Eine Forderung der Photosynthese als ein Priméareffekt einer verbesserten NH,-Versorgung, wie sie in
der aktuellen Studie bei allen drei Arten auftrat, wurde auch in anderen NH;-Begasungsexperimenten
u.a. mit StiRgras- und Geholzarten beobachtet. So nahm die Photosynthesekapazitét bei
Deschampsia flexuosa und Molinia caerulea, die VAN DER EERDEN et al. (1990) in Open-Top-Kam-
mern 100 Tage NHz-Konzentrationen zwischen 0 und etwa 110 ug mi° aussetzten, maximal um etwa
20 bzw. 40 % zu. Steigerungen von ca. 10 % beobachteten VAN HOVE et al. (1991) bei Populus
euramericana, die sieben Wochen in Kammern mit 64 pg m > NH; begast wurde. Ahnliche Ergebnisse
liegen auch aus Begasungsexperimenten mit Pinus sylvestris (PEREZ-SOBA et al. 1995, VAN DER
EERDEN 1992, VAN DER EERDEN & PEREZ-SOBA 1992), Pseudotsuga menziesii (VAN HOVE &
BOSSEN 1994), Phaseolus vulgaris (PEARSON & SOARES 1998) und Triticum aestivum vor
(CLEMENT et al. 1995).

Als Ursachen hierfiir kbnnen v.a. eine Zunahme des Stickstoff und Chlorophyligehaltes in den Blat-
tern angesehen werden, Effekte, die unter NH ;-Exposition ebenfalls haufig auftreten (VAN DER
EERDEN et al. 1990, PEREZ-SOBA et al. 1994 a). Da mehr als die Halfte des Stickstoffs in einem
Blatt zu Bestandteilen des Photosyntheseapparates gehort (LAMBERS et al. 1998) nimmt die Photo-
synthesekapazitat (Amax) Uber eine weite Spanne linear mit der Stickstoffkonzentration zu (CHAPIN
1980, LAMBERS et al. 1998, GARNIER et al. 1999). FIELD & MOONEY (1986) zeigten, dass wild-
wachsende Cz-Arten, die durch hohe Stickstoffkonzentrationen in den Blattern gekennzeichnet sind,
auch die hochsten Photosynthesekapazitaten (Amax) aufweisen, wahrend fur Arten mit einem geringen
Stickstoffgehalt die niedrigsten Anax Charakteristisch sind. Diese Beziehung gilt, wenn sich beide

Parameter entweder auf das Blattgewicht oder die Blattflache beziehen.

Verschiedene Studien belegten eine enge Beziehung des Stickstoffgehaltes in den Blattern sowohl
mit der Menge und der Aktivitat von Rubisco (Ribulosebisphosphatcarboxylase) als auch dem
Chlorophyllanteil (NATR 1975, EVANS 1989, PEARSON & STEWART 1993).

Trotz des engen Zusammenhangs zwischen Photosynthesekapazitat und Stickstoffkonzentration wird
die Photosynthese jedoch nicht einfach nur durch die Stickstoffverfiigbarkeit limitiert. Wichtige

begrenzende Faktoren sind daneben die CO,-Diffusion, die Leistungsfahigkeit des Photosynthese-
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apparates oder der Mangel an anderen Nahrstoffen (NATR 1975, GASTEL & SAUGIER 1989 zit. in
VAN DER EERDEN 1992). Bei einer unzureichenden Stickstoffversorgung wird der gesamte Photo -
syntheseprozess reduziert, dies schlie3t negative Effekte auf den Gehalt an Rubisco und Chlorophyli
ebenso ein, wie die stomatare Leitfahigkeit (CHAPIN 1980, LAMBERS et al. 1998).

Zwar wurden in der hier vorgestellten Studie keine Photosynthesekapazitaten (A ) ermittelt, sondern
die jeweils aktuellen Nettophotosyntheseraten (Axea) gemessen. In den Kontrollkulturen ohne ein
erhdhtes NHs/NH,"-Angebot bestatigte sich jedoch die Erwartung, dass Arrhenatherum als schnell-
wachsende und daher stickstoffbedirftigste der untersuchten Arten die hochste Nettophotosynthese-
rate, die langsamwachsenden und somit weniger stickstoffbedurftigen A rten Bromus und
Brachypodium dagegen niedrigere Photosyntheseraten aufweisen miissten. Auffallig ist jedoch, dass
sowohl bei Brachypodium als auch bei Bromus unter NH3z-Exposition starke Steigerungen der Netto-
photosyntheseraten gemessen wurden, womit diese Arten ein ahnliches oder sogar héheres Niveau
als Arrhenatherum erreichten, wahrend Arrhenatherum die bereits unter ,Normalbedingungen* relativ
hohe Photosyntheserate nur vergleichsweise wenig steigern konnte. Bezieht man die Photosynthese-
rate auf die Blattmasse (Amass), hahm diese bei Arrhenatherum sogar leicht ab (s. Tab. 52). Dies
spricht dafir, dass die Photosyntheserate bei Brachypodium und Bromus v.a. durch die Stickstoff-
verfligbarkeit begrenzt wurde, wahrend bei Arrhenatherum wahrscheinlich andere Faktoren eine
(ko-)limitierende Funktion hatten. So fuhrt eine mangelnde Phosphorversorgung haufig zu einer
Abnahme der CO,-Fixierung, das Wachstum der Versuchspflanzen wurde jedoch in Langzeitstudien
starker reduziert (HALSTED & LYNCH 1996).

Mit Ausnahme des Lichtangebotes hemmen die meisten Ressourcenlimitierungen — seien es Was-
sermangel, zu tiefe Temperaturen oder der Mangel an mineralischen Néhrstoffen — das Wachstum
starker als die CO,-Fixierung (KORNER 1997). Auch in der aktuellen Studie war die Sp rossbiomasse
im dritten Versuchsjahr bei allen drei Arten in den Reinkulturen gegeniiber dem Vorjahr reduziert (s.
3.2.1.8), die gemessenen Nettophotosyntheseraten pro Blattflache waren jedoch bei keiner Art ver -
mindert (s. 3.3.1: Abb. 105).

Daten zum Stickstoffgehalt der griinen Blattspreiten liegen fiir die hier untersuchten Pflanzen aus
dem ersten Versuchsjahr vor. In den Kontrollen war der Stickstoffgehalt bei Arrhenatherum zum Zeit-
punkt des Schnitts mit etwa 2,7 % am hochsten, fir Bromus und Brachypodium wurden ca. 2,5 bzw.
2,3 % ermittelt. Unter NH3-Exposition stieg bei Bromus der Stickstoffgehalt der Blatter um etwa 10 %
an, der Proteingehalt nahm sogar signifikant um ca. 60 % zu. Bei Arrhenatherum und Brachypodium

waren die Werte zu diesem Zeitpunkt da gegen kaum verandert (JAGER et al. 1998).

Wenn man davon ausgeht, dass der Stickstoffgehalt der Blatter im zweiten und dritten Versuchsjahr
unter NHz-Exposition auch bei Brachypodium zunahm, wirde dies die starken Steigerungen der
Nettophotosyntheseraten bei den beiden Halbtrockenrasenarten erklaren. Die bereits in den Kontrol-
len relativ hohe Nettophotosyntheserate bei Arrhenatherum deckt sich mit der Tatsache, dass die

Stickstoffkonzentration dort bereits relativ hoch war.

Ein deutlicher Anstieg des Stickstoffgehaltes unter NHz-Exposition wurde bei Studien mit verschiede-
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nen Pflanzenarten beobachtet (FANGMEIER et al. 1994), darunter die wildwachsenden Sif3graser
Agrostis capillaris und Deschampsia flexuosa (DUECK & ELDERSON 1992, VAN DER EERDEN et
al. 1991), Kulturpflanzen wie Triticum aestivum (CLEMENT et al. 1995) oder Gehdlze wie Pinus
sylvestris (PEREZ-SOBA et al. 1994 b).

In einem Kurzzeitexperiment von HANSTEIN (1999), der die gleichen Arten wie in der hier vorge -
stellten Studie untersuchte, blieb eine NH;-Exposition von 24 Tagen ohne Wirkung auf den Stick
stoffgehalt der Blatter oder die Photosyntheserate von etwa drei Monate alten Pflanzen. Dagegen
wurde in einem weiteren Experiment von HANSTEIN (1999) mit Bromus und Arrhenatherum sowohl
der Stickstoffgehalt der Blatter als auch die Photosyntheserate durch hohe Néhrstoffgaben um etwa

das zwei- bzw. dreifache gesteigert.

4.1.11.1 Einflisse der Blattmorphologie auf die Photosyntheserate

Bei einer Vergleichsstudie von GARNIER et al. (1999) mit 14 SUR3grasarten zeigte sich, dass neben
dem Stickstoffgehalt auch die Dicke der Blatter die CO,-Assimilation beeinflusst. Wahrend die Netto-
photosyntheserate pro Blattflacheneinheit (Ayea) positiv mit der Blattdicke korreliert war, stand die
Nettophotosyntheserate pro Frischgewichtseinheit (Amass) hiermit negativ in Beziehung. Dies deckt
sich mit Angaben von REICH et al. (1992), die Literaturangaben zu den Eigenschaften zahlreicher
Arten aus unterschiedlichsten Okosystemen analysierten (s. 4.1.6). Dabei zeigte sich, dass die Blatter
von langsamwachsenden Arten eine niedrigere spezifische Blattflache (SLA) und einen geringeren
Stickstoffgehalt pro Blattmasseneinheit (Nnass) aufwiesen als die Blatter von schnellwachsenden
Arten. SLA und Stickstoffgehalt sind eng miteinander verbunden. Eine grof3ere Blattdicke und ein
niedriger Stickstoffgehalt fiihren zu niedrigen Nettophotosyntheseraten in Bezug auf die Blattmasse
(Amass)- Da sich Nettophotosyntheseraten und Stickstoffgehalte zwischen verschiedenen Arten in
Bezug auf die Blattflache weniger stark unterscheiden als in Bezug auf die Blattmasse, ist das Ver-
haltnis zwischen Stickstoffgehalt und A,e, Weniger ausgepragt (FIELD & MOONEY 1986, LAMBERS
et al. 1998).

Auch in der aktuellen Studie waren die interspezifischen Unter schiede der Anass (Dezogen auf das
Trockengewicht der zum Zeitpunkt der Ernte griinen Blattspreiten) ausgepragter als die der A gea (S.
Tab. 52). So erreichte die A,ea bei Bromus in den Kontrollen etwa 70 % des entsprechenden Wertes
bei Arrhenatherum, die Anass jedoch nur etwa 30 % - Ausdruck der besonders niedrigen spezifischen
Blattflache (SLA) bei Bromus. Bei Brachypodium lagen die entsprechenden Werte mit etwa 30 bzw.
20 % weniger stark auseinander, auch dies beeinflusst durch die SLA-Werte, die bei Brachypodium

hoher waren als bei Bromus.

Auch die Effekte eines erhthten NH;-Angebotes auf die Anass Unterschieden sich von denen auf die
Aarea. Hierbei spielten die unterschiedlichen Behandlungseffekte auf die SLA eine Rolle (s. 3.2.1.9 &
4.1.6). Nur bei Bromus nahm die SLA unter NH3-Exposition zu, die Blattspreiten wurden etwas din-

ner, entsprechend lag die Steigerung der Anass (ca. + 130 %) noch Uber der bei der A 44 (ca. + 90 %).

Umgekehrt waren die Effekte bei den beiden anderen Arten, deren SLA unter NH s-Exposition jeweils
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Tab. 52: Nettophotosyntheseraten in Bezug auf Blattflache und Blattmasse unter Normalbedingungen
und bei NHz-Konzentrationen von 50 pug m™ in der Umgebungsluft (NH," alle: 0 kg ha™ a™), Mess-
werte aus dem 2. Versuchsjahr)

Art NH3' Aarea |nter' SLA Amass |nter'
Behand- 2 1, |spezifische 2 1 1 1, |spezifische
lung (umol m™s™) | Relationen (m“kgre™) | (molkgre™S™) | Rjationen

(%) (%)
Ougm® 6,57 100 41,00 269,4 100

Arrhenatherum
50 pg m™ 7,34 100 30,87 226,6 100
Ougm® 4,66 71 15,78 73,5 27

Bromus
50 pg m* 9,04 123 18,37 166,1 73
Ougm® 1,84 28 28,48 52,4 19

Brachypodium
50 ug m* 5,13 70 25,77 132,2 58

abnahm. Bei Brachypodium fielen die positiven Effekte auf die A mass daher geringer aus (Agea Ca. +
180/ Amass + 150 %), bei Arrhenatherum kehrte sich die geringe Steigerung sogar in einen schwach

negativen Effekt um (Agrea Ca. + 10 / Anass -20 %).

Interspezifische Differenzen in &hnlichen GréRenordnungen wie hier fanden auch SZENTE et al.
(1998) in einer experimentellen OTC -Studie mit St3grasarten einer kontinentalen Steppengesell-
schaft, darunter eine langsamwachsende (Festuca rupicola) und eine schnellwachsende Art (Dactylis
glomerata). Die Nettophotosyntheserate von Festuca rupicola erreichte nur etwa 35 % der Durch-
schnittsrate von Dactylis glomerata, Transpiration und stomatére Leitféahigkeit waren etwa halb so
grof3, die Wassernutzungseffizienz (WUE) lag bei etwa 70 % des Vergleichwertes. Untersuchungen
von NAGY et al. (1998) zeigten, dass die Nettophotosyntheserate von Festuca rupicola in erster Linie
durch den Diffusionswiderstand des Blattmesophylls begrenzt wird, was mit dem hohen Anteil an
Festigungselementen in den Blattern dieser Art erklart werden kann, wahrend die stomatére Leitféhig -

keit oder die Kapazitat der Rubisco eine untergeordnete Rolle zu spielen scheinen.

Auch Bromus investiert als typische Halbtrockenrasenart viel in seine Blattspreiten, in der vorliegen -
den Studie lag die spezifische Blattflache dieser Art noch unter der von Brachypodium, die Gewebe-
dichte der Blattspreiten unterschied sich jedoch kaum. Bei Bromus deutete die Parallelitat von mor-
phologischen Veranderungen und einer deutlichen Zunahme der Nettophotosyntheserate unter NH 3-
Exposition auf eine Abnahme des Diffusionswiderstands des Mesophylls als beg renzender Grof3e. Da
Brachypodium etwas weniger in seine Blattspreiten investierte als Bromus, kénnte der Mesophyllwi-
derstand bei dieser Art geringer gewesen sein. Dies war wahrscheinlich eine der Ursachen, die es
Brachypodium ermdéglichten, unter NHz-Exposition die Nettophotosyntheserate ebenfalls deutlich zu
steigern - trotz der Verkleinerung der SLA, die v.a. auf eine Zunahme der Gewebedichte zurlickzu -
fuhren war (s. 3.2.1.13 & 4.1.6). Die geringeren Investitionen von Brachypodium in die Blattspreiten

vermindern jedoch im Vergleich zu Bromus den Transpirationsschutz (BORNKAMM 1958, s. 4.1.6).
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Eine Abnahme des Mesophyllwiderstandes unter NHs-Exposition stellten VAN HOVE et al. (1991) bei
Populus euramericana fest, nachdem diese sieben Wochen Konzentrationen von 64 pug m™ ausge-

setzt worden war. Dass unter Stickstoffmangel sowohl der Mesophyllwiderstand als auch der stomaté-
re Widerstand zunehmen, beobachteten bereits RYLE & HESKETH (1969, zit. in NATR 1975), beides

zusammen bewirkt einen starke Abnahme der Ne ttophotosyntheserate.

Es wurde bereits in Abschnitt 4.1.6 dargestellt, dass eine niedrige spezifische Blattflache und/oder
eine hohe Gewebedichte haufig mit einer langen Blattlebensdauer verbunden ist - beides typische
Eigenschaften von Pflanzen nahrstoffarmer Standorte. Die verlangerte Lebensdauer kann zur Kom-
pensation der durch relativ niedrige Stickstoffgehalte verursachten niedrigen Assimilationsraten bei -
tragen (REICH et al. 1992).

4.1.11.2 Photosynthese eines Pflanzenbestandes

Weder aus der Nettophotosyntheserate noch aus der Photosynthesekapazitat von Einzelblattern lasst
sich ohne weiteres auf die Photosynthese eines ganzen Pflanzenbestandes schlieBen (LAMBERS et
al. 1998). Nicht allein die Grof3e der Gesamtblattflache ist hierbei entscheidend, auch die Struktur des
Bestandes spielt eine wichtige Rolle, diese bestimmt wiederum die Strahlungsverteilung innerhalb der
Vegetation (s. 4.1.8). Untersuchungen an Festuca arundinacea zeigten, dass positive Effekte eines
erhdhten Stickstoffgehaltes in den Blattspreiten auf die Photosynthese nur bei einem hohen PAR -
Angebot auftreten (GHASHGHAIE 1986 zit. in BELANGER & GASTAL 2000), in einem Pflanzenbe-
stand sind die Blatter je nach ihrer Position jedoch ganz unterschiedlichen PAR -Werten ausgesetzt.
Da sowohl gut wie weniger gut exponierte Blatter zur Gesamtphotosynthese des Bestandes beitragen,
sind die Effekte des Stickstoffangebotes auf die Bestandesphotosynthese geringer als auf die Photo -
synthese eines einzelnen Blattes (BELANGER & GASTAL 2000). Die Photosynthese einer Pflanze
oder eines Bestandes wird aber auch durch die Verteilung des Stickstoffs beeinflusst. Da in den obe-
ren Bereichen eines Pflanzenbestandes, wo das grof3te Strahlungsangebot zur Verfligung steht, die
héchsten Assimilationsgewinne maoglich sind, wird mit wachsender Bestandeshohe der Stickstoff aus

tiefliegenden Blattern in hdher gelegene verlagert (s. 4.1.6).

Auch die Wachstumsrate einer Pflanze wird nicht allein von den Photosyntheseraten der Einzelblatter
bestimmt. Neben der GroRe der Gesamtblattflache spielt hier v.a. die Atmung eine Rolle. Je hdher
der Anteil von Strukturen und Organen einer Pflanze, die selbst keine Photosynthese betreiben - etwa
Festigungsgewebe oder Wurzeln - desto hoher ist der Anteil an Photosyntheseprodukten, der fiir die
Atmung benétigt wird. Da langsamwachsende Arten mehr in solche Elemente investieren als schnell -
wachsende, ist bei ihnen der Verbrauch fiir die Atmung haufig héher (LAMBERS et al. 1998).

4.1.11.3 Stomatare Leitfahigkeit, Transpiration und Wassernutzungseffizienz

Wahrend die Photosynthesekapazitat eng mit dem Blattstickstoffgehalt verbunden ist, nimmt die
maximale stomatare Leitfahigkeit mit steigender Photosynthesekapazitéat zu. Auf diese Weise besteht

auch eine enge Beziehung zwischen maximaler stomatérer Leitféahigkeit und dem Blattstickstoffgehalt
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(SCHULZE et al. 1994, LAMBERS et al. 1998).

Wie zu erwarten, lag in den Kontrollkulturen der hier vorgestellten Studie auch die stomatére Leit -
fahigkeit bei Arrhenatherum mit ca. 0,18 cm s™ tiber den Durchschnittswerten von Bromus (0,13) und
Brachypodium (0,05 cm s™), ahnliches galt auch fir die Transpirationsrate (4,46 / 3,67 / 1,73 mmol
H,O m™ s™). Dagegen war in einer Kurzzeitstudie von HANSTEIN et al. (1999) unter Laborbedingun -
gen (s. 4.1.1) die stomatére Leitfahigkeit von Bromus doppelt so hoch wie bei Arrhenatherum und
Brachypodium. Die maximale stomatare Leitfahigkeit liegt bei Grasern zwischen 0,8 und 2,0 cm s™,
die maximale Blatttranspiration von Grasern in Wiesen zwischen 3,0 und 4,5 mmol H ,O m?s?*und
auf trockenen Standorten zwischen 1,8 und 9,3 (LARCHER 2001).

Analog zur Nettophotosyntheserate traten unter NH3-Konzentrationen von 50 pg m™ bei
Brachypodium die starksten Zuwéachse auf. Dabei nahmen stomatére Leitfahigkeit und Transpiration
etwa gleichstark zu, dies galt sowohl fur Brachypodium, wo die Mittelwerte um etwa das 1,7-fache
zunahmen, wie flr Bromus mit Steigerungsraten von etwa 60 %. Bei Arrhenatherum deutete eine Zu-
nahme der Transpirationsrate um etwa 30 % bei gleichzeitiger Konstanz der stomatéren Leitfahigkeit
(s. Abb. 104) auf eine starkere Wasserabgabe ber die gesamte Oberflache der Blattspreiten hin, die
Interpretierbarkeit wird hier jedoch durch ein unterschiedlich hohes Wasserdampfdruckdefizit wahrend

der Messungen in den Behandlungsvarianten eingeschrankt.

Die beobachtete Erhéhung der stomataren Leitfahigkeit unter NHs;-Exposition (bei den Messungen im
dritten Versuchsjahr auch bei Arrhenatherum) deckt sich mit entsprechenden Ergebnissen in Studien
mit Populus euramericana, Phaseolus vulgaris (VAN HOVE et al. 1989, 1991) und Pseudotsuga
menziesii (VAN HOVE & BOSSEN 1994). Diese Ergebnisse legten nahe, dass die NHs-Aufnahme in
die Blatter v.a. durch den stomataren Widerstand kontrolliert wird (VAN HOVE et al. 1989, 1991).

Als Ausloser einer Erhdhung der stomataren Leitfahigkeit unter NHz-Exposition vermuteten VAN
HOVE et al. (1989) weniger einen direkten NH ;-Effekt auf die Stomatatffnung als vielmehr eine indi
rekte Wirkung, die von der verstarkten Bildung von Kohlenhydratgeristen fi r die NHsz-Assimilation
ausgeht, wodurch die interne CO ,-Konzentration abnimmt. Die NHz-Aufnahme wiirde auf diese Weise
- solange das Strahlungsangebot fiir die Photosynthese ausreichend ist - zu einer sich in Form einer
positiven Rickkopplung selbst verstarkenden Aufnahme fiihren (VAN DER EERDEN & PEREZ-
SOBA 1992). Durch die gesteigerte Synthese von Kohlenhydratgeriisten wirkt die Férderung der
Photosynthese zugleich den toxischen Effekten hoher Ammoniumkonzentrationen entgegen
(PEARSON & STEWART 1993).

Photosynthese und stomatére Leitfahigkeit sind aber nicht notwendigerweise miteinander gekoppelt.
So nahm in einer Kurzzeitstudie von WHITFIELD et al. (1998) mit der schnellwachsenden Art
Plantago major ssp. major unter einem hohen Nahrstoffangebot (N-P-K) zwar die stomatére Leitfahig-
keit zu, nicht jedoch die Nettophotosyntheserate - trotz einer deutlichen Zunahme des Stickstoffgehal-

tes in den Blattern.

Eine Erhdhung der stomatéren Leitfahigkeit fihrt auch zu einer verstarkten Transpiration. Die Ergeb -

nisse der aktuellen Studie stimmen mit Beobachtungen anderer Autoren aus NH3;-Begasungsexperi-
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menten mit Pinus sylvestris Uberein (VAN DER EERDEN 1992, VAN DER EERDEN & PEREZ-SOBA
1992). Generell besteht eine Beziehung zwischen der Transpiration und dem Stickstoffgehalt, beson-
ders eng ist diese Verbindung auf der Ebene der Blatter (SCHULZE et al. 1994 zit. in POLLEY et al.
1999).

Ein hohes NH,"-Angebot kann jedoch indirekt auch zu einer verminderten Transpiration beitragen. DE
VISSER et al. (1996) beobachteten in einem zweijahrigen Experiment mit Pseudotsuga menziesii
eine Verkleinerung des Wurzel/Spross-Verhaltnisses bei einem erhéhten NH, -Angebot (s. 4.1.10).
Die eingeschrankte Wasseraufnahmefahigkeit fiihrte bei dieser Nadelbaumart zu einer reduzierten

Transpiration.

Keine Beziehung der Transpiration pro Blattflache oder der Wassernutzungseffizienz (WUEgy) mit der
Relativen Wachstumsrate (RGR) fanden POORTER & FARQUHAR (1994) in einer Kurzzeitstudie mit
24 Pflanzenarten, die in einer Nahrldsung gehalten wurden - darunter sowohl langsamwachsende wie
Brachypodium pinnatum oder Festuca ovina als auch schnellwachsende wie Dactylis glomerata oder
Lolium perenne. Dagegen nahm die Transpirationsrate pro Wurzelgewichtseinheit mit der RGR signi-
fikant zu, worin sich auch die gréRere Wasseraufnahme bei schnellwachsenden Arten widerspiegelt.
Auch hatten Arten mit einer hohen Transpirationsrate pro Blattflache eine niedrigere Wasser -
nutzungseffizienz (WUEgy,). In der aktuellen Studie liel3 sich diese Beziehung nicht erkennen. In den
Kontrollkulturen war die WUEp, bei Arrhenatherum mit ca. 1,5 am grof3ten, gefolgt von Bromus mit
etwa 1,3 und Brachypodium mit ca. 1,1. Da die Zuwachse der Nettophotosyntheserate bei
Brachypodium und Bromus anders als bei Arrhenatherum tber denen der Transpirationsrate lagen,
konnten die beiden Halbtrockenrasenarten unter NH 3-Exposition ihre Wassernutzungseffizienz
(WUEpy,) jedoch verbessern (auf ca. 1,7 bzw. 1,6), wahrend die WUE p,, bei Arrhenatherum sank (auf
ca. 1,2).

Eine Verringerung der Wassernutzungseffizienz (WUE) in NH3-Begasungsexperimenten beobachte-
ten auch VAN DER EERDEN (1992) bei Pinus sylvestris und VAN HOVE & BOSSEN (1994) bei
Pseudotsuga menziesii. Sowohl eine Abnahme der WUE als auch eine Zunahme des Wurzel/Spross -
Verhéltnisses (s. 4.1.10) sind Faktoren, die die Empfindlichkeit der Pflanzen gegeniiber einer einge-

schrankten Wasserverfligbarkeit erhdhen.

Zu den Effekten der NHs-Exposition auf die Dunkelatmung liegen unterschiedliche Ergebnisse vor.
Wahrend VAN DER EERDEN et al. (1990) bei Deschampsia flexuosa und Molinia caerulea sowie
VAN HOVE et al. (1989) bei Populus keine deutlichen Veranderungen feststellten, nahm die Dunkel-
atmung bei Pinus zu (VAN DER EERDEN 1992, VAN DER EERDEN & PEREZ-SOBA 1992), wo-

durch ein Teil der positiven NH z-Effekte wieder verloren ging.
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4.1.12 Kohlenhydrate

Kohlenhydrate spielen als Primarprodukt der Photosynthese, als Grundbausteine des pflanzlichen
Organismus sowie als Energiereserven der Pflanze eine wichtige Rolle. Neuere Studien deuten
zudem auf eine wichtige Rolle bei der Signallbertragung innerhalb der Pflanze (s. 4.1.10). Welche
Mengen an nicht-strukturellen Kohlenhydraten in einer Pflanze vorliegen, hangt sowohl vom ,input"
aus der Photosynthese als auch vom ,,output‘ durch Wachstum und Atmung ab (FULKERSON &
DONAGHY 2001). Verschiedene Studien zeigten zudem einen Zusammenhang zwischen dem Koh-
lenhydratgehalt und der Wachstumsstrategie einer Pflanzenart. So fanden POORTER & DE JONG
(1999, s. 4.1.6) in den Blattern von im Freiland gewachsenen typischen Arten néahrstoffarmer Stand-
orte einen hdheren Anteil sowohl an strukturellen als auch an nicht-strukturellen Kohlenhydraten als
bei Arten nahrstoffreicher Standorte. Ahnliche Beobachtungen machten auch VAN ARENDONK &
POORTER (1994) in einer Kurzzeitstudie mit 14 SuRgrasarten im Gewéachshaus. Dort hatten langsam
wachsende Arten ebenfalls hthere Gehalte an nichtstrukturellen Kohlenhydraten als schnellwiichsige
Arten. Zu gegenséatzlichen Ergebnissen kamen jedoch ROUMET et al. (1999), die im Freiland ent-
nommene Exemplare unterschiedlicher Genotypen von Bromus erectus und Dactylis glomerata im
Gewachshaus hielten. Wahrend der Gehalt nicht-struktureller Kohlenhydrate (einschlief3lich der
Starke) in den Blattspreiten von Bromus zwischen etwa 6 und 12 % lag, betrug der Anteil bei Dactylis

zwischen 11 und 18 %.

In der aktuellen Studie wurde der Gehalt verschiedener Kohlenhydrate in den griinen Blattspreiten
zum Zeitpunkt des Schnitts im ersten Versuchsjahr bestimmt. Dabei zeigten sich bei allen finf analy -
sierten Kohlenhydratverbindungen bzw. -pools deutliche Unterschiede zwischen den drei untersuch-
ten Arten (s. 3.3.2: Abb. 106). In der Regel waren die Konzentrationen in den Blattspreiten von
Arrhenatherum am héchsten, wahrend bei Bromus und Brachypodium niedrigere Gehalte gefunden
wurden. Nur beim Starkegehalt lag Bromus an der Spitze. In den Kontrollkulturen erreichte der
Kohlenhydratgehalt (,Gesamtkohlenhydratgehalt* + Starkegehalt) von Arrhenatherum etwa 2,9 % des
Blatttrockengewichtes, gefolgt von Bromus mit etwa 2,6 % und Brachypodium mit etwa 1,5 % (s.
3.3.2).

Damit lagen die Konzentrationen nicht-struktureller Kohlenhydrate bei allen drei hier untersuchten
Arten unterhalb der von POORTER (1994) in einer Literaturanalyse ermittelten Bandbreite von 7 bis
26 % des Trockengewichtes bei krautigen Pflanzenarten (10 bis 90 %-Grenzwert). In einer Kurzzeit-
studie unter Laborbedingungen lag der Gehalt nicht-struktureller Kohlenhydrate in den Blattspreiten
sowohl von Bromus erectus als auch von Lolium perenne bei etwa 12 % des Trockengewichts
(ROUMET et al. 1996). VAN ARENDONK & POORTER (1994) ermittelten u.a. bei Brachypodium

einen Gehalt von etwa 13 %, bei Dactylis glomerata von etwa 11 %.

Dagegen fanden VIANO et al. (1996) bei der Analyse von Freilandpflanzen aus Sudfrankreich ahnli-
che Werte wie in der aktuellen Studie. Der durchschnittliche Anteil nicht-struktureller Zucker an der
gesamten oberirdischen Sprosstrockenmasse betrug bei Bromus erectus 4,4 %, bei Dactylis
glomerata 2,4 %, der Starkegehalt erreichte 1,2 bzw. 1,6 %. Auch die Ergebnisse von VOLAIRE &
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THOMAS (1995) aus einem Kurzzeitexperiment mit Dactylis glomerata unter Gewachshausbedingun-
gen decken sich gut mit der hier vorgestellten Studie. In den Blattern fanden sie mit einem Gehalt

von ca. 3,0 % wasserldslicher Kohlenhydrate &hnliche Konzentrationen wie bei Arrhenatherum.

Anders als in den genannten Vergleichsstudien von VAN ARENDONK & POORTER (1994) und
POORTER & DE JONG (1999) jedoch in Ubereinstimmung mit den Ergebnissen von ROUMET et al.
(1999) war in der aktuellen Studie der Gehalt an nichtstrukturellen Kohlenhydraten bei der schnell-
wichsigen Art am hochsten (Arrhenatherum: 100 %). Bromus als eine der langsamwachsenden Arten
lag jedoch, bedingt durch den relativ hohen Starkegehalt, nur wenig darunter (90 %). Beim Gesamt-
gehalt 16slicher Kohlenhydrate erreichte Bromus dagegen nur etwa 70 % des Wertes von
Arrhenatherum. Bei Brachypodium als der zweiten langsamwachsenden Art war der Kohlenhydrat-
gehalt sowohl mit als auch ohne Stéarke mit etwa 50 % der Vergleichswerte von Arrhenatherum deut-

lich niedriger.

Der im interspezifischen Vergleich hohe Kohlenhydratgehalt in den Blattspreiten von Arrhenatherum
korrespondiert mit der bereits ohne ein verbessertes NH3/NH,"-Angebot relativ hohen Nettophoto-
syntheserate (s. 3.3.1). Zwar wurden die Gaswechselmessungen im zweiten und dritten Versuchsjahr
durchgefihrt, es kann jedoch davon ausgegangen werden, dass sich die untersuchten Arten auch in

der ersten Vegetationsperiode ahnlich verhielten.

Zu den relativ hohen Kohlenh ydratkonzentrationen bei Arrhenatherum trugen neben den reduzieren-
den Zuckern, zu denen alle Zucker mit einer freien glycosidischen Hydroxylgruppe gehdren (Glucose,
Fructose, Maltose, Lactose), v.a. die Fructane bei. Die Familie der Poaceae gehort neben den
Asteraceae, Liliaceae u.a. zu den Pflanzenfamilien, in denen diese Fructosepolymere neben der
Starke als Reservepolysaccharid auftreten (HENDRY 1987). Fructane kommen Uberall im Pflanzen-
gewebe vor und kénnen insbesondere bei niedrigen Temperaturen hohe Konzentrationen erreichen.
So fanden POLLOCK & JONES (1979) bei SuiRgrasern des Wirtschaftsgrinlands die héchsten
Fructankonzentrationen meist in den Wintermonaten. Hohe Temperaturen haben dagegen eine hem
mende Wirkung auf die Fructansynthese (WARDLAW 199 0). Dies legt die Vermutung nahe, dass
Fructane dann akkumuliert werden, wenn die Menge des fixierten Kohlenstoffs den augenblicklichen
Bedarf Ubertrifft bzw. die Moglichkeiten der Verlagerung eingeschrankt sind. Die Fructanakkumulation
innerhalb der Vakuole ermdglicht eine Fortfihrung der Photosynthese indem eine Senke fiir die neu
entstandenen Kohlenhydrate zur Verfligung steht (CHATTERTON et al. 1989).

Im laufenden Experiment lie3en sich Fructane in den Blattspreiten aller drei Sti3grasarten nachwei -
sen, die Konzentrationen lagen zwischen 4 % des Trockengewichtes bei Arrhenatherum und 0,5 %
bei Brachypodium. MORVAN-BERTRAND et al. (1999) fanden in Blattspreiten von Lolium perenne,
der unter kontrollierten Bedingungen gehalten wurde, Fructangehalte von etwa 0,5 %. Hoher waren
die Gehalte nur in den Blattscheiden neuer Blatter (3,6 %) und an der Basis von Blattern, die sich

noch in der Phase des Langenwachstums befanden (4,2 %).

Die in der aktuellen Studie ermittelten Fructangehalte sprachen gegen eine langerfr istige Speiche-

rung in den Blattern. Dies galt auch fiir die anderen analysierten Kohlenhydratverbindungen bzw.
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-gruppen. Die Blattspreiten dienten daher sehr wahrscheinlich in den meisten Fallen nur als kurzzeitr
ge Zwischenspeicher, aus denen die Kohlenhydrate bei Bedarf schnell wieder mobilisiert werden
konnten. Studien anderer Autoren zeigten, dass fir die Speicherung gréRerer Kohlenhydratmengen
andere Pflanzenorgane von Bedeutung sind, deren Kohlenhydratgehalt aber in dieser Studie nicht
analysiert wurde. So kann, ausgehend von Untersuchungsergebnissen bei Stu3grasern des Wirt-
schaftsgriinlands (REYNOLDS 1969, POLLOCK & JONES 1979) und bei Getreidearten
(HOFSTATTER et al. 1996), angenommen werden, dass auch bei den hier untersuchten Arten die
Stangel eine wichtige Rolle als Zwischenspeicher fiir Kohlenhydrate, insbesondere Fructane spielten.
Arrhenatherum bildete schon im ersten Jahr bis zu 60 cm hohe Sténgel, an denen eine grof3e Zahl
assimilierender Blatter verteilt waren. In den von POORTER (1994) analysierten Studien betrug der
Gehalt nicht-struktureller Kohlenhydrate in den Stangeln krautiger Pflanzen zwischen 8 und 32 % des
Trockengewichtes (10 bis 90 %-Grenzwert). Bei Dactylis glomerata fanden VOLAIRE & THOMAS
(1995) in den untersten 2 cm der Triebe mit ca. 10 % deutlich h6here Konzentrationen als in den
Blattspreiten, davon waren etwa 2/3 Fructane, wahrend Saccharose, Glucose und Fructose jeweils
nur geringe Konzentrationen erreichten. POLLOCK & JONES (1979) ermittelten sowohl in den Blatt-
spreiten wie in den Stangeln von aus dem Freiland stammenden Exemplaren von Festuca pratensis,
Phleum pratense und Lolium perenne mit Fructankonzentrationen zwischen 0,5 und 2,0 % im
Juli/August @hnliche Gehalte wie in der aktuellen Studie. Wie bereits erwahnt stiegen die Fructan-
gehalte bei diesen drei Arten in den Wintermonaten meist an und zwar sowohl in den Blattspreiten
wie in den Stangeln. Nur bei Phleum pratense waren die Maxima getrennt - das der Blattspreiten
wurde im Sommer, das der Stéangel im Winter erreicht. Dies deutet auf artspezifische Unterschiede in
der Fructansynthese bzw. -allokation hin. HENDRY (1987) fand sowohl in den Stéangeln von
Arrhenatherum wie bei der langsamwachsenden Art Deschampsia flexuosa, die im Februar im Frei-
land gesammelt worde n waren, mit 1,5 bzw. 1,0 % des Frischgewichtes relativ niedrige Fructan -

gehalte.

POORTER & BERGKOTTE (1992), die in einem Kurzzeitexperiment im Gewachshaus 11 Sif3gras-
arten untersuchten, stellten die chemische Zusammensetzung unterschiedlicher Organe einer lang-
samwachsenden und einer schnellwachsenden Art gegeniiber. Wahrend sich in diesem Vergleich der
Gehalt nicht-struktureller Kohlenhydrate in den Blattern nicht unterschied (jeweils 13 %), enthielten
sowohl die Stangel (26 %) der langsamwachsenden Art besonders aber die Wurzeln (32 %) deutlich

héhere Konzentrationen als die entsprechenden Organe der schnellwachsenden Art (23 bzw. 24 %).

Dies deutet darauf hin, das auch die Wurzeln als Speicherorgan fir nichtstrukturelle Kohlenhydrate
fungieren kdnnen. POORTER (1994) gibt fir krautige Pflanzen eine Bandbreite von 20 bis 33 % des
Trockengewichtes an (10 % bis 90 %-Grenzwert). BAXTER et al. (1994) fanden sowohl in den Blatt-
scheiden als auch in den Wurzeln von Agrostis capillaris aus einem Open-Top-Kammerversuch Kon-
zentrationen nicht-struktureller Kohlenhydrate von etwa 50 %, in den Blattspreiten lag der Gehalt bei
etwa 40 %. Besonders die Polysaccharide Starke und Fructane kénnen in den Wurzeln hohe Konzen-
trationen erreichen (POORTER & BERGKOTTE 1992).

Als einzige der hier untersuchten Arten verfligt Brachypodium neben den Wurzeln auch Uber unter-

360



irdische Rhizome, in die ein Grof3teil des Nahrstoffkapitals verlagert werden kann (ELLENBERG
1996). Untersuchungen von BOBBINK & WILLEMS (1991) in hollandischen Halbtrockenrasen zeig-

ten, dass dies auch fur die nicht-strukturellen Kohlenhydrate gilt.

Zwar waren in der aktuellen Studie auch die in den Blattspreiten von Bromus gefundenen Kohlen-
hydratgehalte relativ gering, jedoch deutet der im Vergleich zu den beiden anderen Arten héhere
Starkegehalt darauf hin, dass die Blattspreiten hier intensiver als Zwischenspeicher genutzt wurden.
Starke, ein Polymer der D-Glucose mit Polymerisationsgraden von 2000 bis tiber 200.000 (HENDRY
1987), ist der am weitesten verbreitete Reservestoff im Pflanzenreich. Da Starke in Wasser kaum
I6slich ist, bietet sich der Pflanze die Mdglichkeit, Glucose als Energievorrat ohne gréf3ere Molekdl -
veranderungen in einer osmotisch weitgehend unwirksamen Form zu speichern und diese jederzeit
wieder mobilisieren zu kénnen. Eine Ursache fir die verstarkte Speicherung von Stérke in den Blatt -
spreiten von Bromus kdnnte der schwierigere Abtransport der Assimilate gewesen sein. Die Blatter
von Bromus waren relativ schmal und lang, Langen von tber 40 cm waren keine Seltenheit. Generell
kommt bei Bromus den Blattbasen und Knospen als Speicherorganen grof3e Bedeutung zu. Bevor die
Blattspreiten infolge von Trockenheit oder niedrigen Temperaturen absterben, werden Néhrelemente
wie Stickstoff und Phosphor im Zuge eines ausgepragten pflanzeninternen Kreislaufs in das als ,Rest-
grun“ bezeichnete Speichergewebe verlagert (ELLENBERG 1996). Dies gilt in &hnlicher Weise auch
fur die nichtstrukturellen Kohlenhydrate. So fanden KLIMES & KLIMESOVA (2002) in den Teilen der
Biomasse von Bromus, die an oder unter der Bodenoberflache wuchsen, bei im Oktober im Freiland
enthnommenen Pflanzen mit ca. 35 % hohe Konzentrationen an nichtstrukturellen Kohlenhydraten

(Gesamtkohlenhydratgehalt + Starke).

Da Bromus im ersten Jahr der aktuellen Studie nur Blatter entwickelte, fehlten bei dieser Art zunachst

die Stangel als potentielle Kohlenhydratspeicher.

Im Gegensatz zu den anderen Kohlenhydratformen waren die artspezifischen Unterschiede beim
Saccharosegehalt gering. Saccharose nimmt im pflanzlichen Kohlenstoffmetabolismus eine zentrale
Stellung ein. Das Disaccharid ist sowohl Hauptprodukt der Kohlenstoffassimilation wahrend der Pho -
tosynthese als auch vorherrschende Zuckertransportform innerhalb der Pflanze von den Orten der
Kohlenhydratsynthese (Sources) zu den Orten des Verbrauchs (Sinks). Zudem kann es in grof3en
Mengen im Pflanzengewebe gespeichert werden (STRASBURGER 2002). So ist es in den Stangeln
von Sorghum-Arten die haufigste nichtstrukturelle Kohlenhydratform (ANGLANI 1998) .

4.1.12.1 NH,-Effekte auf den Gehalt nicht-struktureller Kohlenhydrate

Die fordernden Effekte eines erhdhten NH3/NH, -Angebotes auf die Photosynthese und damit auf die

Produktion von Kohlenhydratgeristen wurden bereits dargestellt (s. 3.3.1).

In der aktuellen Studie bewirkte ein erhéhtes NH3/NH, -Angebot z.T. Steigerungen, z.T. aber auch
Abnahmen der Konzentrationen nicht-struktureller Kohlenhydrate in den Blattspreiten. Signifikant
stiegen bei Arrhenatherum unter NHz-Exposition der Starke- und der Fructangehalt, die Saccharose-

konzentration nahm durch NH,"-Gaben zu. Bei Bromus und Brachypodium nahm signifikant nur der
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Saccharosegehalt unter NHz-Exposition zu.

Bei allen drei Arten zeigten sich aufféllige Parallelen der Behandlungseffekte auf die Konzentrati onen
nicht-struktureller Kohlenhydrate - und hier insbesondere auf die Konzentrationen von Stéarke und
Fructanen als Reservepolysaccharide - und den Veranderungen des Wurzel/Spross -Verhaltnisses (s.
4.1.10). Zwar stammen die Kohlenhydratdaten aus dem ersten, die Wurzel/Spross-Werte dagegen
aus dem dritten Versuchsjahr, geht man jedoch davon aus, dass (a) bei beiden Parametern &hnliche
Effekte auch in den anderen Versuchsjahren auftraten und (b) der Kohlenhydratgehalt der Blattsprei-
ten auch den Kohlenhydratstatus des gesamten Sprosses wiederspiegelt, deuten die beobachteten
Effekte auf artspezifisch unterschiedliche Einflisse der Behandlungen auf die Kohlenhydratallokation
hin. Wahrend bei Arrhenatherum unter einem erhéhten NHs/NH, -Angebot eine deutliche Zunahme
der nicht-strukturellen Kohlenhydrate in den Blattspreiten mit einer Verkleinerung des Wurzel/Spross -
Verhéltnisses korrespondierte, waren bei Bromus und Brachypodium geringere Zunahmen der Koh-
lenhydratkonzentrationen mit einer ausgepragten Kontinuitat des Wurzel/Spross-Verhaltnisses ver-
bunden. Dies spricht dafiir, dass Arrhenatherum unter NH,-Exposition einen gro3eren Anteil dieser
Kohlenhydrate direkt im Spross (zwischen-)speicherte, wahrend bei Bromus und Brachypodium der

Kohlenhydratanteil, der in die unterirdische Biomasse verlagert wird, weitgehend unverandert blieb.

Eine Abnahme der in den Wurzeln gespeicherten Kohlenhydrate unter einem erhéhten Stickstoff -
angebot wurde in verschiedenen Studien beobachtet, auch bei SuRgrasern (Ubersicht bei
TROUGHTON 1956, 1960 a). Da Pflanzen bei einem verbesserten Stickstoffangebot in der Regel
weniger in die Ausbildung ihres Wurzelsystems investieren (s. 4.1.10) verkleinern sich auch die Spei-
chermdoglichkeiten fir Kohlenhydrate. Diese werden stattdessen in Sprossorganen wie den Stangeln
oder (in geringerem Masse) den Blattspreiten gespeichert. Da die Speicherung von Reservestoffen
v.a. durch das Volumen eines Organs bestimmt wird, nahm schon PEARSALL (1927 zit. in
TROUGHTON 1960 a) an, dass bei einem hohen Wurze |/Spross-Verhéltnis das Wurzelwachstum in
erster Linie auf eine VolumenvergréRerung ausgerichtet ist, dass Wachstum des Sprosses dagegen
auf die Ausbildung einer méglichst groRen Flache abzielt. Dies ist dann der Fall, wenn der Spross
sich im vegetativen Wachstum befindet und die Stoffreserven in den Wurzeln angelegt werden. Um-
gekehrt spricht ein niedriges Wurzel/Spross-Verhéltnis dafir, dass die Wurzeln v.a. ihre Oberflache

vergroRern, der Spross dagegen sein Volumen, also mehr Reservestoffe einlagert.

Werden weniger Kohlenhydrate in die Wurzeln verlagert, verringert sich auch die Menge der Kohlen -
hydrate, die die Pflanze an die Mykorrhiza abgeben kann. Die negativen Auswirkungen auf den Sym-
bionten reduziert wiederum die Nahrstoffaufnahme der Pflanze (PEREZ-SOBA et al. 1995). Eine
Reduktion der Mykorrhizierung unter NH3z-Exposition wurde sowohl in verschiedenen Begasungsexpe -
rimenten mit Baumkeimlingen (VAN DER EERDEN et al. 1992, PEREZ-SOBA et al. 1995) als auch

in einer Freilandstudie von TERMORSHUIZEN & SCHAFFERS (1991 zit. in PEREZ-SOBA et al.
1995) beobachtet (s. 1.7). Wahrend die Autoren der Freilanduntersuchung die Ursachen in einer Ver-
minderung von Produktion oder Transport von Kohlenhydraten in die Wurzeln vermuteten, waren die -
se beiden Faktoren in der Studie von PEREZ-SOBA et al. (1995) mit Pinus sylvestris durch die NH3-

Exposition nicht negativ beeinflusst, sodass diese Autoren die Ursache der negativen Effekte auf die
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Mykorrhiza in mdglichen Veranderungen der Menge und Qualitat der Exudate sahen.

In der aktuellen Studie traten neben Konzentrationssteigerungen unter einem erhéhtem NH y-Angebot
bei bestimmten Kohlenhydratverbindungen oder -gruppen aber auch gegenlaufige Effekte auf. So
zeigten sich bei allen drei Arten unter NH s-Exposition abnehmende Tendenzen im Gehalt an reduzie-
renden Zuckern. Bei Arrhenatherum nahm der Gesamtgehalt I6slicher Kohlenhydrate unter niedrigen
NHs-Konzentrationen zu, wuchs jedoch unter maximaler NHs-Exposition nicht weiter an (Sattigung).
Niedrige NH,"-Gaben bewirkten ebenfalls eine Zunahme des Gesamtgehaltes, unter maximalem
Angebot nahm dieser jedoch wieder ab (Optimum). Ahnliche Effekte lieRen sich bei Arrhenatherum

auch beim Saccharose- und Fructangehalt erkennen (s. 3.3.2).

Dies deutet auf einen mit zunehmender NHs/NH, -Versorgung steigenden Bedarf an Kohlenhydrat-
gerlsten fur die Ammoniumassimilation. Ammonium kann durch das Zusammenspiel von Glutamin -
und Glutamat-Synthase (GS/GOGAT) unter Verbrauch von Kohlenhydraten zu Glutamat assimiliert
werden (LEA et al. 1992, LARCHER 2001, s. 4.1). Messungen an den Pflanzen, die auch in der hier
vorgestellten Studie untersucht wurden, zeigten bei Arrhenatherum und Brachypodium eine leichte
Zunahme der GS-Aktivitat unter NHs-Exposition, nicht jedoch bei Bromus (JAGER et al. 1996). In der
Kurzzeitstudie von HANSTEIN et al. (1999) (s. 4.1.1) nahm die GS -Aktivitat unter erhthten NH;-Kon-
zentrationen bei allen drei Arten meist ab. PEREZ-SOBA et al. (1994 a) fanden bei Pinus sylvestris
unter NHz-Exposition sowohl eine Stimulation der Glutamin-Synthase als auch eine Abnahme des
Starkegehaltes in den Nadeln. Da NH3; das Wachstum von Pinus stimulierte, vermuteten PEREZ-
SOBA et al. (1994 a) eine damit verbundene verstarkte Mobilisierung von Kohlenhydratreserven als
Ursache. In Begasungsexperimenten mit Triticum aestivum fihrte ein erhéhtes NHz-Angebot zwar zu
einer deutlichen Steigerung der Photosyntheserate, der Gehalt wasserldslicher Zucker blieb aber
unbeeinflusst (CLEMENT et al. 1995, 1997). Dies spricht daflir, dass die zusatzlich produzierten
Kohlenhydrate fir die Ammoniumassimilation genutzt wurden. CLEMENT et al. (1997) stellten bei
den von ihnen untersuchten Pflanzen unter NH s-Exposition einen erhéhten Gehalt an Aminosauren
und Proteinen fest. Auch in Blattern von Hordeum vulgare stieg wahrend einer flinfstiindigen NHs-
Begasung die Aminosaurekonzentration, besonders bei Glutamin, deutlich an wahrend der Saccha-
rosegehalt gleichzeitig abnahm (LOHAUS & HELDT 1997), auch hier wahrscheinlich aufgrund eines
steigenden Bedarfs an Kohlenhydratgeristen fiir die Aminosauresynthese. Mit wachsendem Stick-
stoffangebot steigende Konzentrationen freier Aminosauren sowohl im Spross als auch in den Wur -
zeln fand auch SAARINEN (1998) in einer zweijahrigen Gewachshausstudie mit Carex rostrata. Der

Gehalt nichtstruktureller Kohlenhydrate wurde nur in den Wurzeln reduziert.

Die in der aktuellen Studie beobachteten Reaktionen deuten darauf hin, dass die unter einem erhéh -
ten NH,-Angebot durch eine stimulierte Photosynthese zuséatzlich gebildeten Kohlenhydrat e bei nied-
rigen NH,-Konzentrationen tber dem zusatzlichen Bedarf fir die Ammoniumassimilation lagen, so -
dass der Gehalt vieler Kohlenhydrate ebenfalls zunahm. Erst unter einem sehr hohen NH,-Angebot
fuhrte der weiter zunehmende Verbrauch von Kohlenhydrate n fir die Ammoniumassimilation zu einer

Abnahme der Kohlenhydratkonzentrationen.

Eine Abnahme des Kohlenhydratgehaltes bei einem erhéhten Stickstoffangebot wurde in Studien mit
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verschiedenen Pflanzenarten beobachtet. Auf eine Studie von DIRVEN & WIND (1982, zit. in ENNIK
& BAAN HOFMANN 1983) mit verschiedenen SuRRgrasarten wurde bereist in 4.1.10 hingewiesen. Bei
einem niedrigen Stickstoffangebot nahm dort parallel zur Wurzelbiomasse auch der Kohlenhydrat-
gehalt in der gesamten Pflanze zu, unter einem hohen Stickstoffangebot nahm beides jedoch ab. In
Blattern von Agrostis capillaris-Pflanzen, die in einem Kurzzeitexperiment in Nahrldsung gehalten
wurden, nahm der Gesamtkohlenhydratgehalt mit zunehmendem Stickstoffangebot ab (BOWLER &
PRESS 1996). Im Gegensatz zur aktuellen Studie (s. 4.1.6) war der reduzierte Kohlenhydratgehalt
bei Agrostis capillaris eng mit einer VergroRerung der Spezifischen Blattflache verbunden. Auch
BOWLER et al. (1996) sahen die Ursache hierfur in einem verstarkten Bedarf an Kohlenhydra t-
gerlsten fur die Assimilation von Aminosauren.

In einem Klimakammerexperiment mit Rumex obtusifolius bewirkten Ammoniumgaben eine starke
Abnahme sowohl des Fructan- als auch des Starkegehaltes der Blattern (HATCHER & AYRES 1998).
In einer zweijahrigen Freilandstudie mit Dactylis glomerata wurde die Fructosekonzentration in der
Sprossbasis - dem wichtigsten Speicherort der Fructane bei dieser Art - durch hohe Stickstoffgaben
fast durchgangig reduziert (REYNOLDS 1969).

Aus Untersuchungen an Kulturpflanzen liegen weitere Ergebnisse vor. So fuhrte bei Baumwollpflan-
zen eine mangelnde Stickstoffversorgung zu einer gréReren Zuckerakkumulation (CONROY 1992), in
den Blattern von ungediingten Kartoffelpflanzen fand HOGY (1994) héhere Konzentrationen an
Starke, Saccharose und lgslicher Kohlenhydrate als in der gediingten Variante und bei Hirsepflanzen
fuhrten Dingergaben zu einer Abnahme des Gehaltes nicht-struktureller Kohlenhydrate (ANGLANI
1998).

4.2. Entwicklung der Mischkulturen

Das aus der Reaktion der Arten in Monokultur nicht ohne weiteres auf die Verhaltnisse in Mischkultur
geschlossen werden kann, betonte schon BESSON (1971) nach umfangreichen Feldversuchen mit
Dactylis glomerata und anderen Arten des Wirtschaftsgriinlands. Dies galt auch fiir die Entwicklung
der Modellkulturen in der hier vorgestellte Studie, die Differenzen zwischen den Reaktionen in Mono -

kultur und in den verschiedenen Mischkulturen waren artspezifisch jedoch unterschiedlich stark.

Da alle drei in dieser Studie verwendeten Arten je nach Konkurrenzsituation anders auf ein erhdhtes
NH4/NH,4 -Angebot reagierten, werden im Folgenden die Mischkulturen getrennt behandelt. Wo sich
ahnliche Entwicklungen und/oder mogliche Ursachen erkennen lie3en, wird auf vorrangegangene
Abschnitte verwiesen.
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4.2.1. Mischkultur aus Arrhenatherum und Bromus

4.2.1.1 Die Initialphase der Modellgemeinschaft

Bei der Suche nach moéglichen Ursachen fir die Konkurrenzverschiebungen zwischen Arrhenatherum

und Bromus lohnt zun&chst ein Blick auf die Initialphase der Modellgemeinschaft.

Zu Beginn der Studie bildete Arrhenatherum in Nachbarschaft zu Bromus deutlich mehr Sprossbio-
masse pro Pflanze als in Reinkultur (hohe RE-Werte). Der von Bromus auf Arrhenatherum ausge-
hende Konkurrenzdruck war demnach im ersten Versuchsjahr deutlich geringer als der rein intraspe-
zifische Konkurrenzdruck in den Reinkulturen von Arrhenatherum. Da Arrhenatherum bereits im ers-
ten Versuchsjahr in die Elongationsphase Uiberging (s. 3.2.1.1) und zum Erntezeitpunkt im Durch-
schnitt etwa doppelt so hoch war wie Bromus (Daten aus den Reinkulturen, s. 3.2.1.2), kann ange-
nommen werden, dass die Wuchsfoérderung von Arrhenatherum in Mischkultur mit Bromus v.a. durch

ein besseres Strahlungsangebot verursacht wurde.

Bei Bromus war dagegen zu Beginn der Studie kein Unterschied in der Wuchsleistung zwischen Rein-
kultur und Mischkultur mit Arrhenatherum zu erkennen, d.h. der von den Arrhenatherum-Pflanzen
ausgehende Konkurrenzdruck entsprach dem rein intraspezifischen in Reinkultur von Bromus. Im
Gegensatz zu Arrhenatherum konnte Bromus zu diesem Zeitpunkt den geringeren intraspezifischen
Konkurrenzdruck nicht fir eine Wachstumssteigerung nutzen. Es ist jedoch bemerkenswert, dass die
deutlichen Unterschiede in der Wuchshoéhe offensichtlich keinen negativen Einfluss auf das Wachs-

tum von Bromus in dieser Mischkultur hatten.

Wahrend die mehrjéhrige Entwicklung des RE weitgehend unabhéngig vom NH 3/NH, -Angebot war,
zeigten sich zu Beginn der Studie deutliche Einflisse einer erhéhten NH ,*-Versorgung, bei
Arrhenatherum nahm der RE etwas ab, beiBromus dagegen etwas zu. In Verbindung mit der Tatsa-
che, dass Bromus bereits in der ersten Vegetationsperiode seine Sprosstrockenmasse unter NH,"-
Gaben deutlich steigern konnte, bei Arrhenatherum dagegen nur ein sehr geringer Zuwachs auftrat,
kann dies als Beleg gewertet werden, dass Bromus in der Initialphase der Modellgemeinschaft von

einem erhodhten NH, -Angebot starker profitieren konnte als Arrhenatherum.

Zwar fuhrte dies nur zu sehr geringen Verschiebungen in der Zusammensetzun g der oberirdischen
Sprosshiomasse dieser Mischkultur, die starkere Wuchsférderung von Bromus ist jedoch bemerkens-
wert, da sie im Kontrast zu Beobachtungen anderer Autoren steht. So stellten RYSER & LAMBERS
(1995) in einem Kurzzeitexperiment fest, dass schnellwachsende Arten (dort: Dactylis glomerata)
auch im Wurzelbereich ein ziigigeres Wachstum als langsamwachsende Arten (dort: Brachypodium
pinnatum) aufweisen, woraus diese Autoren schlossen, dass in der Etablierungsphase schnellwach -
sende Arten nicht nur beim Sprosswachstum sondern auch in Bezug auf eine rasche ErschlieBung
der Nahrstoffreserven im Boden langsamwachsenden Arten tiberlegen sind. Die Beobachtungen in
der aktuellen Studie deuten jedoch darauf hin, dass Bromus in der Lage ist, schon zu Beginn seiner
Entwicklung von einem erhéhten NH ;*-Angebot im Boden stérker zu profitieren als Arrhenatherum

und dadurch bereits in der Etablierungsphase der Modellkulturen den Konkurrenzdruck auf

365



Arrhenatherum erhdhen kann. Die Ursachen hierfiir kbnnen, wie bereits in Abschnitt 4.1.10 darge-
stellt, in einer groReren Aufnahmeféhigkeit der Wurzeln langsamwachsender Arten liegen, bedingt
sowohl durch den Aufbau des Wurzelsystems mit einem héheren Anteil von Feinwurzeln (ROSE
1987 zit. in RORISON 1991, BOOT 1989) als auch einer htheren Spezifischen Wurzelaktivitat (SRA)
(ROBINSON & RORISON 1983, KACHI & RORISON 1991).

Im Vergleich zur Konkurrenz um das Strahlungsangebot, bei dem hochwiichsige Arten einen deutli-
chen Vorteil gegenlber niedrigwiichsigen Arten besitzen — dies entspricht einer asymmetrischen Kon-
kurrenzbeziehung - sind die Unterschiede bei der interspezifischen Konkurrenz um die Ressourcen im
Boden jedoch geringer — hier sind die Konkurrenzbeziehungen i.d.R. eher symmetrisch (CASPER &
JACKSON 1997). Sind die Bodenressourcen jedoch sehr ungleichmaRig verteilt, werden gréRere
Pflanzen haufig eher in der Lage sein, die Bereiche mit einem hohen Ressourcenangebot zu errei -
chen — mit der Folge, dass auch bei der unterirdischen Konkurrenz asymmetrische Beziehungen ent-
stehen (RAJANIEMI 2003).

Dass Arrhenatherum zu Beginn der Expositionszeit in Konkurrenz mit Bromus kaum durch ein er-
hohtes NH, -Angebot geférdert wurde, kann seine Ursache auch in der alle Behandlungsvarianten
erfassenden Wuchsférderung in Folge der geringeren intraspezifischen Konkurrenz gehabt haben
(s.0.), die zu einer Wachstumsbegrenzung durch andere Faktoren filhrte. Die in Reinkultur bereits im
1. Versuchsjahr zu beobachtende starke Férderung von Arrhenatherum durch NH, -Gaben zeigte
jedoch, dass Arrhenatherum grundsétzlich in der Lage war, in Ubereinstimmung mit den Beobachtun-
gen von RYSER & LAMBERS (1995), in kurzer Zeit ein Wurzelsystem auszubilden, dass eine

schnelle Nahrstoffaufnahme ermdglicht.

Bromus dagegen zeigte in Reinkultur nur sehr uneinheitliche Reaktionen, wurde aber in Mischkultur
mit Arrhenatherum durch NH," geférdert, obwohl davon ausgegangen werden kann, dass das Strah-
lungsangebot flr Bromus in Mischkultur mit Arrhenatherum unginstiger war als in Monokultur. Dies
deutet darauf hin, dass nicht ober- sondern unterirdische Konkurrenzeffekte Ursache fiir diese friihen

Behandlungseffekte waren.

Dass Bromus besonders im Wurzelbereich eine konkurrenzstarke Art ist, zeigte eine dreijahrige expe -
rimentelle Studie von MARTI (1994) in Schweizer Trespen-Halbtrockenrasen. Bromus reagierte dort
auf den Ausschluss der interspezifischen Wurzelkonkurrenz im Gegensatz zu fast allen anderen
untersuchten Halbtrockenrasenarten nur mit einem relativ geringen Zuwachs, zeigte sich demnach
nur wenig beeindruckt durch die Konkurrenten. Die Reaktionen von Bromus in der aktuellen Studie
deuten darauf hin, dass der unterirdische Konkurrenzdruck der Arrhenatherum-Pflanzen auf die ver -
bliebenen Bromus-Exemplare geringer war als der rein intraspezifische Konkurrenzdruck in Reinkultur
von Bromus. Entsprechend kdnnte die beobachtete Wachstumsférderung von Bromus in Mischkultur

auch durch eine geringere Konkurrenz um die NH ,"-Aufnahme verursacht worden sein.
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4.2.1.2 Die weitere Entwicklung der Mischkultur

Auffallig an den Mischkulturen aus Arrhenatherum und Bromus war aber vor allem die deutliche Ver-
schiebung der Dominanzverhéltnisse im Verlauf der dreijahrigen Expositionszeit. In keiner der ande -
ren Mischkulturen traten so starke Veranderungen der prozentualen Anteile der Arten an der oberirdi-

schen Biomasse auf.

Betrachtet man den zeitlichen Verlauf dieser Entwicklung, fallt besonders auf, dass Arrhenatherum im
2. Versuchsjahr bei hohen NHs-Konzentrationen (unabhangig vom NH,4 -Angebot) noch die dominie-
rende Art war, wahrend in den meisten anderen Behandlungsvarianten Bromus bereits mit

Arrhenatherum gleichziehen konnte.

Dies deckt sich mit der Beobachtung, dass Bromus in Reinkultur trotz einer umfangreicheren Blatt-
flache und einer groReren stomataren Leitfahigkeit als Arrhenatherum von erhéhten NHz-Konzen-
trationen bezliglich seiner Sprosstrockenmasse weit weniger profitieren konnte als Arrhenatherum (s.
4.1.1).

4.2.1.3 Mdgliche Ursachen fir die Verschiebung der Konkurrenzverhéltnisse in dieser Mischkultur
1. Im Laufe der Expositionszeit zunehmender Mangel an anderen, nicht erganzten Nahrstoffen.

2. Eine Verringerung der von Arrhenatherum ausgehenden Lichtkonkurrenz im 3. Versuchsjahr.

4.2.1.3.1 Nahrstoffmangel

Durch die starkere Wachstumsférderung von Arrhenatherum zu Beginn der Studie in Folge der gerin -
geren intraspezifischen Konkurrenz sowie ab dem zweiten Versuchsjahr bei einem erhéhten

NH3/NH,4 -Angebot nahm Arrhenatherum aus dem Substrat auch gréRere Mengen an anderen, nicht
erganzten Nahrstoffen auf. Da auRer Stickstoff in Form von NH; und NH," keine weiteren Néhrele -
mente erganzt wurden, kann dies im Versuchszeitraum zu einer zunehmenden Unterversorgung mit
anderen Nahrelementen wie Phosphat gefiihrt haben, die das Wachstum von Arrhenatherum ein-

schrankte. Eine Reihe von Faktoren kdnnen diesen Mangel noch verstarkt haben:
1 a. der Nahrstoffgehalt der Trockenmasse
1 b. die Nahrstoffverluste beim jahrlichen Schnitt
1 c. die Umsatzraten der Pflanzenorgane
1 d. das Wurzel/Spross-Verhéltnis

1 e. die Exudatversorgung der Mykorrhiza.

Zu 1 a (Nahrstoffgehalt der Trockenmasse):

THOMPSON et al. (1997) verglichen die Nahrstoffkonzentrationen in den Blattern von im Freiland

gesammelten krautigen Pflanzen. Dabei zeigte sich u.a., dass eine positive Korrelation der Konzen -
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trationen von Stickstoff und Phosphor bestand, ebenso von P mit der potentiellen maximalen Wachs-
tumsrate. Wéahrend sich die mittleren N- und P-Gehalte (% TG) zwischen Bromus und Brachypodium
kaum unterschieden, waren diese bei Arrhenatherum etwa zweimal hoher. D.h. Arrhenatherum bend-
tigt zum Aufbau der gleichen Trockenmasse etwa doppelt soviel dieser Nahrelemente wie die beiden

Halbtrockenrasenarten.

Zu 1 b (Nahrstoffverluste beim jahrlichen Schnitt):

Bedingt durch die unterschiedliche vertikale Verteilung der potentiell assimilierenden Blattflache ver-
lor Arrhenatherum bei der jahrlichen Ernte etwa 95 % seiner Blattfliche, Bromus dagegen nur etwa
65 % (Daten der Schlussernte, s. 3.2.1.10.4). Arrhenatherum gehort zwar zu den Arten, die an solche
Stoérungen angepasst sind, indem sie relativ wenig in den Aufbau ihrer Sprossorgane investieren -
eine negative Korrelation der Blattlebensdauer mit den Zeigerwerten fir die Toleranz gegen Schnitt
und Stdrungen fand sich auch in einer Studie von RYSER & URBAS (2000) (s . 4.1.6) - der héhere
Nahrstoffgehalt der Blatter (s.0.) fihrt jedoch im Vergleich zu den beiden Halbtrockenrasenarten
sowohl zu gréRBeren Nahrstoffverlusten beim Schnitt als auch zu einem hoéheren Bedarf fir die Neu-
bildung der Assimilationsorgane. Héherwiichsige Arten wie Arrhenatherum sind daher zunéchst ge-
zwungen, ihre Reserven zu nutzen, was solange keine Schwierigkeit bedeutet, wie die Nahrstoffver -
flgbarkeit am Standort ausreichend ist, um diese Reserven danach wieder aufzufiillen. Der héhere
Wouchs und die gleichmaRige vertikale Verteilung der Assimilationsflachen, die entscheidend zur
hohen Konkurrenzkraft von Arrhenatherum beitragen, kdnnen sich unter Mangel an einem oder
mehreren Nahrelementen so als nachteilig erweisen. Ein niedriger Wuchs wie bei Bromus kann
dagegen am entsprechenden Standort auch eine gute Anpassung darstellen, die sich aus der Féahig-
keit niedrigwiichsiger Arten ergibt, unmittelbar nach einer Mahd wieder assimilieren zu kénnen
(ELBERSE & BERENDSE 1993). So gewann in einem Konkurrenzversuch von BERENDSE et al.
(1992) die niedrigwiichsige Art Festuca rubra in Mischkulturen mit Arrhenatherum elatius unter Nahr-
stoffmangel innerhalb einer Vegetationsperiode (!) die Oberhand, ein Prozess, der durch alle acht
Wochen wiederholte Mahd noch beschleunigt wurde, wahrend Arrhenatherum in den gediingten

Varianten zur dominierenden Art wurde.

In Konkurrenz mit Arrhenatherum stellt die hohe Blattlebensdauer von Bromus in Verbindung mit
einer starkeren Konzentration der Blattflache in Bodennahe zumindest fiir die Zeit im Anschluss an

den Schnitt einen Konkurrenzvorteil fir Bromus dar.

Zu 1 c (unterschiedliche Umsatzraten der Pflanzenorgane):

Bromus und Brachypodium investieren relativ viel in ihre Pflanzenorgane (in Form von Kohlenstoff
und Energie), so weisen die Blattspreiten eine hohe Gewebedichte und niedrige SLA auf. Die Organe
kdénnen so eine langere Lebensdauer erreichen, entsprechend niedrig sind die Umsatzraten. Der
Nahrstoffbedarf ist relativ gering, ebenso die Néhrstoffverluste. Die potentiellen Wachstumsraten sind

aber relativ gering, entsprechend langsam wachsen diese Arten.
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Arrhenatherum ist dem anderen Strategietyp zuzuordnen, mit geringen Investitionen in die Pflanzen-
organe, einer niedrigen Gewebedichte, einer hohen SLA, einer kiirzeren Lebensdauer der Organe
und hohen Umsatzraten. Dies erhdht den Nahrstoffbedarf und die Nahrstoffverluste, ermdglicht aber

hohe potentielle Wachstumsraten, entsprechend schnell kann diese Art wachsen (s. 4.1.6).

Zu 1 d (das Wurzel/Spross-Verhaltnis):

In Reinkultur hielt Bromus auch unter einem erhéhten NH s/NH,-Angebot die Relation von unterirdi-
scher zu oberirdischer Biomasse im Gleichgewicht, bei Arrhenatherum kam es dagegen bei gleich-
zeitigem NHy/NH,4 -Angebot zu einer deutlichen Reduktion des Wurzel/Spross -Verhaltnisses in Folge
eines starkeren Anwachsens der oberirdischen Biomasse (s. 4.1.10). In der hier vorgestellten Studie

wurde die unterirdische Biomasse in den Mischkulturen nicht erfasst.

Geht man - bei aller Vorsicht des Riickschlusses — von &hnlichen Behandlungseffekten wie in den
Reinkulturen aus, wiirde die Position von Bromus hier gegeniiber Arrhenatherum gestérkt, da ein
hohes Wurzel/Spross-Verhéaltnis ein wichtiger Konkurrenzvorteil ist (BOOT 1989). In einer Studie von
ENNIK & BAAN HOFMAN (1983) mit Varietaten von Lolium perenne erwies sich der Klon, der in
Reinkultur die grofite Wurzelmasse gebildet hatte, in Mischkultur als der konkurrenzstérkste, der Klon
mit der geringsten Wurzelmasse in Reinkultur war dagegen in Mischkultur der schwéchste. Auch die
Beobachtung von VAN DEN BERGH (1968), dass Arten mit einem hdheren Wurzelanteil bei einem
reduzierten Angebot an Nahrstoffen ihr Sprosswachstum weniger einschranken als Arten mit einem
niedrigen Wurzel/Spross-Verhéaltnis deckt sich mit den Reaktionen in der aktuellen Studie (s. u.,
3.2.1.8,,3.2.2.1).

Generell gilt, dass auf Boden mit einem geringen Nahrstoffangebot die unterirdische Konkurrenz eine
groRBere Bedeutung hat als die oberirdische. Dies zeigten Freilandstudien in verschiedenen Pflanzen
gesellschaften. Wird das Nahrstoffangebot jedoch erhéht, spielen sowohl die ober- wie die unterirdi-
sche Konkurrenz eine Rolle (WILSON & TILMAN 1991, GRUBB et al. 1997, RAJANIEMI 2002).

Zu 1 e (die Exudatversorgung der Mykorrhiza):

Alle drei untersuchten Arten sind in der Lage, mit graminoider arbuscularer Mykorrhiza (AM) eine
Symbiose einzugehen (CORNELISSEN et al. 2001) und dadurch v.a. die Aufnahme von anorgani-
schem Phosphor aus dem Boden zu erhthen (NEWSHAM & WATKINSON 1998). Zwar lagen aus der
aktuellen Studie keine Daten zur Mykorrhizierung der Versuchspflanzen vor, da der fir das Substrat
verwendete Boden jedoch von einem frilheren bzw. potentiellen Halbtrockenrasenstandort stammte
(daflrr sprachen u.a. die spontan aufgetretenen typischen Halbtrockenrasenarten - s. 2.3.2.1), ist eine
entsprechende Besiedlung der Wurzeln sehr wahrscheinlich. Untersuchungsergebnisse aus der aktu-
ellen Studie deuteten darauf hin, dass das NH3/NH,"-Angebot bei Arrhenatherum einen negativen
Einfluss auf die Mykorrhiza hatte. So nahm bei Arrhenatherum die bereits in den Kontrollen ver-
gleichsweise hohe Photosyntheserate unter NH 3-Exposition nur sehr gering zu, wahrend Bromus

seine Nettophotosyntheserate unter NH3z-Exposition von vorher relativ niedrigen Werten deutlich
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steigerte (Ergebnisse beider Messzeitraume, gleiches gilt fir Brachypodium, s. 3.3.1). Da fir die
Ammoniumassimilation verstarkt Kohlenhydratgeriiste benétigt werden, stehen ohne eine parallele
Steigerung der Assimilation weniger Kohlenhydrate zur Verfliigung. Zwar vergrof3erte auch
Arrhenatherum unter einem erhdhten NHs/NH,-Angebot seine Blattflache, Arrhenatherum war jedoch
die einzige der drei untersuchten Arten, bei der eine Abnahme des Gesamtkohlenhydratgehaltes in
den Blattspreiten unter hohen NH,-Gaben beobachtet wurde (s. 3.3.2.5). Daher ist anzunehmen,
dass bei Arrhenatherum fir die Versorgung der Mykorrhiza mit Exudaten weniger Kohlenhydrate zur
Verfligung standen, mit der Folge, dass die Mineralstoffversorgung v.a. mit Phosphat negativ beein-
flusst wurde. In einer Studie von WANG et al. (1989) erhielt der AM-Pilz bis zu 20 % des in den Blat-
tern assimilierten Kohlenstoffs. In Walddkosystemen kénnen erhdhte Stickstoffeintrage zu einer ver -
ringerten Kohlenstoffallokation in die Wurzeln und auch zu einer reduzierten Mykorr hizierung fihren
(BRUNNER 2001, s. 1.7 & 4.1.12.1). Dagegen wurde in einem mehrjahrigen Diingeexperiment mit
(NH4),S0O; auf Forstflachen zwar die Biomasse der Feinwurzeln um 50 % reduziert, nicht jedoch die
der Mykorrhizapilze (KAREN & NYLUND 1997). Verschiedene Studien in unterschiedlichen Oko-
systemen berichten von Verschiebungen innerhalb der Mykorrhiza -Artengemeinschaften unter Stick-
stoffeintrag (EGERTON-WARBURTON & ALLEN 2000, LILLESKOQV et al. 2002).

Betrachtet man die Reaktionen von Bromus in Mischkultur mit Arrhenatherum, so fallt auf, dass diese
in allen drei Versuchsjahren im deutlichen Kontrast zu Arrhenatherum standen. So lagen die Steige-
rungsraten der Sprosstrockenmasse von Bromus im 2. Versuchsjahr bei NHz-Exposition deutlich
unter denen in Reinkultur (s. 3.2.2.1, Tab. 23 & 24), im 3. Versuchsjahr jedoch waren sie auf deren
hohen Niveau. Dass Bromus sich in Konkurrenz mit Arrhenatherum tber zwei Vegetationsperioden
trotz sehr geringer Steigerungsraten halten, im 3. Versuchsjahr seine Position gegentber dem Kon-
kurrenten ausbauen, ja diesen aus seiner anfanglich dominanten Rolle verdrangen konnte, ist jedoch
vor allem darauf zuriickzufiihren, dass bei Bromus in dieser Mischkultur im Gegensatz zu den Rein-

kulturen keine Biomassedepression auftrat (s. 3.2.1.8, 3.2.2.1).

Da sich verschiedene Pflanzenarten in ihren Nahrstoffanspriichen deutlich unterscheiden (LARCHER
2001), kdnnte die bessere Entwicklung von Bromus auf eine artspezifisch unterschiedliche Aufnahme
der im Boden vorhandenen Nahrstoffe zurlickzufihren sein, Bromus wiirde somit von der geringeren
intraspezifischen Konkurrenz in den Mischkulturen profitieren. Schon BESSON (1971) schloss aus
Versuchen mit Arten des Wirtschaftsgriinlands, dass die Produktivitat einer Mischkultur Gber der der
Reinkultur liegen kann, wenn sich die beteiligten Arten in der Nutzung des Angebotes erganzen. In
einer experimentellen Freilandstudie von TILMAN et al. (1996) fiihrte eine grol3ere Artenzahl in
Grasslandparzellen zu einer kompletteren Aufnahme des Stickstoffs aus d em Boden und in der Folge
zu einer groReren Produktivitat. Auch in einer Langzeitstudie von NIKLAUS et al. (2001) in einem
Schweizer Halbtrockenrasen nahm die Nitrat- bzw. Ammoniummenge im Boden mit steigender Diver-
sitat der Vegetation ab.

Ein anderer Erklarungsansatz ware der, dass Bromus im 3. Versuchsjahr gerade von seiner bis dahin

relativ schlechten Entwicklung profitierte, die zur Folge hatte, dass er in Mischkultur mit
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Arrhenatherum noch tber mehr Nahrstoffe verfiigte als in Reinkultur, wo ihn auch seine gute Anpas-

sung an Nahrstoffmangel offensichtlich nicht vor einer Wachstumsreduktion bewahrte.

Auch VOGEL (1978) wies darauf hin, dass eine niedrige Wuchshdhe und ein schwacher Zuwachs auf
nahrstoffarmen Boden ein Selektionsvorteil darstellen kann, d a auf diese Weise die geringen Nahr -
stoffmengen des Standortes nicht vollig erschopft werden. Da die Pflanzen ihren Stoffwechsel stets

aufrechterhalten kdnnten, seien sie auch toleranter gegentiber zusétzlichen Stressfaktoren.

4.2.1.3.2 Verringerte Lichtkonkurrenz durch Arrhenatherum

Bei Arrhenatherum schrankten in der 3. Vegetationsperiode sowohl die Reduktion der Sprossbio-
masse gegeniber dem Vorjahr (s. 3.2.2.1) als auch die im Vergleich zu den Reinkulturen in Konkur -
renz mit Bromus ungiinstigere vertikale Verteilung der Sprossbiomasse die Fahigkeit ein, das Wachs-
tum der konkurrierenden Art durch Beschattung zu unterdriicken. Dass Arrhenatherum selbst einer
verstarkten Beschattung durch Bromus ausgesetzt war und dies zum Zurickdréngen von

Arrhenatherum beitrug, ist aus zwei Griinden unwahrscheinlich:

2 a. Bromus veranderte die Allokation innerhalb des Sprosses nicht zugunsten der Stéangel (Ergeb -

nisse des 2. Versuchsjahres).

2 b. im Vergleich zu Arrhenatherum nutzte Bromus die Stéangel weniger als Ansatzstellen fir Blatt-

spreiten denn zur Reproduktion (s. 4.1.5).

Daher kann die ungunstigere vertikale Hohenverteilung bei Arrhenatherum eher als Ausdruck einer
durch andere Faktoren bereits geschwachten Konkurrenzkraft gewertet werden, weniger als deren

eigentliche Ursache.

4.2.1.4 Mdgliche Einflisse der experimentellen Rahmenbedingungen

Wurde die Entwicklung von Arrhenatherum oder Bromus durch die experimentellen Rahmenbedin-
gungen unterschiedlich beeinflusst ? Es wurde versucht, die Wasserversorgung durch ausreichendes
Giel3en in allen Varianten konstant zu halten und nicht zur Mangelressource werden zu lassen, um
die konkurriert wird. Von einer eingeschrankten Wasserversorgung wéare Arrhenatherum aufgrund
seines geringeren Transpirationsschutzes (s. 4.1.11) friher betroffen gewesen als Bromus und
Brachypodium. Zudem besitzt Arrhenatherum wie andere Arten der Glatthaferwiesen nach MAIER
(1971, zit. in ELLENBERG 1996) nur eine geringe Hitzeresistenz, im Hochsommer kann deren Ober -
grenze bereits bei 44 °C erreicht sein. In der aktuellen Studie lag die Lufttemperatur in den OTCs
jedoch auch im 1. Versuchsjahr, das durch Gberdurchschnittlich warme Sommermonate gepragt war

(s. 3.1), nur an vier Tagen zwischen 40 und 41 ° C (maximale Stundenmittel, Daten nicht dargestellt).

Von dem in den Kammern auftretenden Befall mit Spinnmilben war Arrhenatherum aufgrund seiner
diinneren Blatter (s. 3.2.1.9) starker betroffen als Bromus, sodass es zeitweise zur verfriihten Senes-

zenz von Blattflachen kam (s. 3.2.1.6). Durch die wiederholte Anwendung von Neudosan (Fa.
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Neudorff, Emmerthal) konnte der Befall zuriickgedrangt werden (s. 2.5), sodass hierdurch kein Kon -

kurrenznachteil fur Arrhenatherum entstand.

4.2.1.5 Ergebnisse anderer experimenteller Studien

Obwohl die hier untersuchten Arten beziiglich ihrer Reaktion auf verschiedene Umweltparameter als
gut untersucht gelten kdnnen, gibt es bisher nur wenige Arbeiten, die neben den Reaktionen in Rein-
kultur auch die unter interspezifischer Konkurrenz zum Thema haben. Einschrankungen der Ver-
gleichbarkeit ergeben sich auch durch den Umstand, dass der Grof3teil der bisher durchgefiihrten
Experimente nur Uber kurze Zeitraume (meist ein bis zwei Monate) liefen, gerade in der Anfangs-

phase des Wachstums herrschen jedoch andere Bedingungen als spéter.

Unter experimentellen Bedingungen am langsten (1973-1976) untersuchte SHARIFI (1983 a & b) die
Entwicklung der Spross- und Wurzelbiomasse von Arrhenatherum elatius, Bromus erectus sowie
Alopecurus pratensis in Rein- und Mischkultur. Er variierte die Stickstoffversorgung (als NH;NO3) und
das Grundwasserniveau seiner Modellgemeinschaften. Alopecurus erwies sich dabei als die konkur-
renzstarkste Art, die in Misch- besser als in Reinkultur wuchs und fast ausnahmslos die gré3ere ober-
irdische Biomasse produzierte. Arrhenatherum produzierte nur bei niedrigen Stickstoffgaben (10 kg
ha™ a™) mehr Trockenmasse als Alopecurus. Das Wachstum von Arrhenatherum wurde in Misch-
kultur durch zunehmende Bodentrockenheit geftrdert, beim tiefsten Grundwasserniveau (120 cm)
wuchs er auch in Mischkultur besser als in Monokultur. Bromus erwies sich als die konkurrenz-
schwéchste Art, die in Reinkultur zwar sehr gut von steigenden Stickstoffgaben profitieren konnte, in
Mischkultur jedoch nur sehr wenig Biomasse bildete. Obwohl mit Alopecurus in allen Mischkulturen
eine dritte Art vorhanden war, &hnelt das Verhéltnis zwischen Arrhenatherum und Bromus der Situa-
tion im zweiten Versuchsjahr der hier vorgestellten Studie, steht jedoch im Kontrast zur weiteren Ent-
wicklung in der dritten Vegetationsperiode. Zwar lag die Laufzeit in der Studie von SHARIFI (1983 a,
b) noch Uber der der aktuellen Studie, die Vergleichbarkeit wird jedoch durch Unterschiede in den

experimentellen Rahmenbedingungen eingeschrankt (s. 4.1.1).

BORNKAMM et al. (1975) kultivierten in einem Kurzzeitexperiment bei ausreichender Nahrstoffver-
sorgung Arrhenatherum und Bromus sowohl in Reinkultur als auch in Mischkultur, dort getrennt nach
Spross-, Wurzel- und Totalkonkurrenz. Mit 12 Pflanzen pro Topf (Kick-Brauckmann-Gefaf3e) ent-
sprach die Pflanzdichte der in der aktuellen Studie, auch wurde hier wie dort bei der Zusammenstel -
lung der Mischkulturen die Halfte der Pflanzen der Art x durch die Art y ersetzt (,replacement design“
nach DE WIT [1960]), sodass die Gesamtzahl pro Topf gleich blieb. Arrhenatherum erwies sich bei
BORNKAMM et al. (1975) in allen Konkurrenzsituationen als der Giberlegene Partner, dessen indivi-
duelle Sprosstrockenmasse etwa doppelt so grof3 war wie bei Bromus. Dabei legte das Sprosswachs-
tum von Arrhenatherum bei Wurzel- und Totalkonkurrenz gegeniiber den Reinkulturen zu, das Wur-
zeltrockengewicht war jedoch bei Spross- und Totalkonkurrenz erniedrigt. Ahnlich wie in der aktuellen
Studie profitierte damit auch bei BORNKAMM et al. (1975) Arrhenatherum zunéchst vor allem von

der geringeren Lichtkonkurrenz in den Mischkulturen. Die ungiinstigere Entwicklung im Wurzelbereich
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fuhrte jedoch bei Arrhenatherum unter Spross- und Totalkonkurrenz zu einer deutlichen Verkleinerung
des Wurzel/Spross-Verhaltnisses. Dies ist wahrscheinlich eine Reaktion auf das bessere Nahrstoffan -
gebot in den Mischkulturen in Folge der geringeren intraspezifischen Konkurrenz, zumal da Bromus
sein Wurzeltrockengewicht in allen Konkurrenzvarianten gegeniiber der Reinkultur ebenfalls reduzier -
te, unter Spross- und Totalkonkurrenz galt dies auch fir die Sprosstrockenmasse. Wie in dem mit
sechs Wochen sehr kurzen Experiment von BORNKAMM et al. (1975) war auch in der aktuellen
Studie Arrhenatherum als schnellwachsende Art in der ersten Vegetationsperiode Bromus deutlich
Uberlegen, anders als bei BORNKAMM et al. (1975) war jedoch die Sprosstrockenmasse von Bromus

unter Totalkonkurrenz mit Arrhenatherum nicht niedriger als in Reinkultur.

4.2.2. Mischkultur aus Arrhenatherum und Brachypodium

4.2.2.1 Die Initialphase der Mischkultur

Auch in dieser Mischkultur unterschied sich das Verhalten der beiden Arten in der Initialphase stark
von dem im voll entwickelten Stadium der Bestande. Im ersten Versuchsjahr wurde das Spross-
wachstum der beiden Arten durch ein erhdhtes NHs/NH, -Angebot kaum geférdert. Die verénderte
Konkurrenzsituation filhrte jedoch zu einem gegeniber den Reinkulturen um das 1,5 - bis 2-fache

gesteigerten Sprosswachstum (hohe RE-Werte). Anders als in der Kombination Arrhenatherum vs.

Bromus profitierte hier nicht allein Arrhenatherum von dem geringeren intraspezifischen Konkurrenz

druck, auch das Wachstum der Brachypodium-Pflanzen wurde hierdurch geférdert.

Bei Arrhenatherum als hochwiichsiger Art kann angenommen werden, dass die Pflanzen auch in
dieser Mischkultur v.a. die geringere Lichtkonkurrenz fiir eine Wachstumssteigerung nutzen konnten.
Dagegen ist davon auszugehen, dass fir Brachypodium das Strahlungsangebot im Vergleich zu den
Reinkulturen abnahm. Brachypodium ist jedoch, obwohl typische Halbtrockenrasenart, relativ schat-
tenvertraglich. HAKES (1987) fand bei Freilanduntersuchungen in nordhessischen Halbtrockenrasen
die maximale Biomasseproduktion bei einem mittelstarken Strahlungsangebot (s. 4.1.1 und 4.1.4). Zu
ahnlichen Ergebnissen kam SMETANKOVA (1959), bei Experimenten mit der gegen Trockenheit
besonders resistenten Art Carex humilis. Bei dieser wirkte sich leichte Beschattung positiv aus, da
dadurch die Transpiration herabgesetzt wurde und eine den Umstanden entsprechende maximale
Photosynthese ermoglichte (ELLENBERG 1996, dort als ,SMETANOKOVA" zitiert). Dass eine Redu-
zierung des Strahlungsangebotes auch in der aktuellen Studie keine negativen Folgen fiir das Spross -
wachstum von Brachypodium hatte, deutet darauf hin, dass Brachypodium besser als andere Halb-
trockenrasenarten in der Lage ist, auch Phasen der Dominanz anderer Arten zu Uberdauern. Zugleich
macht die relative Schattenvertraglichkeit auch verstandlich, warum es Brachypodium gelang, selbst
dichtere Bestande als die Konkurrenten zu bilden und seltener als Arrhenatherum (und Bromus) von

Sattigungseffekten betroffen zu sein, die v.a. von einer mit der Dichte der Bestdénde zunehmenden
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Einschrankung des Strahlungsangebotes verursacht wurden. Trotz der gro3eren Schattenvertraglic h-
keit war das Wuchsverhalten von Brachypodium innerhalb der genetisch festgelegten Variationsbreite
durch eine gréRere Flexibilitat als bei Arrhenatherum gepragt. So war die vertikale Verteilung der
Sprossbhiomasse bei Brachypodium in dieser Mischkultur fiir eine optimale Strahlungsausnutzung

gunstiger als in Reinkultur, wahrend sich bei Arrhenatherum keine Veréanderungen zeigten (s. 3.2.2.2).

Positiv auf das Wachstum der Brachypodium-Pflanzen kdnnte sich auch ein im Vergleich zur Rein-
kultur reduzierter Konkurrenzdruck im Wurzelbereich ausgewirkt haben. Zwar zeigten RYSER &
LAMBERS (1995, s.0.), dass schnellwachsende Arten wie Arrhenatherum in der Lage sind, sehr rasch
ein grolRes Wurzelsystem aufzubauen und entsprechend auch einen starken interspezifischen Kon-
kurrenzdruck auszutiben, wahrscheinlich Giberwogen bei Brachypodium jedoch die wachstumsférdern-
den Effekte einer geringeren intraspezifischen Konkurrenz bei der ErschlieRung der im Substrat vor -

handenen Nahrelemente.

Da in der Initialphase dieser Mischkultur der direkte Einfluss des NH3/NH, -Angebotes auf das
Sprosswachstum nur gering war, eine erhdhte NH, -Versorgung jedoch in den Reinkulturen bereits zu
diesem Zeitpunkt deutliche Wachstumssteigerungen bewirkte, nahmen bei beiden Arten die RE -
Werte unter einem erhéhten NH, -Angebot ab. Anders als in der Konkurrenzsituation Arrhenatherum
vs. Bromus stand in diesem Falle also nicht ein hemmender Effekt bei der einen Art ein fordernder
Effekt bei der anderen Art gegentiber. Da sowohl Arrhenatherum als auch Brachypodium in dieser
Mischkultur (bereits) durch die veranderte Konkurrenzsituation eine deutliche Wuchsférderung erfuh -
ren, wurden die moéglichen Effekte eines erhdhten NH, -Angebotes in dieser Entwicklungsphase wahr-
scheinlich - wie bereits im Falle von Arrhenatherum in Konkurrenz mit Bromus diskutiert - durch ande-

re Faktoren (z.B. die Verflgbarkeit weiterer Nahrstoffe) begrenzt.

Obwohl Arrhenatherum zu Beginn der Studie eine deutlich gréRere oberirdische Biomasse bildete als
Brachypodium - die Ergebnisse von RYSER & LAMBERS (1995, s.0.) lassen vermuten, dass zu die-
sem Zeitpunkt &hnliches auch fir den Wurzelbereich gegolten hat - deutete die Tatsache, dass sich
trotz der Dominanz von Arrhenatherum auch die Brachypodium-Pflanzen besser entwickelten als in
Reinkultur bereits zu diesem Zeitpunkt auf die potentielle Konkurrenzstarke von Brachypodium, die
im weiteren Verlauf der Studie in einigen Behandlungsvarianten zu deutlichen Konkurrenzverschie -

bungen fihrte.

4.2.2.2 Die weitere Entwicklung der Mischkultur

Starker als in der Mischkultur aus Arrhenatherum und Bromus wurde die weitere Entwicklung der
Modellgemeinschaft aus Arrhenatherum und Brachypodium von den unterschiedlichen Behandlungen
beeinflusst. Dabei zeigten sich deutliche Unterschiede je nach NH,-Form. Wahrend das Spross-
wachstum von Arrhenatherum v.a. durch ein erhéhtes NH,"-Angebot geférdert wurde - die Steige-
rungsraten lagen hier haufig weit Giber denen in Reinkultur (s. 3.2.2.1: Tab. 23 & 24) - hatte die NH;-
Exposition deutlich geringere Effekte als in Reinkultur. Dagegen profitierte Brachypodium in erster

Linie von erhdhten NH3z-Konzentrationen - hier Ubertrafen diese Steigerungsraten haufig diejenigen in
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Reinkultur - wahrend das NH, -Angebot meist geringere Effekte als in Reinkultur hatte.

Dies deutet darauf hin, dass Arrhenatherum in Konkurrenz mit Brachypodium zu einer effektiven Auf-
nahme von NH," Uber die Wurzeln in der Lage war, was dieser Art erméglichte, in den Behandlungs-
varianten, die ausschlieBlich NH," erhielten oder NH3 nur in niedrigen Konzentrationen, auch im 3.
Versuchsjahr noch die dominierende Art zu sein - auch wenn sich die Anteile in vielen dieser Behand -

lungsvarianten im Laufe der Studie ebenfalls zugunsten von Brachypodium verschoben.

Dass Brachypodium dagegen besonders von hohen NH3z-Konzentrationen profitierte, zeigt, dass diese
Art ein erhdhtes NH3-Angebot sehr gut nutzen konnte. Brachypodium verfiigte bereits in den Kontrol-
len Uber eine etwa vier mal so groRRe Blattflache wie Arrhenatherum. Dieser Vorteil fiir Brachypodium
blieb auch unter NH3z-Exposition erhalten, da sich die Blattflache beider Arten etwa verdoppelte (Da -
ten der Schlussernte einschlieRlich der untersten Hohenstufe). Auf eine weitere Erhéhung der NH;-
Aufnahmefahigkeit von Brachypodium deutet zudem die bei den Gaswechselmessungen im 2. und 3.
Versuchsjahr ermittelte Steigerung der stomatéren Leitfahigkeit um das 2,8- bzw. 2,1-fache unter

NHs-Exposition hin, wahrend sich die Leitfahigkeit bei Arrhenatherum kaum veranderte (s. 3.3.1).

Da Arrhenatherum in Bezug auf die Lichtkonkurrenz trotz deutlicher Hohenverlagerungen bei
Brachypodium die Uiberlegene Art blieb, missen die beobachteten Dominanzverschiebungen zuguns-

ten von Brachypodium andere Ursachen haben.

Zwar wurde in den Mischkulturen die unterirdische Biomasse nicht erfasst, in den Reinkulturen zeigte
sich jedoch, dass Brachypodium &hnlich wie Bromus unter einem erhdhten NH,-Angebot mit steigen-
der Sprosstrockenmasse parallel auch seine Wurzelmasse vergrof3erte, das Wurzel/Spross -Verhalt-

nis (RSR) blieb daher sehr stabil, wahrend bei Arrhenatherum zumindest unter einem erhéhten NH ;-

Angebot eine Verkleinerung des RSR beobachtet wurde (s. 3.2.1.15).

Geht man davon aus, dass Brachypodium in Konkurrenz mit Arrhenatherum seine Wurzelbiomasse
bei einem erhdhtem NHs/NH, -Angebot in &hnlicher Weise steigerte wie die Sprossbiomasse, so
flhrte dies zu einer deutlichen Steigerung der unterirdischen Konkurrenzkraft von Brachypodium ins-
besondere unter NH3z-Exposition. Zudem ist Brachypodium anders als Arrhenatherum in der Lage, mit
Hilfe von Rhizomen auch in geschlossenen Bestéanden anderer Arten sehr vitale Tochterpflanzen zu
etablieren. Dies wurde auch in der aktuellen Studie beobachtet, jedoch nicht quantifiziert, erhéhte
jedoch den Konkurrenzdruck auf Arrhenatherum. Differierende Entwicklungen der unterirdischen Bio-
masse der beiden Arten sind mit groRer Wahrscheinlichkeit sowohl mitverantwortlich fiir direkte nega-
tive Einflisse auf das Sprosswachstum von Arrhenatherum, wie sie im 3. Versuchsjahr unter hohen
NHs-Konzentrationen auftraten (s. 3.2.2.1), wie fiir die deutlichen Konkurrenzverschiebungen in der
mehrjahrigen Entwicklung dieser Mischkultur (s. 3.2.2.5).

Dass Arrhenatherum jedoch unter NH,-Gaben, anders als in Konkurrenz mit Bromus, auch im

3. Versuchsjahr noch einen grof3eren Anteil an der oberirdischen Biomasse stellte als Brachypodium,
deutet darauf hin, dass von Brachypodium im Wurzelbereich im Vergleich zu Bromus insgesamt ein
geringerer Konkurrenzdruck auf Arrhenatherum ausging. In den Kontrollen und bei hohen NH3-Kon-

zentrationen wurde Brachypodium jedoch zur deutlich dominierenden Art.
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Weit starker als von unterschiedlich starken Behandlungseffekten auf das Wachstum der Sprossbio -
masse wurde die Zusammensetzung der Modellgemeinschaften ahnlich wie bei Arrhenatherum vs.
Bromus jedoch von der Tatsache beeinflusst, dass sich die Produktionskraft in der 3. Vegetations -
periode artspezifisch sehr unterschiedlich entwickelte. So bildete Arrhenatherum nur mehr etwa 30 bis
50 % der Sprossbiomasse des Vorjahres, dessen Reaktionen waren also wie in Konkurrenz mit
Bromus im 3. Versuchsjahr durch eine deutliche Biomassedepression gekennzeichnet. Dagegen
erreichte Brachypodium als Konkurrent von Arrhenatherum ein Niveau von etwa 70 bis 110 % des
Vorjahres und entwickelte sich damit &hnlich wie Bromus in dieser Mischkultur besser als im Rein-
bestand, wo die Spanne zwischen 50 und 70 % lag. Diese Effekte waren sowohl bei Arrhenatherum

als auch bei Brachypodium unabh&angig vom NH3s/NH, -Angebot.

Die groRere Kontinuitat des Sprosswachstums und die Tatsache, dass Brachypodium im 3. Versuchs-
jahr auch in den Kontrollen ohne erhdhtes NH 3/NH, -Angebot zur Dominanz gelangte, zeigt, dass
Brachypodium ahnlich wie Bromus besser als Arrhenatherum an das Wachstum unter Nahrstoff-

mangel angepasst ist.

Als wichtigste Ursache fir die unterschiedliche Entwicklung der Produktionskraft kann auch in dieser
Mischkultur von einem im Laufe der Expositionszeit zunehmenden Mangel an anderen, nicht erganz-
ten Nahrstoffen ausgegangen werden, von dem die beiden Arten jedoch unterschiedlich stark betrof-
fen waren. Wie in der Konkurrenz Arrhenatherum vs. Bromus wurde dies durch eine Reihe von Fakto-

ren beeinflusst:

1 a. dem Nahrstoffgehalt der Trockenmasse

1 b. den Nahrstoffverlusten beim jahrlichen Schnitt
1 c. den Umsatzraten der Pflanzenorgane

1 d. dem Wurzel/Spross-Verhéltnis

1 e. der Exudatversorgung der Mykorrhiza.

Da die grundsatzliche Bedeutung dieser Faktoren bereits im Zusammenhang mit den Konkurrenzbe-
ziehungen von Arrhenatherum vs. Bromus dargestellt wurde und sich Brachypodium haufig &hnlich

verhielt wie Bromus, wird im Folgenden nur auf die abweichenden Aspekte nédher eingegangen.

Zu 1 a (Nahrstoffgehalt der Trockenmasse):

Wie Bromus benétigt auch Brachypodium zum Aufbau dergleichen Trockenmasse nur etwa halb so-
viel Stickstoff und Phosphor wie Arrhenatherum (THOMPSON et al. 1997).

Zu 1 b (Nahrstoffverluste beim jahrlichen Schnitt):

Im Gegensatz zu Bromus verlor Brachypodium beim jahrlichen Schnitt wie Arrhenatherum etwa 95 %

seiner Blattflache. Trotz des relativ geringen Nahrstoffgehaltes der Trockenmasse gingen
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Brachypodium damit gréRere Nahrstoffmengen verloren als Bromus. Brachypodium ist jedoch in der

Lage
i. Nahrstoffe aus seinen unterirdischen Organen zu mobilisieren
ii. die Nahrstoffaufnahme zu erhthen und

iii. unter Stickstoffanreicherung auch bei einer eingeschrankten Versorgung mit Phosphor

eine grof3e Biomasse zu bilden (s. 4.1.1).

Da Brachypodium aufgrund eines spaten Wachstumsbeginns im Fruhjahr (GRIME et al. 1988) das
Maximum seiner Entwicklung erst im August erreicht (AL-MUFTI et al. 1977) gilt diese Art auch auf-
grund experimenteller Studien als empfindlich gegen eine Mahd wahrend der Vegetationsperiode
(WERNER 1983, HAKES 1987, BOBBINK & WILLEMS 1990). So konnten verschiedene Pflegever -
suche zeigen, dass sich die Zunahme von Brachypodium durch eine Mahd Ende Juli bis Anfang
August, also wahrend der Vegetationsperiode, wieder umkehren lasst (HAKES 1988, BOBBINK &
WILLEMS 1990). Beobachtungen in der Schweiz zeigten, dass bei einer Mahd pro Jahr zugleich
Bromus erectus zunahm (KRUSI 1981 zit. in ELLENBERG 1996). BRIEMLE & ELLENBERG (1994)
stuften Brachypodium (M-Zahl 3) als schnittempfindliche Art ein, die nur Herbstschnitt vertragt,
Bromus dagegen als magig schnittvertraglich (erster Schnitt nicht vor Anfang Juli, M-Zahl 5) und
Arrhenatherum als maRig bis gut schnittvertraglich (erster Schnitt nicht vor Mitte Juni, M-Zahl 6).
WERNER (1983) vermutete, dass die Storung des internen Stickstoffhaushaltes durch den Verlust
relativ gro3er Stickstoffmengen in den oberirdischen Organen bei Mahd im Sommer kurz vor der Bli-
te bei Brachypodium stérker negative Auswirkungen hétte als bei Bromus, welcher dadurch gefoérdert
wirde. Dagegen konnten BOBBINK & WILLEMS (1991) weder in der ober- noch in der unterirdischen
Biomasse von Brachypodium eine Abnahme der Stickstoffkonzentration im Sommer feststellen. Még-
licherweise hemmt stattdessen die beobachtete Abnahme des Gehaltes an nichtstrukturellen Kohlen-
hydraten in den Rhizomen von Brachypodium in weit starkeren Maf3e den Neuaustrieb in der folgen-
den Vegetationsperiode (BOBBINK 1991). Zwar wurden in der hier vorgestellten Studie alle Behand -
lungsvarianten wahrend der Vegetationsperiode im Juli/August als Simulation einer extensiven Nutz-
ung geschnitten, es gab daher keine Vergleichsmoglichkeiten etwa mit einer erst im Herbst geschnit-
tenen Versuchsvariante, subjektiv eingeschatzt erlitten die Brachypodium-Pflanzen jedoch durch den
relativ frihen Schnitttermin in keiner Behandlungsvariante einen Vitalitatsverlust. In de n eingehender
erfassten Reinkulturen zeigte Brachypodium nach dem Schnitt in allen Behandlungsvarianten ein
ausgepragtes Regenerationswachstum, auf das sich ein erhohtes NHz-Angebot beziiglich Entwick-
lungsgeschwindigkeit (3.2.1.1) und Hohenwachstum (3.2.1.2) férdernd auswirkte. In der aktuellen
Studie schien die jahrliche Mahd im Sommer auch die Konkurrenzkraft der schnittempfindlichen Art
Brachypodium (BRIEMLE & ELLENBERG 1994) gegeniiber der schnittvertraglichen Art

Arrhenatherum nicht zu reduzieren.

Zu 1 c (Umsatzraten der Pflanzenorgane):

s.4.21:1c.
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Zu 1 d (Wurzel/Spross-Verhéltnis):

In Reinkultur war Brachypodium wie Bromus durch gleichméRige Steigerungen bei ober- und unterir-
discher Biomasse gekennzeichnet, sodass das Wurzel/Spross-Verhéltnis auch unter einem erhéhten
NH4/NH,4 -Angebot sehr stabil blieb. Dagegen verkleinerte sich diese Relation bei Arrhenatherum.
Geht man von &hnlichen Reaktionen in Mischkultur aus, wurde hierdurch die Position von

Brachypodium gegeniber Arrhenatherum ebenfalls gestérkt.

Zu 1 e (Exudatversorgung der Mykorrhiza):

Auch bei Brachypodium wurde im Gegensatz zu Arrhenatherum keine Abnahme des Kohlenhydrat-
gehaltes unter einem erhéhten NHs/NH,4 -Angebot festgestellt, sodass &hnlich wie bei Bromus von
einer gleichbleibenden Exudatversorgung der Mykorrhiza ausgegangen werden kann, mit positiven
Folgen fur die Nahrstoffverfligbarkeit. Dagegen kdnnte sich auch in dieser Mischkultur die Nahrstoff -
versorgung von Arrhenatherum verschlechtert haben, mit negativen Auswirkungen auf die Konkur-

renzkraft dieser Art.

Obwohl besonders Arrhenatherum aber auch Brachypodium bereits haufig in experimentellen Studien
verwendet wurden, liegen bisher keine Daten aus Konkurrenzexperimenten mit beiden Arten vor. In
einer Kurzzeitstudie von RYSER & LAMBERS (1995) bildete Dactylis glomerata als schnellwachsen-
de Art auch ohne zusatzliche Nahrstoffgaben sowohl ober - als auch unterirdisch eine gréRere Bio-
masse als Brachypodium. An néhrstoffarmen Standorten ist Brachypodium jedoch auf langere Sicht
nach Ansicht der Autoren die konkurrenzstéarkere Art, da sie sparsamer als Arrhenatherum mit den

aufgenommenen Nahrstoffen umgeht (s. 4.1.10.4).

4.2.3. Mischkultur aus Brachypodium und Bromus

Im Gegensatz zu den Mischkulturen mit Arrhenatherum, die in der Initialphase zunéchst von diesem
deutlich dominiert wurden, in denen der Anteil von Arrhenatherum jedoch im Verlauf der Expositions-
zeit stark abnahm, glich die Entwicklung in der Mischkultur Bromus vs. Brachypodium eher dem Os-
zillieren um einen Mittelwert als einem deutlich erkennbaren Trend zugunsten einer Art. Zwar wurde
Bromus im 2. Versuchsjahr in fast allen Behandlungsvarianten zur dominanten Art in dieser Misch-
kultur, im 3. Versuchsjahr glichen sich unter einem erhéhten NH 3/NH,"-Angebot die prozentualen
Anteile der beiden Arten an der Sprosstrockenmasse jedoch wieder an. Auf3er in den Kontrollen, wo
Bromus weiter den grof3ten Anteil stellte, war damit am Ende der Studie in dieser Mischkultur keine

der beiden Arten dominant. Damit erwiesen sich die beiden Halbtrockenrasenarten unter den hier
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gewahlten Versuchsbedingungen als &hnlich konkurrenzstarke Arten, wenn auch die Unterschiede in

den Reaktionen auf artspezifisch differierende Ursachen hindeuten.

4.2.3.1 Die Initialphase der Mischkultur

In Konkurrenz mit Brachypodium profitierte Bromus anders als in der Mischkultur mit Arrhenatherum
bereits in der Initialphase vom geringeren intraspezifischen Konkurrenzdruck (RE -Wert 1,4). Dies galt
auch fur Brachypodium, das sich damit in dieser Mischkultur zu Beginn der Studie ahnlich verhielt wie
in Nachbarschaft zu Arrhenatherum. Dass die Steigerungen im Vergleich zu den Reaktionen von
Arrhenatherum aber geringer ausfielen, deutet auf eine relativ &hnliche Konkurrenzstarke von Bromus

und Brachypodium hin, die zu einer wechselseitigen Wachstumsbegrenzung fiihrte.

Dass diese anfangliche Wuchsférderung der Einzelpflanzen im Vergleich zu den Reinkulturen bei
beiden Arten im Laufe der Studie geringer wurde, deutet darauf hin, dass mit zunehmender Dichte
der Modellgemeinschaften der (inter- und intraspezifische) Konkurrenzdruck auch in den Mischkultu-

ren gro3er wurde.

Bevor die weitere Entwicklung dieser Mischkultur betrachtet wird, muss jedoch noch auf einen weite -
ren Effekt in der Initialphase hingewiesen werden: in den bisher behandelten Mischkulturen war eine
Wachstumsférderung durch ein erhdhtes NH3/NH,-Angebot zu Beginn der Studie stets nur getrennt
von jenen Biomassesteigerungen aufgetreten, die auf eine veréanderte Konkurrenzsituation (geringere
intraspezifische Konkurrenz) zurtickgingen. Dies fuhrte zu der Annahme einer zumindest zeitweiligen
Begrenzung der Reaktionsmdglichkeiten der Pflanzen durch andere Faktoren (s.0.). Bromus konnte
jedoch in Konkurrenz mit Brachypodium trotz der (allerdings relativ geringen) Steige rung des Relati-
ven Ertrages zusétzlich seine Sprossbiomasse unter einer verbesserten NH, -Versorgung erhéhen.
Analog zu den Reaktionen von Bromus in Konkurrenz mit Arrhenatherum kann dies als Beleg dafir
gewertet werden, dass Bromus Uber eine sehr ausgepragte Fahigkeit verflgt, Nahrstoffe aus dem

Boden aufzunehmen.

Obwohl im 2. Versuchsjahr sowohl Bromus als auch Brachypodium ihre Sprossbiomasse starker unter
NH;-Exposition als bei einem erhdhten NH 4 -Angebot steigern konnten, lag in der Konkurrenzkraft der
Wurzeln vermutlich auch die wichtigste Ursache fur die Ausbreitung von Bromus in den meisten Be-

handlungsvarianten.

4.2.3.2 Die Rolle der Lichtkonkurrenz in dieser Mischkultur

Es wurde bereits bei der Diskussion der Mischkulturen mit Arrhenatherum darauf hingewiesen, dass
das Wachstum von Bromus durch den hochwiichsigen Konkurrenten starker eingeschrankt wurde als
das von Brachypodium. Dass Bromus bereits im 1., besonders aber im 2. Versuchsjahr neben
Brachypodium unter einem erhéhten NHs/NH, -Angebot eine deutlich gréRere Sprossbiomasse bilden
konnte als in Konkurrenz mit Arrhenatherum, ist mit grof3er Wahrscheinlichkeit auf die geringere

Lichtkonkurrenz zuriickzufiihren. Brachypodium konnte dagegen sowohl neben Arrhenatherum als
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auch neben Bromus in allen drei Versuchsjahren eine ahnlich groRe Sprosstrockenmasse bilden (s.
3.2.2.1). Dies illustriert nochmals den geringeren Einfluss eines eingeschrankten Strahlungsangebo-

tes auf das Wachstum von Brachypodium.

Die starkere Empfindlichkeit von Bromus in Bezug auf das Strahlungsangebot ist jedoch wahrschein-
lich auch die wichtigste Ursache dafir, dass sich im 3. Versuchsjahr die Zusammensetzung dieser
Mischkultur unter einem erhdhten NH,-Angebot wieder zugunsten von Brachypodium verschob. Zwar
waren die Unterschiede in der vertikalen Verteilung der Sprossbhiomasse zwischen Bromus und
Brachypodium nur gering, die vertikale Verteilung der Blattflache, flr die Ergebnisse aus den Rein-
kulturen vorliegen (3. Versuchsjahr, s. 3.2.1.10.4), war jedoch bei Bromus im Vergleich zu
Brachypodium durch eine starkere Konzentration in Bodenndhe gekennzeichnet - dies galt sowohl fir

die Kontrollen als auch - noch ausgeprégter - unter einem erhéhten NHs/NH, -Angebot.

Mit zunehmender Dichte der Bestdnde gewann der Faktor Lichtkonkurrenz auch in dieser Mischkultur

an Bedeutung, was sich zugunsten von Brachypodium auswirkte.

Zuséatzlich zur Hohenverlagerung der Blattflache investierte Brachypodium unter einem erhohten
NHs-Angebot in dieser Mischkultur auch proportional mehr in die Sténgel (s. 3.2.2.3), was ihn in die
Lage versetzte, die Blattflache, deren Anteil am Sprosstrockengewicht gleich blieb, fiir eine giinstige
Nutzung des Strahlungsangebotes optimaler zu positionieren. Zwar nahm bei Bromus unter einem
erhdhten NH3z-Angebot der Anteil der griinen Blattspreiten in dieser Mischkultur zu, der Anteil der
Stangel blieb bei dieser Art jedoch unverandert. Wie bereits dargestellt, nutzte Bromus seine Stéangel
anders als Brachypodium fast ausschlieRlich fir die Reproduktion und kaum, um Blattspreiten in
gréReren Hohen zu platzieren (s. 3.2.1.10.3). Bromus konnte damit seine Fahigkeit, um den Faktor

Strahlung erfolgreich zu konkurrieren, weniger verbessern als Brachypodium.

Positiv fur die oberirdische Konkurrenzkraft von Brachypodium kénnten sich auch die artspezifisch
unterschiedlichen Behandlungseffekte auf die Anzahl der Triebe pro Pflanze ausgewirkt haben (s.
3.2.1.3, 4.1.4). Zwar lagen hierfiir aus den Mischkulturen keine Daten vor, die Ergebnisse in den
Reinkulturen zeigten jedoch, dass die Triebdichte bei Brachypodium unter einem erhéhten NH3/NH," -
Angebot deutlich starker zunahm als bei Bromus. So fanden sich zum Zeitpunkt des Schnitts im
zweiten Versuchsjahr bei Brachypodium durchschnittlich 26, bei Bromus dagegen nur 16 Triebe pro
Pflanze. Zudem bildete Brachypodium nicht nur zusatzliche Triebe, auch die einzelnen Triebe erfuh-
ren eine Wuchsfoérderung, sodass der Zuwachs der Sprosshiomasse noch iber dem der Anzahl der
Triebe lag. Bei Bromus entsprach die Steigerung der Sprossbiomasse dagegen den Zuwéachsen bei
der Triebanzahl, sodass die einzelne Triebe bei dieser Art von einem erhéhten NH 3/NH, -Angebot

kaum profitieren konnten (s. 4.1.4, Tab. 39).

Wahrend Bromus im 2. Versuchsjahr v.a. aufgrund seiner Konkurrenzstarke im Wurzelbereich diese
Mischkultur dominierte, gelang es Brachypodium im 3. Versuchsjahr v.a. durch eine verstéarkte Licht-
konkurrenz mit Bromus gleichzuziehen. Unterstiitzt wurde diese Verschiebung in der Artenzusam-

mensetzung zugunsten von Brachypodium durch den etwas stérkeren Riickgang der Sprossbiomasse
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bei Bromus im Vergleich zum 2. Versuchsjahr (ca. - 50 %, Brachypodium ca. - 30 %), der vermutlich

auf die starkere Biomasseproduktion von Bromus in den Vorjahren zurtickzufiihren war.

Im Gegensatz zu Bromus ist Brachypodium zudem in der Lage, mit Hilfe von Rhizomen sehr vitale
Tochterpflanzen in groBem Abstand von der Mutterpflanze zu etablieren. Wie bereits dargestellt
wurde dies zwar nicht quantifiziert (s. 4.2.2) , es kann jedoch angenommen werden, dass dies sowohl

die ober- wie die unterirdische Konkurrenzkraft von Brachypodium stérkte.

Bemerkenswert ist jedoch, dass Brachypodium, bei dem in Mischkultur mit Arrhenatherum keine
Sattigungseffekte aufgetreten waren, in Konkurrenz mit Bromus eine deutliche Abschwéachung der
Steigerungsraten mit zunehmendem NH,-Angebot zeigte. Da das Wachstum von Brachypodium
durch ein verringertes Strahlungsangebot weniger beeintrachtigt wird als das anderer Arten (s.0.), die
Sprossbiomasse und damit auch die Dichte der Brachypodium-Bestéande zudem deutlich unter den in
Konkurrenz mit Arrhenatherum erreichten Werten blieben (wo lineare Steigerungen auftraten), auch
ein Aushagerungseffekt aufgrund der relativ geringen Wuchsleistungen der Vorjahre eher unwabhr -
scheinlich ist, kann von einem Konkurrenzeffekt im Wurzelbereich als Ursache ausgegangen werden.
Wie die Wachstumsférderung durch NH," in der Initialphase (s.0.) deutet dies auch darauf hin, dass

Bromus im Vergleich zu Brachypodium im Wurzelbereich die konkurrenzstarkere Art war.

Auffallig ist auch, dass in den Kontrollen ohne ein erhdhtes NH4/NH,"-Angebot die deutliche Domi-
nanz von Bromus auch im 3. Versuchsjahr erhalten blieb. Dies zeigt, dass Bromus besser als
Brachypodium in der Lage war, mit starkem Stickstoffmangel umzugehen. Unter diesen Bedingungen
erwies es sich fir Bromus als Konkurrenzvorteil, einen grof3eren Teil der Blattflache in Bodennahe zu
belassen, da hierdurch die Nahrstoffverluste beim jahrlichen Schnitt reduziert wurden (s. 4.2.1: 1 b).
In der aktuellen Studie war Brachypodium jedoch unter einem erhdhten NH,-Angebot in der Lage,
trotz der starkeren Nahrstoffverluste beim jahrlichen Schnitt (s. 4.2.2) im 3. Versuchsjahr eine &hnlich
groRe Sprosstrockenmasse wie Bromus zu bilden, was auf eine &hnliche Konkurrenzstéarke wie

Bromus unter NH,-Versorgung hindeutet.

Verschiedene Freilandstudien zeigten, dass bei fehlender Mahd Bromus auch ohne einen erhdhten
Stickstoff-Eintrag aus der Atmosphére in einem langer andauernden Sukzessionprozess von
Brachypodium verdrangt wird (REICHHOFF & BOHNERT 1978, KIENZLE 1979 und KRUSI 1981 zit.
in DIERSCHKE & ENGELS 1991).

4.2.4. Mischkultur aus Arrhenatherum, Bromus und Brachypodium

Bei allen drei Arten traten in dieser Mischkultur ahnliche Reaktionsmuster wie in den aus zwei Arten

zusammengesetzten Modellgemeinschaften auf.
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Zu Beginn der Studie war Arrhenatherum auch in der aus allen drei Arten zusammengesetzten Misch -
kultur die dominante Art. Das Wachstum der einzelnen Arrhenatherum-Pflanzen wurde im 1. Ver-
suchsjahr noch starker als in den 2-Arten-Kulturen durch den geringeren intraspezifischen Konkur-
renzdruck geférdert (RE in den Kontrollen ca. 2,5 !). Auch hier wirkte sich wahrscheinlich das durch
die Reduktion der Selbstbeschattung verbesserte Strahlungsangebot positiv auf das Wachstum die -

ser hochwiichsigen Art aus.

Im 3. Versuchsjahr war die vertikale Verteilung der Sprosshiomasse von Arrhenatherum jedoch durch
eine starkere Konzentration in Bodenndhe gekennzeichnet als in den 2-Arten-Kulturen, wahrend bei
beiden Konkurrenten das Umgekehrte der Fall war. Dadurch wurden die Unterschiede zwischen den
Arten geringer. Im Vergleich zu Bromus und Brachypodium blieb jedoch die vertikale Verteilung der
Sprossbhiomasse bei Arrhenatherum in Bezug auf die Strahlungsausnutzung und die interspezifische

Konkurrenz um diese weiterhin deutlich giinstiger.

Ahnlich wie in den 2-Arten-Kulturen nahm der Relative Ertrag bei Arrhenatherum mit steigender NH,"-
Versorgung ab, zusétzlich fihrte hier jedoch auch die NH 3;-Exposition zu einer deutlichen Reduktion.
Im Gegenzug konnte Bromus unter NHz-Exposition starker von der verénderten Konkurrenzsituation
profitieren, nicht jedoch wie in der Mischkultur Arrhenatherum vs. Bromus von NH, -Gaben. Dies war
jedoch bei Brachypodium als der dritten beteiligten Art der Fall, deren RE in den 3-Arten-Kulturen
unter beiden NHy-Formen anstieg und damit die in den Kontrollen gegeniiber den Reinkulturen zu-

rickbleibende Wuchsleistung immerhin bis auf deren Niveau anheben konnte.

Obgleich in der Initialphase deutliche Steigerungen der Sprosstrockenmasse unter einem erhéhten
NH3/NH,4 -Angebot nur bei Brachypodium auftraten, deuten die Verénderungen des Relativen Ertra -
ges doch darauf hin, dass das NH ,-Angebot bereits zu diesem frilhen Zeitpunkt die interspezifischen
Konkurrenzbeziehungen beeinflusste. Dies spiegelte sich auch in der Abnahme des prozentualen
Anteils von Arrhenatherum an der Sprosstrockenmasse dieser Modellgemeinschaft sowohl unter NH ;-
Exposition als auch bei einem erhéhten NH, -Angebot wieder. Dagegen konnte Brachypodium seinen
Anteil bereits im 1. Versuchsjahr unter beiden NH,-Formen vergréRern. Wahrend beim Anteil von
Bromus kaum Behandlungseffekte erkennbar waren, hielten die beschriebenen Verlagerungen zwi-

schen Arrhenatherum und Brachypodium auch im weiteren Versuchsverlauf an.

Zwar wurden die Unterschiede in der vertikalen Verteilung der Sprosshiomasse zwischen
Arrhenatherum und den beiden Halbtrockenrasenarten sowohl durch die verédnderte Konkurrenzsitua -
tion (Vergleich mit Reinkulturen) als auch unter NH s-Exposition geringer, sowohl Bromus als auch
Brachypodium waren jedoch weiterhin kaum in der Lage, Arrhenatherum beim Faktor Strahlung Kon-
kurrenz zu machen. Daher kann angenommen werden, dass, &hnlich wie in der Mischkultur
Arrhenatherum vs. Bromus, auch in der 3-Arten-Kultur die Veranderungen der Konkurrenzverhalt-
nisse unter einem erhéhten NH 3/NH, -Angebot v.a. auf eine gréRere Konkurrenzstarke von Bromus

und Brachypodium im Wurzelbereich zurlickzufihren war.
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4.2.4.1 Die Entwicklung der 3-Arten-Kultur im 2. und 3. Versuchsjahr

Die weitere Entwicklung der 3-Arten-Kulturen war v.a. durch einen starken Riickgang des Anteils von
Arrhenatherum gepragt, dem deutliche Steigerungen bei Bromus aber auch bei Brachypodium gegen-
Uberstanden. Wie in den aus zwei Arten zusammengesetzten Mischkulturen so war die wichtigste Ur-
sache dieser Verschiebungen auch hier der artspezifisch sehr unterschiedliche Riickgang der Spross-
biomasse im 3. Versuchsjahr. Diese Abnahme war bei Arrhenatherum mit ca. — 80 % im Vergleich
zum Vorjahresniveau noch starker als in Konkurrenz mit einer Art. Dass dieser Einbruch auf beson-
ders starke Steigerungen der Sprossbiomasse in den Vorjahren folgte - besonders im Vergleich zu
den Reinkulturen - stutzt die Vermutung , dass im Laufe der Expositionszeit das Wachstum von
Arrhenatherum in zunehmendem Malf3e durch den Mangel an anderen, nicht erganzten Nahrelemen -
ten eingeschrankt wurde. Verstarkend kénnen sich hierbei eine Reihe von Faktoren ausgewirkt ha -
ben, die bereits genannt wurden, wie der hthere Nahrstoffgehalt der Trockenmasse bei
Arrhenatherum, die groReren Nahrstoffverluste beim Schnitt oder das ungiinstigere Wurzel/Spross-
Verhéltnis (s. 4.2.1 und 4.2.2).

Die Tatsache, dass Brachypodium in den 3-Arten-Kulturen unter hohen NH3-Konzentrationen seinen
Anteil v.a. auf Kosten von Arrhenatherum ausbauen und Brachypodium damit im 3. Versuchsjahr
einen gréReren Anteil an der Sprosshiomasse stellte als dieses, entsprach der Entwicklung in der
Mischkultur aus Arrhenatherum vs. Brachypodium (s. 4.2.2). In beiden Fallen profitierte
Brachypodium dabei nicht allein vom geringeren Biomasseriickgang sondern auch von einer Ab -
nahme der Sprossbiomasse von Arrhenatherum unter einem kombinierten NHs/NH, " -Angebot (s.
3.2.2.1). Da Bromus und Brachypodium ihre Sprossbiomasse unter NH, deutlich steigern konnten,
kann der Biomassertickgang bei Arrhenatherum als Ausdruck einer wachsenden Konkurrenzschwa-
che im Wurzelbereich interpretiert werden. Unter NH3z-Exposition wurde damit in den 3-Arten-Kulturen

Arrhenatherum im 3. Versuchsjahr zur konkurrenzschwéchsten Art hinter Bromus und Brachypodium.

Dagegen gelang es Brachypodium in der 3-Arten-Kultur - anders als in der Konkurrenz Bromus vs.
Brachypodium - auch unter einem erhéhten NH s/NH,"-Angebot nicht, in Bezug auf die Sprossbio -
masse mit Bromus gleichzuziehen. Bemerkenswert ist, dass der Riickgang der Sprosshiomasse im
3. Versuchsjahr bei Brachypodium in der 3-Arten-Kultur deutlich starker war als in der 2-Arten-Kultur
mit Bromus (ca. - 60 gegeniber - 30 %) wahrend Bromus mit ca. - 40 % im Vergleich zu - 50 % in

den 3-Arten-Kulturen den Riickgang sogar etwas vermindern konnte.

Da das Wachstum von Brachypodium durch eine erhéhte Lichtkonkurrenz kaum eingeschrankt wird
(s. 4.2.2), die Nachbarschaft eines hdherwiichsigen Konkurrenten wie Arrhenatherum daher auch in
den 3-Arten-Kulturen wahrscheinlich keinen negativen Einfluss auf die Entwicklung von
Brachypodium hatte, kann angenommen werden, dass die wichtigste Ursache fiir die starkere De -
pression der Sprosshiomasse bei Brachypodium darin zu suchen ist, dass Brachypodium in dieser
Mischkultur stérkere Schwierigkeiten hatte, die durch die Mahd verursachten Nahrstoffverluste wieder
auszugleichen. Zwar wird auch Arrhenatherum durch ein Reihe von Faktoren in seiner unterirdischen

Konkurrenzfahigkeit eingeschrankt (s. 4.2.1), es kann jedoch davon ausgegangen werden, dass die
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groRBere Artenanzahl in dieser Kultur auch zu einer starkeren Wurzelkonkurrenz fiihrte und es damit
auch einer Art wie Brachypodium erschwert wurde, die bendtigten Nahrstoffe aufzunehmen. Lediglich
unter hohen NH3-Konzentrationen, die Brachypodium effektiver als die beiden anderen Arten tber
seine grof3e Blattflaiche aufnehmen konnte (s. 4.2.2 und 4.2.3), gelang es dieser Art, ihren Anteil an
der Sprosstrockenmasse auszubauen und den in seiner Vitalitat deutlich geschwéachten
Arrhenatherum auf den 3. Platz zu verweisen.

Bromus erwies sich in den 3-Arten-Kulturen aber wie schon in alleiniger Konkurrenz mit
Arrhenatherum als die Art, die offensichtlich am besten an die Wuchsbedingungen in den Modell -
kulturen angepasst war, indem sie Nahrstofferhaltung (geringere Verluste beim Schnitt als
Arrhenatherum und Brachypodium) mit einer effektiven Nahrstoffaufnahme verband und damit
sowohl in den Kontrollen als auch unter einem erhéhten NHs/NH, -Angebot zur dominierenden Art

wurde.

4.2.5. Weitere Konkurrenzfaktoren

In diesem Abschnitt werden weitere potentielle Konkurrenzfaktoren angesprochen, die sich jedoch nur

bedingt einer Mischkultur zuordnen lieRen.

a. Hemmung der Blattentwicklung zu Beginn des dritten Versuchsjahres (in den Reinkulturen er-

fasst, s. 4.1.2, 4.1.3): da dieser Behandlungseffekt im Laufe der Vegetationsperiode wieder ver -
schwand, ist bei Brachypodium als spéataustreibender Art keine Schwachung der Konkurrenzkraft
zu erwarten, ebenso bei Arrhenatherum (bei beiden Arten war zudem das Hohenwachstum nicht
gehemmt). Dagegen besteht bei Bromus als friihaustreibender Art die Gefahr einer Schwéachung
der Konkurrenzkraft indem sich moglicherweise zeitliche Nischen 6ffnen, die andere Arten nutzen
koénnten. Diese mussten aber ebenfalls friihaustreibend sein - damit scheidet Brachypodium aus,
Arrhenatherum ka&me hier eher in Betracht. Die Entwicklung der Mischkultur Arrhenatherum vs.

Bromus zeigte jedoch, dass andere Faktoren hier entscheidender waren.

b. Auswirkungen der Karyopsenenthnahme: Sowohl im zweiten als auch im dritten Versuchsjahr wur-

den die reifen Karyopsen aller drei Arten im Hinblick auf eine mégliche Auswertung, die jedoch
aus technischen Griinden unterbleiben musste, bei regelmafigen Kontrollen eingesammelt. Im
Gegensatz zum nattrlichen Standort standen die Karyopsen damit fir eine generative Vermeh-
rung in den Modellgemeinschaften nicht oder nur mehr sehr eingeschréankt zur Verfiigung. Poten-
tiell wurde dadurch Brachypodium, das weniger auf die Reproduktion durch Samen angewiesen
ist als Arrhenatherum und Bromus gegeniber diesen bevorzugt. Innerhalb der dreijahrigen Expo -
sitionszeit wurden jedoch auch in den Bestanden von Arrhenatherum und Bromus keine Liicken
beobachtet, die auf das Absterben einer Pflanze zurlickzufihren waren und in der Folge aufgrund

der Karyopsenentnahme nicht wieder geschlossen werden konnten. Gegeniiber den anderen
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Konkurrenzfaktoren kann dieser Faktor daher trotz der artspezifisch unterschiedlichen Bedeutung

vernachlassigt werden.

4.2.6. Zusammenfassung der Entwicklung in den Mischkulturen

In der aktuellen Studie lief3 sich die Zunahme von Bromus auf Kosten von Arrhenatherum v.a. auf die
mit der Versuchsdauer zunehmende Konkurrenzschwéche von Arrhenatherum zurtickfiihren, die
wahrscheinlich durch einen Mangel an anderen Nahrelementen als Stickstoff verursacht wurde. Das
NH3/NH,4 -Angebot bewirkte in dieser Konkurrenzbeziehung lediglich eine Verlangsamung dieser Ent-
wicklung. Die Ergebnisse der aktuellen Studie sprechen dafir, dass Bromus an die experimentellen
Bedingungen (jahrlicher Schnitt, keine Erganzung anderer Nahrstoffe als Stickstoff u.a.) besser ange-
passt war als Arrhenatherum. In den Kontrollen bildete Bromus die grof3te Sprosstrockenmasse pro
Pflanze. Bromus behielt auch unter einem erhéhten NHs/NH, -Angebot die Konzentration der Spross-
biomasse in Bodennahe weitgehend bei. Diese geringere Plastizitat im Sprossaufbau begrenzte zwar
durch das eingeschrankte Strahlungsangebot starker als bei den beiden andern Arten die Zunahme
der Biomasse unter einem erhéhten NH s/NH,"-Angebot, erwies sich auf lange Sicht aber aufgrund der

geringeren Nahrstoffverluste beim jahrlichen Schnitt als Konkurrenzvorteil fir Bromus.

Dagegen lieRen sich in der Konkurrenzbeziehung zwischen Arrhenatherum und Brachypodium deutli-
che Effekte des NH,-Angebotes erkennen. Brachypodium wurde in den Kontrollen und unter NH 5-
Exposition zur dominanten Art — im ersteren Fall ebenfalls aufgrund der Konkurrenzschwéache von
Arrhenatherum, im letzteren jedoch v.a. aufgrund einer massiven Wuchsférderung. Da Brachypodium
Uber eine etwa vier mal grof3ere Blattflache als Arrhenatherum verfiigte, konnte es ein erhdhtes NHs-
Angebot besser nutzen. Dass Arrhenatherum jedoch unter einer erhdhten NH ,*-Versorgung seine
dominante Position gegeniber Brachypodium auch im 3. Versuchsjahr behaupten konnte, deutet da-
rauf hin, dass im Wurzelbereich von Brachypodium ein geringerer Konkurrenzdruck ausging als von

Bromus.

In der Mischkultur aus Bromus und Brachypodium hatte am Ende des Versuchszeitraumes bei einem
erhdhten NHs/NH, -Angebot keine der beiden Arten eine dominante Position einnehmen kénnen, was
auf eine insgesamt ahnliche Konkurrenzstéarke dieser beiden Arten hindeutet. Nur in den Kontrollen
war Bromus ab dem 2. Versuchsjahr die dominierende Art - Bromus war besser als Brachypodium in
der Lage, mit starkem Stickstoffmangel umzugehen. Auch hier kann die Reduzierung der Nahrstoff-
verluste durch die starkere Konzentration der Blattflache in Bodenn&he als Konkurrenzvorteil fur
Bromus angesehen werden. Brachypodium war dagegen auf ein erhdhtes NH,-Angebot angewiesen,
um eine &hnliche Konkurrenzstéarke wie Bromus zu erlangen. Mit zunehmender Dichte der Bestéande
gewann der Faktor Lichtkonkurrenz auch in dieser Mischkultur an Bedeutung, was sich zugunsten von
Brachypodium auswirkte. Eine Abschwachung der Wachstumssteigerungen beiBrachypodium unter

einem hohen NHs/NH,"-Angebot — ohne dass die potentiell magliche Bestandesdichte erreicht war —
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deutete jedoch auf negative Einflisse durch Bromus hin, der im Wurzelbereich die konkurrenzstarke-

re Art war.

Auch in den 3-Arten Kulturen musste Arrhenatherum seine anfanglich dominierende Position an
Bromus abgeben, ohne dass hierbei deutliche Einfliisse des NH3/NH, -Angebotes erkennbar waren.
Anders als in der Mischkultur aus Bromus und Brachypodium stellte Bromus hier im 3. Versuchsjahr
auch einen deutlich gréReren Anteil als Brachypodium. Diese Art konnte ihren Anteil unter hohen
NHs-Konzentrationen vergrof3ern - v.a. auf Kosten von Arrhenatherum. Brachypodium stellte im 3.
Versuchsjahr in den 3-Arten Kulturen einen groReren Anteil an der Sprossbiomasse als

Arrhenatherum.

Die Ergebnisse der aktuellen Studie deuten darauf hin, dass unter diesen Wuchsbedingungen die

Konkurrenzstarke in erster Linie von der unterschie dlichen Fahigkeit der Arten abhing,

a. neben Stickstoff in Form von NH; oder NH," auch andere Néhrelemente effektiv

aufzunehmen und

b. die Nahrstoffverluste durch die Bildung von Organen mit einer langen Lebensdauer bzw.

durch die Konzentration der Sprossbiomasse in Bodennahe zu vermindern.

Eine hohe Wachstumsgeschwindigkeit verbunden mit relativ niedrigen Investitionen in die Organe
sowie eine grolRe Wuchshdhe, glinstig sowohl fiir die optimale Nutzung des Strahlungsangebotes als
auch fur die Beschattung von niedrigwiichsigen Konkurrenten, ermdglichten Arrhenatherum zwar im
1. und z.T. auch noch im 2. Versuchsjahr in den Mischkulturen zu dominieren. Im dritten Versuchsjahr

schienen diese Faktoren jedoch nur noch eine untergeordnete Rolle gespielt zu haben.

5. Wuchsstrategien

In der hier vorgestellten Studie war die unterschiedliche Fahigkeit der drei untersuchten Arten, ein
erhdhtes NHs/NH, " -Angebot fiir eine Wachstumsférderung zu nutzen, eng mit den differierenden

Wuchsstrategien verbunden.

Bromus war zwar in der Lage, durch eine grol3e Blattflache und eine hohe stomatére Leitfahigkeit
NH; effektiv aufzunehmen, ebenso Uber die Wurzeln NH ;*, er nutzte den aufgenommenen Stickstoff
jedoch kaum fiir eine Wachstumssteigerung. Als wichtigster wachstumslimitierender Faktor kann eine
durch die niedrige Wuchsform und eine nur geringe Plastizitat in der vertikalen Verteilung der Blatt -
flache bedingte Selbstbeschattung angesehen werden. Der hohe Blattflachenanteil in Bodennéhe war

beim jahrlichen Schnitt jedoch glinstig, da die Nahrstoffverluste hierdurch reduziert wurden. Hierzu
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trugen auch die fir eine langsamwachsende Art typischen, hohen Investitionen in die Pflanzenorgane
bei. Diese fuhrten auf der anderen Seite jedoch ebenso wie der hohe Anteil nicht oder nur wenig assi -
milierender Organe an der Gesamtpflanze (Wurzeln, Stangel) und die hohen Investitionen in die
Reproduktion zu dem hohen Lichtbedirfnis von Bromus. Auch bei einem erhéhten NHy -Angebot blieb
das Wurzel/Spross-Verhaltnis bei Bromus sehr stabil, dies sicherte auch die Versorgung mit anderen
Nahrstoffen als Stickstoff.

Auch bei Arrhenatherum bildeten die Stangel einen groRen Anteil der Sprossbiomasse.
Arrhenatherum nutzte diese aber neben der Reproduktion auch dazu, seine Blattflache tGber einen
weiten Hohenbereich zu verteilen. Auf diese Weise konnte das Strahlungsangebot gut ausgenutzt
werden. Arrhenatherum investierte zwar relativ wenig in seine Blattspreiten, aufgrund des hohen
Anteils nicht oder nur wenig assimilierender Organe ist das Lichtbedirfnis jedoch trazdem hoch.
Arrhenatherum konnte das aufgenommene NH; und NH," in starke Biomassezuwéchse umsetzen, die
Triebdichte nahm ebenso zu wie die Trockenmasse der einzelnen Triebe. Um einer verstérkten
Selbstbeschattung entgegenzuwirken, reagierte Arrhenatherum mit einer deutlichen Héhenverlage-
rung der Blattflache, ebenso nahm die Wuchshéhe zu. Diese Plastizitat im Wuchsverhalten
verstarkte jedoch die Nahrstoffverluste (Schnitt), die auch aufgrund der héheren Umsatzraten und der
héheren Nahrstoffkonzentrationen in den Blattspreiten bereits grof3 waren. Die Versorgung mit
anderen Nahrstoffen wurde erschwert durch eine Verkleinerung des Wurzel/Spross-Verhéltnisses bei
einem erhdhten NHs/NH,"-Angebot. Diese Faktoren fiihrten im Laufe der Expositionszeit zu einer

zunehmenden Wachstumsbegrenzung.

Obwohl Brachypodium eine typische langsamwachsende Halbtrockenrasenart ist, deuten viele
Aspekte seines Wuchsverhaltens darauf hin, dass es dieser Art gelang, verschiedene Strategien zu
kombinieren und auf diese Weise von einem erhéhten NHs/NH, -Angebot besonders stark zu profitie-
ren. So konnte Brachypodium durch eine sehr grofRe Blattflache NH 3 gut aufnehmen. Die Ausbildung
etwas dunnerer Blattspreiten als bei Bromus flihrte ebenso wie ein geringer Stangelanteil an der
Sprosstrockenmasse zu einem sehr giinstigen Verhaltnis von assimilierenden zu nicht-assimilieren-
den Strukturen und damit zu einer gréReren Schattenvertraglichkeit. Zudem investierte Brachypodium
im Gegensatz zu den beiden anderen Arten nur sehr wenig in die Reproduktion. Das reduzierte Licht-
bedirfnis ermdglichte die Ausbildung sehr dichter Bestande. Zugleich fand eine ausgepragte Héhen -
verlagerung der Blattflache statt, womit Brachypodium zusétzliche Strahlungsressourcen erschloss
und damit innerhalb der genetisch bedingten relativ schmalen Grenzen sehr plastisch auf sich veran -
dernde Wuchsbedingungen reagierte. Auch Brachypodium verlor beim jahrlichen Schnitt einen Grof3-
teil seiner Blattflache. Ohne ein erhéhtes NHs/NH,-Angebot trat eine deutliche Wachstumsreduktion
ein. Unter NHs/NH, -Versorgung wurde das Wachstum von Brachypodium jedoch durch das stabil
bleibende Wurzel/Spross-Verhéltnis und aufgrund seiner Fahigkeit auch mit einem geringen Angebot
anderer Nahrstoffe (speziell Phosphor) auszukommen, nur wenig eingeschrankt. Ahnlich wie bei
Bromus trugen zudem niedrige Umsatzraten zu einer effektiven Nutzung der aufgenommenen Nahr -
stoffe bei. So erreichten die Blattspreiten von Brachypodium trotz der geringeren Dicke aufgrund

einer hohen Gewebedichte ebenfalls eine relativ lange Lebensdauer.
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Tab. 53: Vergleich der Wuchsstrategien

gute Anpassung an Mangel
Bromus wenig plastisches verschiedener Nahrstoffe,
Wuchsverhalten geringe Reaktionsmdglichkeiten
auf ein erhdhtes Angebot
schnelle ErschlieRung von
sehr plastisches Ressourcen mdaglich,
Arrhenatherum Wuchsverhalten empfindlich bei Mangel
verschiedener N&ahrstoffe
Verbindung beider Strategien: gute Anpassung an Phosphor-
z.T. wenig plastisch (z.B. mangel, jedoch reduziertes
Brachypodium Gewebedichte der Blattspreiten), | Wachstum bei Stickstoffmangel,
z.T. sehr plastisch (z.B. vertikale | gute Reaktionsmdglichkeiten auf
Hohenverteilung der Blattflache) | ein erhdhtes Stickstoffangebot

6. Schlussfolgerungen

Aus der Entwicklung der Arten in Rein- und Mischkultur im dritten Versuchsjahr lie3 sich unter den
hier gewahlten Versuchsbedingungen (jahrlicher Schnitt, keine Erganzung anderer Nahrstoffe als

Stickstoff in Form von NH,) folgende Rangordnung der Konkurrenzstérke ableiten:
* inden Kontrollen: Bromus > Brachypodium > Arrhenatherum
» unter NHz-Exposition: Bromus = Brachypodium > Arrhenatherum

+ unter NH,-Gaben: Bromus > Arrhenatherum >Brachypodium.

Fir die potentielle Gefahrdung von Halbtrockenrasen durch NH s/NH,"-Eintrage aus der Atmosphére

lassen sich aus den Ergebnissen der vorliegenden Studie folgende Schliisse ziehen:

a. Insolchen Halbtrockenrasen, denen Uber eine Mahd mit Abtransport des Mahgutes regelmafiig
Nahrstoffe entzogen werden, besteht nur eine geringe Wahrscheinlichkeit, dass sich unter
NH4/NH,4 -Eintrag stickstoffbedurftigere Arten wie Arrhenatherum auf Kosten der typischen Halb-

trockenrasenarten ausbreiten.

b. Eine groRe Gefahr firr die Artenvielfalt in Halbtrockenrasen geht von Arten wie Brachypodium
aus, die zwar zum typischen Arteninventar von Halbtrockenrasen gehéren, sich jedoch unter
NH3/NH,4 -Eintrag deutlich ausbreiten kénnen. Brachypodium ist in der Lage, die Kontinuitat in der
Sicherstellung der Nahrstoffversorgung (stabiles Wurzel/Spross-Verhaltnis) und der relativ spar-
samen Nutzung der aufgenommenen Néahrsto ffe (Gewebedichte, Blattalter) mit einer potentiell

groRen Flexibilitat im Sprossaufbau (vertikale Verteilung der Biomasse und der Blattflache) zu
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verbinden. Zudem kann Brachypodium aufgrund seiner grof3eren Schattenvertraglichkeit sehr
dichte Bestande bilden, in denen kleinwiichsige Arten - und hierzu gehort die Mehrzahl der typi-

schen Halbtrockenrasenarten - durch Lichtkonkurrenz unterdriickt werden.

Waéhrend in der hier vorgestellten Studie die Wuchsleistung von Brachypodium ohne NH,-Gaben
stets hinter der von Bromus zuriickblieb, wurde die Konkurrenzkraft von Brachypodium unter einem
erhdhten NHs/NH, -Angebot innerhalb der dreijahrigen Expositionszeit auch durch eine Mahd wéah -
rend der Vegetationsperiode nicht reduziert. Dagegen wurde Brachypodium in einem Experiment von
BOBBINK & WILLEMS (1991) — in dem jedoch keine Uiber den atmosphérischen Eintrag hinausge -
henden Nahrstoffgaben erfolgten - auf vormals von ihm dominierten Flachen in niederlandischen
Halbtrockenrasen durch eine Mahd im Sommer innerhalb von dre i Jahren deutlich zuriickgedrangt (s.
S. 260 und 377). Das Verhalten von Brachypodium in der aktuellen Studie deutet darauf hin, dass
unter einem erhéhten NHs/NH, -Angebot PflegemaRnahmen mit dem Ziel einer Reduktion von

Brachypodium modifiziert werden missen.

Dass Brachypodium seinen prozentualen Anteil an der oberirdischen Biomasse der Mischkulturen
bereits bei einer NHz-Konzentration von 20 pg m™ in der Umgebungsluft auf Kosten von Bromus
ausbauen konnte (s. Abb. 95, S. 197), spricht dafir, dass als Critical Level fir Konkurrenzverschie-
bungen in Halbtrockenrasen Werte unter 20 ug m ™ NH; angesetzt werden miissen. Fir Arten aus
Heidegesellschaften und Moose ermittelten VAN DER EERDEN et al. (1991) mit Hilfe verschiedener
Ansétze bei einer Expositionsdauer von einem Jahr einen Critical Level von 8 pg m™. Bei Nutzpflan-
zen trat ein Effekt (definiert als Wuchsfoérderung von 50 % und mehr im Vergleich zu den Kontrollen)
erst ab NHs-Konzentrationen von etwa 80 pug m™ auf. Die Ergebnisse der hier vorgestellten Studie
sprechen dafiir, dass Arten aus Halbtrockenrasen auf NH3 &hnlich empfindlich reagieren wie solche

aus Heidegesellschaften.

Auch im Falle der Stickstoffdeposition trat eine Konkurrenzverschiebung zugunsten von
Brachypodium bereits beim niedrigsten applizierten NH,"-Eintrag auf, sodass auch fiir die Critical
Loads Werte unter 20 kg N ha™ a™ angenommen werden konnen. Dies bestatigt die Empfehlungen
von BOBBINK et al. (1992), die fur basische artenreiche Griinlandgesellschaften einen Critical Load
von 14 — 25 kg N ha™ a™* angeben.

Die in der aktuellen Studie beobachteten Konkurrenzverschiebungen zugunsten von Brachypodium
mussen als Beleg dafiir gewertet werden, das von einem erhéhten NH 3/NH,"-Angebot eine Gefahr-
dung von Halbtrockenrasen als artenreiche Pflanzengesellschaften an nahrstoffarmen Standorten
ausgehen.

Neben der Reduktion von Stickoxid-Emissionen aus Verkehr und Industrie kommt der Landwirtschaft

als Hauptemittenten von NH; besondere Verantwortung zu, diese Emissionen zu vermindern.
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7. Zusammenfassung

Die Emission stickstoffhaltiger Verbindungen aus anthropogenen Quellen hat in den vergangenen
Jahrzehnten weltweit stark zugenommen. Stickoxide und Ammoniak tragen hierzu annéhernd gleich -
viel bei. Erhohte Stickstoffdepositionen missen als wichtigste Ursache fur die Eutrophierung vieler
Okosysteme angesehen werden. Besonders bedroht sind Pflanzengesellschaften an nahrstoffarmen
Standorten wie Halbtrockenrasen, die durch ihren Artenreichtum einen hohen Schutzwert besitzen.
Die Wirkung von gasformigem Ammoniak wurde bisher vor allem an Nutzpflanzen untersucht, tGber
die Reaktionen von Wildpflanzen liegen vergleichsweise nur wenige Arbeiten vor. Die Reaktion von

Halbtrockenrasen auf gasformiges NH 3 wurde bisher noch nicht untersucht.

In der vorliegenden Studie wurden mit Bromus erectus HUDS. (Aufrechte Trespe) und Brachypodium
pinnatum (L.) P.B. (s. str.) (Fieder-Zwenke) zwei in Halbtrockenrasen haufig bestandsbildende, lang-
samwachsende Arten als Testpflanzen ausgewahlt, die jedoch unterschiedlich stark auf eine erhdhte
Stickstoffverfligbarkeit reagieren. Als dritte Art kam mit Arrhenatherum elatius (L.) J. et K. PRESL
ssp. elatius (Glatthafer) ein typisches, schnellwachsendes Gras des Wirtschaftsgriinlandes hinzu. Die
drei Arten wurden Uber drei Vegetationsperioden einzeln und als Mischkultur in Open Top-Kammern
(OTC) erhéhten NHz-Konzentrationen (0 / 20 / 50 pg m™) und einer veranderten NH,*-Versorgung
ausgesetzt (0 /20 /50 kg NH,*-N ha™ a™) - in allen Kombinationen aus beiden Faktoren. Jede Mo -
dellpflanzengesellschaft wurde in vier Parallelen gehalten, verteilt auf zwei Kammern. Jeweils 12
Pflanzen wuchsen in 18 I-GefalRen, die mit einem Bodengemisch gefillt waren, das in Bezug auf Bo-
den-pH, Nahrstoffversorgung und Wasserkapazitét den Verhaltnissen im Freiland nachempfunden
war. Die Bewasserung erfolgte mit demineralisiertem Wasser. Die Pflanzen wurden einmal jahrlich im

Juli / August sieben cm Uber dem Boden geschnitten.

Als Wirkungskriterien fur die Antwort der Modellkulturen auf ein veréandertes Angebot an NH3 bzw.
NH," dienten das Trockengewicht von Spross und Wurzeln, die Blattflache und deren Trockenge -
wicht, die spezifische Blattflache, die Gewebedichte und die Lebensdauer der Blattspreiten, die Ent -
wicklungsgeschwindigkeit, die Triebdichte, der Anteil reproduktiver Triebe, die Wuchshohe, die verti-

kale Verteilung von Sprosshiomasse und Blattflache sowie die Strahlungsverteilung im Bestand.

Im Vergleich zum Freiland waren Strahlungsangebot und Luftfeuchtigkeit in den OTCs vermindert,
die Lufttemperatur erhéht. Ungeachtet dessen zeigten die Modellkulturen ab dem 2. Versuchsjahr bei

fast allen Parametern eine gute Ubereinstimmung mit Freilandbestanden.

Ein erhéhtes NHs/NH,"-Angebot stimulierte bei allen drei untersuchten Arten das Sprosswachstum.
Die starksten Steigerungen traten bei Brachypodium auf, bei dem sowohl die Triebdichte als auch die
Bestandesblattflache stark zunahmen. Am geringsten wurde das Wachstum von Bromus gefdrdert.
Wahrend bei Bromus und Brachypodium durch gleichstarke Zuwéchse der unterirdischen Biomasse
das Wurzel/Spross-Verhaltnis (RSR) stabil blieb, nahm das RSR bei Arrhenatherum unter einem
kombinierten NHs/NH, -Angebot ab.

Die Wuchshéhe nahm unter erhéhter NH s/NH, -Versorgung bei allen drei Arten zu, ebenso verlager -

ten alle Arten einen Teil ihrer Blattflache nach oben. Die prozentual starksten Veranderungen traten
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bei Brachypodium auf, die geringsten bei Bromus. Dies fiihrte bei Brachypodium und Arrhenatherum
zu einer gleichmaRigeren vertikalen Verteilung der Blattflache, wéahren d sich bei Bromus die starke
Konzentration in Bodennéhe kaum veranderte. Beim Schnitt verloren Arrhenatherum und

Brachypodium fast die gesamte Blattflache, wahrend bei Bromus etwa 1/3 erhalten blieb.

Unabhéngig von der NHs/NH, " -Versorgung investierten Bromus und Brachypodium mehr in ihre Blatt-
spreiten als Arrhenatherum. Die héchste Gewebedichte fand sich bei Brachypodium, die niedrigste
Spezifische Blattflache bei Bromus. Die mittlere Lebensdauer der Blattspreiten war bei Bromus und

Brachypodium etwa gleich, die Blattspreiten von Arrhenatherum erreichten ein geringeres Alter.

Ein erhéhtes NH3/NH,"-Angebot beschleunigte bei Arrhenatherum das Elongationswachstum, bei
Brachypodium hatten erhdhte NH3;-Konzentrationen diesen Effekt. Zu Beginn des 3. Jahres wurde das
Wachstum von Bromus und Brachypodium durch hohe NHz;-Konzentrationen, das von Arrhenatherum
durch NH,"-Gaben gehemmt. Als Ursachen werden fiir Brachypodium erhéhte Kohlenhydratverluste
beim Schnitt, fir Arrhenatherum und Bromus ein Mangel an anderen Nahrstoffen als Stickstoff disku-
tiert. Bei Bromus kann zudem nicht ausgeschlossen werden, dass durch die Blatter, die z.T. auch den
Winter Uber grun blieben, NH; aufgenommen wurde, fir dessen Assimilation jedoch aufgrund der nie -
drigen Frihjahrstemperaturen nicht geniigend Kohlenhydratgeriiste zur Verfiigung standen. Sichtbare
toxische Effekte, wie ein Absterben der Blattspreiten oder eine nachhaltige Wuchshemmung, wurden

jedoch bei keiner Art beobachtet.

Gemessen am Anteil reproduktiver Triebe investierte Bromus in der Kontrollvariante am starksten in
die Reproduktion, Brachypodium am geringsten. Nur bei Arrhenatherum nahm unter NH,-Gaben der

Anteil reproduktiver Triebe zu.

In der Kontrollvariante waren Nettophotosynthese-, Transpirationsrate und stomatére Leitfahigkeit bei
Arrhenatherum am hdchsten. Unter NHz-Exposition nahmen alle drei Parameter jedoch nur wenig zu,
wahrend bei Bromus und Brachypodium starke Steigerungen auftraten. Dies deutet darauf hin, dass
die starken Biomassezunahmen bei Arrhenatherum v.a. auf eine vergroéR3erte Blattflache zurilickzufih-
ren waren, wahrend Brachypodium und Bromus zusatzlich die Nettophotosyntheserate pro Blattflache
steigern konnten. Brachypodium und Bromus erhdhten unter NHs-Exposition auch ihre Wassernut-
zungseffizienz wahrend die WUEg;, bei Arrhenatherum sank. Die Konzentration nicht-struktureller
Kohlenhydrate in den Blattspreiten nahm unter einem erhéhten NHs/NH, -Angebot in der Regel zu
oder blieb unverandert. Bei Arrhenatherum wurde jedoch unter hohen NH,"-Gaben der Gesamtgehalt

I6slicher Kohlenhydrate kleiner.

In allen vier Mischkulturen stellte Arrhenatherum anfangs den gréf3ten Teil der oberirdischen Biomas -
se. Im Verlauf der Expositionszeit kam es jedoch zu deutlichen Konkurrenzverschiebungen. In Nach-
barschaft zu Bromus verlor Arrhenatherum unabhéngig vom NH,-Angebot seine dominierende Rolle,
Bromus wurde in den Kontrollen und beim Angebot einer NH,-Form selbst zur dominierenden Art.
Auch Brachypodium baute seinen Anteil an der Sprosstrockenmasse auf Kosten von Arrhenatherum
aus, es wurde in den Kontrollen und unter hohen NH 3;-Konzentrationen zur beherrschenden Art, bei

NH,"-Gaben konnte sich Arrhenatherum jedoch behaupten. Deutliche Schwankungen pragten das
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Konkurrenzverhaltnis zwischen Bromus und Brachypodium, innerhalb der Versuchszeit wurde keine
der beiden Arten dominant. Zwar stellte Bromus im 2. Versuchsjahr in vielen Behandlungsvarianten
den groRten Teil der Sprosstrockenmasse, im 3. Jahr konnte Brachypodium unter NHz-Exposition

seinen Anteil jedoch wieder erhdhen.

Unter den hier gewahlten Wuchsbedingungen erwiesen sich Bromus und Brachypodium gegentiber
Arrhenatherum als die konkurrenzstéarkeren Arten. Als wichtigste Ursache dieser Entwicklung kann die
Abnahme des Wurzel/Spross-Verhaltnisses von Arrhenatherum bei einem kombinierten NHs/NH,"-
Angebot angesehen werden, die in Verbindung mit den Nahrstoffverlusten beim Schnitt und dem ho-
hen Nahrstoffbedarf, u.a. aufgrund der kurzen Lebensdauer der gebildeten Organe, sehr wahrschein-

lich zu einem mit der Zeit wachsenden Mangel an anderen Nahrstoffen aul3er Stickstoff flihrte.
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