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Vorwort

Am Anfang war das Thema der Dissertation auf die Untersuchung der interaktiven Wir-
kung von erhdhtem atmosphirischem Kohlendioxid, erhdhtem Ozon und Stickstoffdiingung
auf Photosynthese und Kohlenstoff-Metabolismus des Sommerweizens beschrinkt. Das Stu-
dium der CO,-Literatur machte klar, dal ich in diesem Zusammenhang Phinomene der
physiologisch-biochemischen Ebene, némlich eine ,,Photosynthese-Akklimation an erhdhtes
CO;* und ein ,,Ungleichgewicht der Kohlenstoffquellen und ~senken®, untersuchen wollte.

Zwei Veroffentlichungen haben zu einer Ausweitung des Untersuchungsgegenstandes auf
den Kohlenstoffhaushalt gefiihrt: Faszinierend war das 1995 erschienene Special der ,,Plant,
Cell & Environment* zur ,,Scaling-Problematik* (z.B. Jarvis 1995, Korner 1995). Poorter hat
im Jahr 1993 in dem Buch ,,CO, and Biosphere* dargestellt, wie physiologische Ebene
(Akklimation) und Wachstumsebene der CO,-Reaktion (Temporire Wachstumsférderung)
zusammenspielen, welche Probleme bei diesem ,,Scaling® existieren (Poorter 1993). Viel
Merkwiirdiges, viel Fragliches war in Poorter’s Veroffentlichung, das mein Interesse weckte.
So kam ich zusitzlich zu der funktionalen Wachstumsanalyse, die Wachstum zeitlich
differenziert beschreibt und deren Methodik in den Biichern von Hunt und Causton & Venus
ausfiihrlich dokumentiert ist (Hunt 1982, Hunt 1990, Causton & Venus 1981). Durch die
CO,-Problematik initiiert, wurde die funktionale Wachstumsanalyse dann auch auf Ozon
angewandt.

»ocaling bedeutet, die Ergebnisse der verschiedenen Untersuchungsebenen zu
vernetzen, und daraus Eigenschaften des Systems zu erschlieBen (Jarvis 1995, zu ,,network
causality/network thinking® siehe Sattler 1986 S.129-138).

Fir mich bestand bei diesem Verfahren die Gefahr sich im eigenen Netzwerk zu
verstricken. Damit es dem Leser nicht ebenso ergeht, war mir die Verstindlichkeit ein
Anliegen. Kapitel wurden aus diesem Grunde nach dem Vorbild von Taiz & Zeiger’s ,,Plant
Physiology* modular konzipiert (Taiz & Zeiger 1991), und es wurden ,Detailfragen der
Fragestellung* sowie ,,Kurzzusammenfassungen der Ergebnisse* als Vermittler zwischen den
GroBkapiteln eingesetzt. Ich hoffe, es ist mir gelungen: Ich hoffe, es ist verstindlich — und

spannend zu lesen.

GieBen, den 15. 10. 1998 Uwe Griiters
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Haufig verwendete Abklirzungen und Symbole

Behandlungsvarianten:

Abkiirzung Symbol Beschreibung
- AuBenluftkonzentration an CQO,/O5
A160-NF - AuBenluft + 160 pmol mol™ CO,
A320-NF - AuBenluft + 320 umol mol™ CO,
- AuBenluft + 1,5-fache Oz-Konzentration
A320-NF1,5 - AuBenluft + 320 pmol mol! CO, + 1,5-fache Os-Konzentration
»+Diingung* +Dgg. Diingung mit 270 kg N ha™'
,»-Diingung* -Dgg. Diingung mit 150 kg N ha™!

Funktionale Wachstumsanalyse:

Abkiirzung  Symbol, Einheit GroBe
Def. (englisch) (deutsch)
A LA m? leaf area Blattfliche
- Lw g leaf weight Blatttrockenmasse
- t Tag day after sowing Tag nach Aussaat
AGR G g Tag’ absolute growth rate Absolute Wachstumsrate
LAD [ L, dt m’ Tag leaf area duration Blattflachenlebensdauer
LAR LA/W m’ g’ leaf area ratio Verhiltnis Blattfliche zu Oberirdischer
Trockenmasse
LWR Lw/W gg’ leaf weight ratio Verhiltnis Blatttrockenmasse zu
Oberirdischer Trockenmasse
NAR E gm” Tag" net assimilation rate Produktivititsrate der Blattfldcheneinheit
RGR R % Tag’' relative growth rate Relative Wachstumsrate
- k allometric constant Wachstumskonstante der Allometrie
R g root dry mass Wurzeltrockenmasse
S g shoot dry mass Sprofitrockenmasse
SLA La/Ly m’ g’ specific leaf area Spezifische Blattflache
™ g dry mass Trockenmasse
TM operirdisch \\% g aboveground dry mass Oberirdische Trockenmasse
Gaswechsel:
Abkiirzung Einheit Grofle
A umol m? s’ (Netto-) Photosyntheserate
Ca Pa AuBen-CO,-Partialdruck
CE pumol m?s™ Pa’! Carboxylierungseffizienz
G Pa oder Interzelluldrer CO,-Partialdruck oder
umol mol™ Interzelluldre CO,-Konzentration
E mmol m? s Transpiration
gscon mol m? s Stomatire Leitfahigkeit fiir CO,
& mo mol m? s Stomatire Leitfahigkeit fiir Wasserdampf
PPFD oder I pumol m?s™! Photonenflufdichte
J pmol E m?s! e’-Transportrate
Jinax umol E m?s™ Lichtgesittigte e -Transportrate
K. Pa Michaelis-Menten-Konstante der Carboxylierung durch die RubisCO
Ko Pa Michaelis-Menten-Konstante der Oxygenierung durch die RubisCO
K. Pa Michaelis-Menten-Konstante der RubisCO
O Pa Interzellulidrer O,-Partialdruck
P - Anorganisches Phosphat
Rp pmol m?2s! ,Dunkel-Respiration* im Licht (,,day respiration‘)
RF % Relative Luftfeuchte
RubisCO - Ribulose-1,5-bisphosphat Carboxylase/Oxygenase
RuBP - Ribulose-1,5-bisphosphat
Thiatt °C Blattemperatur
TPU pumol m?s™! Triosephosphatverbrauch
V¢ max pumol m?s™! Maximale Carboxylierungsrate der RubisCO
WSD mb Wasserdampfsittigungsdefizit
r# Pa Scheinbarer CO,-Kompensationspunkt (nach Addition von Rp)
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| Einleitung

Wir Menschen rufen heute durch unsere Aktivititen globale Verinderungen in der Kon-
zentration und Verteilung atmosphérischer Spurengase hervor. Wir storen so das dynamische
Gleichgewicht der Stoffkreisldufe zwischen Biosphire, Geosphire, Hydrosphédre und Atmo-
sphire auf der Erde. Die vom Menschen emittierten Spurengase greifen ferner in den globalen
Strahlungshaushalt ein. Der anthropogene Konzentrationsanstieg hat seit dem spéten 19. Jahr-
hundert eine globale Erwdarmung von 0,3-0,6°C verursacht und wird, setzt man Weltkli-
ma-Modelle zukiinftigen Emissionsszenarien aus, bis zum Jahr 2100 eine weitere Tempera-
turerh6hung um 0,9-3,5°C herbeifiithren (IPCC 1996).

Klimarelevante Spurengase, deren Konzentrationen sich derzeit duch menschliches Zutun
erhohen, sind — absteigend nach ihrer Klimawirksamkeit sortiert — Kohlendioxid (COy),
Methan (CHy), troposphirisches Ozon (O3) und Lachgas (N,O).

Kohlendioxid, dessen Konzentration durch Verbrennung fossiler Energietriger, Landnut-
zungsinderung vornehmlich in den Tropen und Emissionen aus der Zementproduktion seit
Beginn der Industrialisierung um mehr als 30% von vormals 280 auf heute 367 pumol mol™
zugenommen hat, ist nicht nur das klimawirksamste dieser Gase, sondern auch die Kohlen-
stoffquelle fiir Pflanzen. Der Intergovernmental Panel on Climate Change (IPCC 1996) pro-
gnostiziert, basierend auf globalen Kohlenstoffmodellen und Emissionsszenarien, im Mittel
eine weitere Verdopplung der CO,-Konzentration bis zum Jahr 2100.

Ozon ist ein Spurenstoff von hoher Phytotoxizitit, der ebenfalls direkt auf den pflanzli-
chen Metabolismus einwirkt (Guderian 1985). Mit einem Anstieg um 25 ppb hat sich seine
Konzentration auf der nordlichen Hemisphire seit Beginn der Industrialisierung in etwa ver-
doppelt (IPCC 1996). Ozon bildet sich in der Troposphire, wenn die hauptsdchlich aus Auto-
abgasen stammenden Komponenten Kohlenmonoxid, gasférmige organische Kohlenstoffver-
bindungen und Stickstoffmonoxid photochemisch miteinander reagieren. Auch fiir Ozon steht
zu erwarten, dal sich der Aufwirtstrend der Konzentration fortsetzt.

Ein umfassendes Verstindnis, wie Kohlenstoffhaushalt und Stoffproduktion heutiger
Weizensorten auf die Anderung der atmosphirischen Zusammensetzung, insbesondere auf
den Konzentrationsanstieg der direkt auf Pflanzen wirkenden Gase reagieren, ist das Funda-
ment fiir die Vorhersage zukiinftiger Weizenertrige. Eine solche Kenntnis ist angesichts stei-
gender Bevolkerungszahlen von globaler Bedeutung, denn Weizen ist aufgrund seiner Anbau-
fliche und Ertragsmenge die wichtigste Nahrungspflanze der Menschheit (Morison & Long
1995).
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Auswirkungen erhohter CO»-Konzentration auf den pflanzlichen Kohlenstoffhaushalt

Erhohte Kohlendioxidkonzentration hat prinzipiell positive Auswirkungen auf den Koh-
lenstoffthaushalt, und damit auf die Ertragsbildung von Nutzpflanzen, die Kohlendioxid nach
dem C;3-Weg einbauen (Kimball et al. 1983, Cure & Acock 1986).

Bevor die CO,-Auswirkungen auf den Kohlenstoffhaushalt detailliert beschrieben wer-
den, sollte man eine Begriffsbestimmung vornehmen und Prozesse benennen, die im Kohlen-
stoffhaushalt von Bedeutung sind. Das spezifische Wachstumsverhalten einer Pflanze basiert
auf dem Kohlenstoffgewinn, der hauptsichlich durch die Blatt-Nettophotosynthese als Bilanz
verschiedener blattinterner CO,-bindender und ~freisetzender physiologischer Prozesse erzielt
wird. In der Pflanze werden stindig Assimilate von den Produktionsstitten (bei Weizen:
photosynthetisch-aktive Blitter, Spelzen als ,,Quellen®) zu den Orten des Verbrauches und der
Speicherung (bei Weizen: Meristeme, Halme, Korner als ,,Senken®) verlagert (Hay & Walker
1989, Wardlaw 1990, Evans & Wardlaw 1996). Die Verwertung und Verteilung der Assimi-
late (Allokation) bestimmt maB3geblich Wachstumsverhalten und Ertragsbildung (Fichtner et
al. 1994). Der Kohlenstoffhaushalt einer Pflanze umfaBt das komplexe Wirkungsgefiige aller
genannten Prozesse (nach Larcher 1994a).

Auf der physiologischen Ebene ist die Photosynthese der ProzeB, iiber den die pflanzliche
Biomasse-Produktion auf steigende CO,-Konzentration reagieren kann. Setzt man das Blatt
einer Cs-Pflanze kurzfristig verdoppelter CO,-Konzentration aus, kommt es zu einem
20-75%igen Anstieg der blattflachenbezogenen Photosyntheserate (Stitt 1991, Long et al.
1993). Ublicherweise mift man nicht nur die Photosyntheserate bei kurzfristig verdoppelter
CO,-Konzentration, sondern exponiert das Blatt einem Spektrum von CO,-Konzentrationen
und zieht aus den so aufgenommenen CO,-Antwortkurven der Photosynthese, den sogenann-
ten A/ci-Kurven (Sage 1994), entsprechende Riickschliisse auf das Verhalten bei
CO,-Verdopplung.

Wuchsen Cs-Pflanzen heute in einer Atmosphire der Zukunft mit verdoppelter CO,-Kon-
zentration heran, zeigten sie gegeniiber Kontrollpflanzen Verdnderungen in ihren A/c;-Kurven
(Sage et al. 1989) und wiesen bei der Wachstums-CO,-Konzentration eine niedrigere (Fall 1) oder
eine hohere (Fall 2) Photosyntheseleistung auf als kurzfristig mit verdoppelter Konzentration kon-
frontierte Pflanzen, d.h. es ergab sich eine geringere (Fall 1) oder eine stirkere (Fall 2) CO,-be-
dingte Steigerung der Photosynthese als die eingangs erwéhnten 20-75%. Von vielen Autoren

wurde dieses Phianomen (Fall 1,2) ,,Photosynthese-Akklimation an erhdhtes CO,* genannt; eine
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langfristige Steigerung der Photosynthese (Fall 2) ist dann ,,positive Akklimation* (Stitt 1991, Sage
1994, Pettersson & McDonald 1994, kritische Anmerkungen: Sage & Reid 1994).

Es ist mehrfach der Versuch unternommen worden, Ursachen fiir die Verdnderungen auf der
Ebene der Physiologie oder auf der Ebene der Assimilatverteilung zu benennen. So heif3t es,
CO,-bedingte Veridnderungen von A/ci-Kurven konnten mechanistisch interpretiert werden (Sage
& Reid 1994). Sie (Fall 1a) seien direkte oder indirekte Wirkung einer gestorten Assimilatvertei-
lung (Azcon-Bieto 1983, Stitt 1991, Sheen 1994). Hiufig wurde in diesem Zusammenhang unter
erhohtem CO; eine Akkumulation von Kohlenhydraten (Stirke) in Blittern festgestellt, die im
Extremfall zu einer mechanischen Schidigung von Chloroplasten fithren konnte. Der weitge-
hend einhelligen Interpretation nach konnten Reserven der Kohlenstoffquellen, der Blitter, also
nicht fiir das Wachstum von Kohlenstoffsenken genutzt werden, und das Wachstum dieser
Pflanzen war senkenlimitiert. Verdnderungen in den A/ci-Kurven (Fall 1b) seien eine Wirkung
reduzierter Blattstickstoffgehalte (Stitt 1991, Pettersson & McDonald 1994). Erhohtes CO, indu-
ziert bei ansonsten gleicher Behandlung iiber ein verbessertes Wachstum und einen dadurch
verursachten Verdiinnungseffekt einen Stickstoffmangel. Veridnderungen in den A/c;-Kurven
(Fall 2) seien Auswirkungen einer Umverteilung des Stickstoffs aus dem CO,-fixierenden Enzym
Ribulosebisphosphat-Carboxylase (RubisCO) zugunsten der Prozesse, die den photosynthetischen
Primirakzeptor Ribulosebisphosphat (RuBP) regenerieren (Sage et al. 1989, Sage 1994). Uber
diese rein qualitative Analyse der Anderungen geht man hinaus, wenn man das weithin anerkannte
mechanistische Photosynthese-Modell nach Farquhar, von Caemmerer & Berry (Farquhar et al.
1980) anhand der A/ci-Kurven parametrisiert und die Abhéngigkeit der Modellparameter von
blattinternen Faktoren und Umweltfaktoren untersucht (Harley et al. 1992). So wurde in der vorlie-
genden Untersuchung vorgegangen.

Die Produktivititsrate der Blattflicheneinheit (,,net assimilation rate” NAR) — eine mit
der Photosyntheserate korrelierende, aber auch von der Assimilatverteilung abhingende Grof3e
der Stoffbildungsebene — erschien in Wachstumsstudien iibereinstimmend durch erhdhtes
CO, anfiénglich stirker erhoht. Diese Reaktion wurde in Analogie zu der Photosynthesereakti-
on ebenfalls als ,,Akklimation* gedeutet (Cure & Acock 1986, Poorter 1993).

Die Allokation der Assimilate bestimmt maBgeblich das Wachstumsverhalten der Einzel-
pflanze. Die Regelmechanismen im Betriebs-, Bau- und Depotstoffwechsel, die iiber die Ver-
wertung der Assimilate entscheiden, sind allerdings bislang nur ansatzweise verstanden
(Wardlaw 1990). Insofern ist es verstidndlich, dal Untersuchungen, in wieweit verdoppelte

Kohlendioxidkonzentration in das Allokationsgeschehen eingreift, unterschiedliche Resultate
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erbracht haben. Poorter (1993) registrierte bei verschiedenen Species eine reduzierte Investi-
tion in Blattfliche, weil Blitter aufgrund von Kohlenhydratakkumulation eine geringere spezi-
fische Blattfliche besalen. Stulen et al. (1994) dokumentierten hingegen fiir verschiedene
Species eine unveridnderte Investition in Blattflache. Fiir die Allokation in Richtung Sprof3 und
Wurzel gilt Ahnliches. Nach Farrar & Gunn (1996) wird die SproB:Wurzel-Allokation nicht
durch CO, beeinfluBt. Im Gegensatz dazu erkennen Stulen & den Hertog (1993) den
CO,-Einflu} auf den Parameter als abhingig von dem Mineralstoffthaushalt; ausschlieBlich in
Mineralstoff-Mangelsituationen (v.a. N-Mangel) verschiebt sich die Allokation in Richtung
Wurzel. Insgesamt ergibt sich, dal auf der Allokationsebene noch erheblicher Forschungsbe-
darf besteht.

Poorter (1993) diskutiert, wie physiologische Ebene (fiir ihn: Fall 1 der Akklimation) und
Wachstumsebene der CO,-Reaktion zusammenspielen. Die von Poorter (1993) in seinem
Vergleich von Literaturquellen gefundene 37%ige Stimulation der Biomasse von vegetativen
Pflanzen bei ,,optimaler Nihrstoffversorgung® und bei Verdopplung der gegenwirtigen
CO,-Konzentration ist anhand von Modellrechnungen riickfiihrbar auf eine 2-5%ige Photo-
synthesesteigerung und nicht auf 20-50% Steigerung, wie man sie nach Poorter aus
A/ci-Kurven kennt. Das ist eine Diskrepanz von einer GroBenordnung, die Poorter auf der
Wachstumsebene ableitet aus der vielfach beobachteten Zeitabhidngigkeit der
CO,-Wachstumsforderung. Die stirkste Forderung der relativen Wachstumsrate trat hiufig zu
Beginn einer Exposition mit erhohtem CO, auf. Poorter diskutiert als mogliche Ursachen fiir
diese Zeitabhingigkeit Vorginge auf der Ebene der Allokation oder auf der Ebene der Physiolo-
gie sowie GesetzmaBigkeiten auf der Ebene der Stoffbildung, ndmlich experimentelle Arte-
fakte (TopfgroBeneffekt), eine Photosyntheseakklimation (Fall 1a,b) sowie die Abnahme der
relativen Wachstumsrate mit zunehmender Pflanzengrofe. Diese Abnahme ist darin begriin-
det, dal groBere Pflanzen einen groBeren Anteil nicht-photosynthetisch-aktiver Organe und
Gewebe besitzen. Pflanzen, die durch CO,-Exposition groer geworden sind, erfahren diese
Restriktion ihres Wachstums frither. Obwohl Poorter’s Ausfiihrungen hier suggestiv sind,
weist er darauf hin, da3 die Stimulation absoluter Wachstumsraten durch CO, sehr wohl fort-
bestehen kann, und betont, daf} diesbeziiglich Forschungsbedarf bestehe.

Aus Poorter’s Ausfithrungen wird die Notwendigkeit deutlich, die Wachstumsreaktion
auf CO,-Erhohung fiir eine Vernetzung mit der physiologischen Ebene mittels einer Methode
zu untersuchen, die in der Lage ist, Wachstum zeitlich differenziert zu beschreiben. Eine sol-

che Methode steht mit der funktionalen Wachstumsanalyse zur Verfiigung (Hunt 1990), die in
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der vorliegenden Untersuchung zur Anwendung kam. Innerhalb der funktionalen Wachs-
tumsanalyse gibt es zudem eine Reihe von Verfahren fiir eine zeitlich differenzierte Charakte-
risierung des Allokationsverhaltens. Aus der dynamischen Betrachtungsweise konnten neue

Erkenntnisse erwachsen, wie erhohtes CO, sich auf die Assimilatverteilung auswirkt.

Besonderheiten im Kohlenstoffhaushalt von Weizen

Von Weizen konnen einige Besonderheiten in der Reaktion auf erhohtes CO, erwartet
werden: Nach Farrar & Williams (1991) wurden CO,-Untersuchungen bis dato hauptsédchlich
an stirkespeichernden Arten durchgefiihrt, und es ist fraglich, ob Species mit differentem
Kohlenhydratstoffwechsel, z.B. Fructanspeicherer wie Weizen (Pollock & Chatterton 1988,
Pollock et al. 1996), in dhnlicher Weise auf erhohtes CO, reagieren. Weizen ist eine Species
mit dulerst komplexen Beziehungen zwischen Kohlenstoffquellen und Kohlenstoffsenken.
Bei Weizen dienen nicht nur die Blitter, sondern auch in einem hohen Malle die Spelzen als
Kohlenstoffquellen. In vielen ontogenetischen Phasen vermag Weizen die Zahl und/oder Stir-
ke seiner Kohlenstoffsenken der Assimilatversorgung durch die Kohlenstoffquellen anzupas-
sen. In der Bestockung gelingt dies durch Anlage einer htheren Halmzahl (die spiter die Ah-
renzahl determiniert), wihrend des Schossens durch Anlage von intermedidren Halmkohlen-
hydratreserven (vgl. hierzu Wardlaw 1990), wihrend der Ahrcheninitiierung durch Anlage
einer hoheren Kornzahl pro Ahre und wihrend der Kornfiillung eventuell durch Steigerung
des Tausendkorngewichtes (Hay & Walker 1989). Fraglich ist, ob sich angesichts dieser Fa-
higkeit bei Weizen unter erhohtem CO, ein Quellen:Senken-Ungleichgewicht, also ein verin-

dertes Allokationsmuster, entwickelt.

Interaktion mit dem Stickstoffhaushalt

Kohlenstoffhaushalt und Mineralstoffhaushalt greifen auf vielfiltige Weise ineinander.
Unter den Mineralstoffen kommt dem Stickstoff die groBte Bedeutung zu. MengenmiBig an
erster Stelle stehend, ist er ein echter ,,Baustoff der Phytomasse* (Larcher 1994a). In Blittern
ist Stickstoff wegen seines Vorkommens in Chlorophyll, Thylakoid- und Enzymstrukturen
malgeblich am Aufbau des Photosyntheseapparates beteiligt (Sage & Reid 1994). Die Photo-
syntheserate pro Blattfldcheneinheit zeigte sich ebenso wie die Produktivititsrate der Blattfla-

cheneinheit in vielen Experimenten iibereinstimmend als linear abhiingig vom Blatt-N-Gehalt
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(Sage & Pearcy 1987a, Sage & Pearcy 1987b, McDonald 1989, Larcher 1994a). In
A/ci-Kurven erwiesen sich sowohl RubisCO-Aktivitit als auch RuBP-Regeneration als
N-abhingig (Sage & Reid 1994). Die Versorgung mit Stickstoff hat dariiber hinaus einen
grundlegenden Einfluf} auf die Verteilung der Assimilate (McDonald 1989, Larcher 1994a).
Positiv mit dem Stickstoffgehalt der Pflanze korrelieren die Investition in Blattfliche und die
spezifische Blattflaiche (McDonald 1989). Die Allokation in Richtung Wurzel wird im Fall
einer N-Mangelerndhrung einseitig gefordert (Agren & Ingestad 1987). Im Mangelzustand
kommt es zu einer Stidrkeakkumulation in Blittern, weil fiir den Assimilatverbrauch in
Wachstumsprozessen der Stickstoff fehlt (Fichtner et al. 1994). Darauf beruht die bekannte
Abhingigkeit der Blattflachenausbildung von der Stickstoffverfiigbarkeit und schlieBlich der
enge Zusammenhang zwischen Stickstoffversorgung und Biomassezunahme (Ingestad &
Agren 1988).

Die Reaktion von Pflanzen auf eine Erhohung der atmosphérischen Kohlendioxidkonzen-
tration steht in Wechselwirkung mit dem Stickstoffhaushalt (Rozema 1993). Auf der physio-
logischen Ebene ist eine CO, x N-Interaktion zu erwarten, da sich die Stickstoffversorgung
auf die Entwicklung der Photosynthese-Akklimation auswirkt (Pettersson & McDonald 1994).
Der Stickstoffverdiinnungseffekt, hervorgerufen durch das forcierte Wachstum, kénnte sich in
Abhingigkeit von der N-Versorgung zu verschiedenen Zeitpunkten ereignen, und Allokati-
onsmuster diirften sich verschieben. CO,-Erhohung und N-Versorgung beeinflussen die
Sprof3:Wurzel-Allokation vermutlich interaktiv (Stulen & den Hertog 1993). Cure & Acock
(1986) legten entsprechend dar, dafl niedrige Stickstoffgaben den Biomasse- und Ertragszu-
wachs der 10 weltweit wichtigsten landwirtschaftlichen Kulturpflanzen bei CO,-Verdopplung

begrenzten.

Interaktion mit erhohter Ozonkonzentration

Ozon gilt seit Ende der 80er Jahre in Europa als das bedeutsamste phytotoxische Spuren-
gas (UNECE 1988). Aktuelle Grenz- und Richtwerte zum Schutz der Vegetation wurden aus
Ergebnissen von Open-Top-Kammerexperimenten (OTC) entwickelt und beruhen zur Zeit auf
dem AOT40-Konzept (= accumulated exposure gver a threshold of 40 ppb, Fuhrer et al.
1997). Obwohl die Grenzwert-Diskussion noch nicht abgeschlossen ist und Grenzwerte gera-
de in jiingster Zeit von Jiger und Mitarbeitern wegen der vom Freiland abweichenden Ozon-

fliisse in OTC in Frage gestellt wurden (Griinhage & Jiger 1994), mufl man davon ausgehen,
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dal Ozon heute schon in Europa iiber weite Gebiete vegetationsschiddigend wirkt (Fuhrer
1996 zit. in Fuhrer et al. 1997).

Wie andere luftgetragene Schadgase wird Ozon iiber die Stomata in die Blitter aufge-
nommen (Winner 1994) und entfaltet dort seine primiren Schadwirkungen. Blattintern wer-
den auf zelluldrer Ebene Membranen geschidigt, ionische Ungleichgewichte stellen sich ein,
und Stoffwechselstorungen werden ausgelost (Heath 1994). Der Photosyntheseprozefl wird
hauptsidchlich durch oxidativen Angriff von Ozonfolgeradikalen auf die Ribulosebisphos-
phat-Carboxylase (RubisCO) beeintrichtigt (Pell et al. 1994b). Eine RubisCO-Schidigung
146t sich anhand von A/c;-Kurven diagnostizieren. Ozon induziert in Bléttern energiebediirfti-
ge enzymgestiitzte Verteidigungssysteme (Kangasjarvi et al. 1994). Konsequenz der priméren
Schadwirkung ist fiir Kulturpflanzen schlechteres Wachstum und reduzierter Ertrag (Heck et
al. 1983, Heck et al. 1984, Krupa et al. 1995, Fuhrer et al. 1997). Bislang mangelt es an Unter-
suchungen zum Allokationsverhalten unter Ozoneinflufl. Mooney & Winner (1988) konnen in
ihrem Review zur Wirkung von Schadgasen auf Kohlenstofferwerb, Allokation und Wachs-
tum auf ganze zwei Wachstumsstudien Bezug nehmen. In jiingerer Zeit bilden die Publikatio-
nen aus dem US-amerikanischen ROPIS-Programm (= ,,Response of Plants to Interacting
Stresses*, Goldstein & Ferson 1994, Laurence et al. 1994) eine Ausnahme. Von den Autoren
wurden Allokationsverschiebungen bei Baumen unter Ozoneinflu3 untersucht. Sowohl Moo-
ney & Winner (1988) als auch die Autoren der ROPIS-Experimente kommen zu dem Schluf3,
daf} Pflanzen mehr in Blitter investieren, um deren Schidigung zu kompensieren.

Ein zunehmender Trend fiir das troposphérische Ozon ist vielfach belegt (Messungen
Kap Arkona, Riigen Feister & Warmbt 1987, Zitate in Cape et al. 1994). Wie bei anhaltendem
Trend steigende Ozonkonzentrationen mit der prognostizierten Erhohung des atmosphéri-
schen Kohlendioxids interagieren werden, und welche Folgen fiir landwirtschaftliche Kultur-
pflanzen daraus erwachsen, dariiber besteht noch grole Unklarheit. Bekannt ist, da3 erhohtes
CO; in den pflanzlichen Wasserhaushalt eingreift und einen Stomataschluf3 herbeifiihrt (Mori-
son 1987, Tyree & Alexander 1993). Darauf zuriickgreifend, stellte Allen (1990) die Hypothe-
se auf, daB erhohtes CO, iiber den Stomataschlufl Pflanzen vor Ozonschiden zu schiitzen

vermag.
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I.1 Fragestellung

Im Rahmen des ESPACE-Wheat-Programms (European Stress Physiology and Climate
Experiment) der Europédischen Union wurden in Gielen wihrend der Vegetationsperioden
1994/1995 Sommerweizensorten (Triticum aestivum L. cv. Nandu, Minaret) in einem
Open-Top-Kammerexperiment erhohten CO,- und erhohten Oz-Konzentrationen bei verschie-
denen Stickstoffgaben ausgesetzt. Auf der physiologischen Ebene wurden folgende Wir-
kungserhebungen vorgenommen: Gaswechselmessungen an Blittern und Ahren, Kohlenhy-
dratanalytik in Bldttern und Halmen, Aufnahme von A/c;-Kurven, Parametrisierung eines
Photosynthesemodells anhand der A/ci-Kurven. Auf der Organ- und Gesamtpflanzenebene
erfolgte die Wirkungserhebung mit Methoden der funktionalen Wachstumsanalyse, die
Wachstum und Allokation zeitlich differenziert beschreibt. Unterstiitzt wurde die funktionale
Analyse durch die klassische Wachstumsanalyse, die zu wichtigen phinologischen Stadien
durchgefiihrt wurde. Mithilfe dieser Wirkungserhebungen sollten Fragen geklirt werden, die

sich aus der Einleitung ergeben und im folgenden vorgestellt werden.

Das gesamte Kapitel 1I1.2 des Ergebnisteils sucht die allgemeine Frage zu beantworten:
® Wie interagieren erhohte CO,-Konzentration, erhohte Os-Konzentration und verschiedene
Stickstoffgaben auf der Gesamtpflanzen-, Organ-, physiologischen und biochemischen Ebene

von Sommerweizen?

Die weiteren Fragen sind durch die CO,-Problematik gelenkt und spezieller Natur. In Klam-
mern sind die Kapitel zu finden, die sich der entsprechenden Fragestellung zuwenden. Die
ersten Fragen in diesem Bereich betreffen das Wachstum unter erhdhter CO,-Konzentration:

e Welche Forderung der Oberirdischen Trockenmasse tritt unter erhohtem CO, zur Erntereife
auf? Bleibt die Forderung des Kornertrages zur Erntereife — eine Kohlenstoffsen-
ken-Reaktion — hinter der Wachstumsforderung zuriick? (Kapitel I11.2.1)

® Wird das Weizen-Wachstum nur temporédr durch erhohtes CO, gefordert? Werden gleich
grofe Pflanzen stets durch CO, im Wachstum gefordert? (Kapitel I111.2.2)

e Verschiebt sich unter erhohtem CO, in Verbindung mit induziertem N-Mangel die

Sprof3:Wurzel-Allokation in Richtung Wurzel? (Kapitel I11.2.3)



FRAGESTELLUNG 9

Der zweite Fragenkomplex betrifft die Reaktion der Kohlenstoffsenken auf CO,-Exposition
(Kapitel I11.2.4):

e Welche Ertragskomponenten tragen zur erwarteten CO,-Ertragssteigerung bei? Wie verhilt
sich die Senkenzahl? Wieviele der Halme bilden Ahren aus? Welchen Anteil tragen Haupt-
und Nebenhalme zum CO,-Ertragszuwachs bei? (Kapitel 111.2.4.1)

e Wie verindert sich das Ahren- und Halmwachstum unter erhhter CO,-Konzentration?
Welche Senkenstidrke und ~aktivitdt weisen die beiden Organsysteme auf? Welchen Einflufl
hat eine CO,-Erhohung auf die Bestockung? (Kapitel 111.2.4.2 und 3)

® Wie reagieren die temporiren Kohlenhydratreserven im Halm auf CO,; welchen Beitrag lie-

fern sie zur Kornfiillung? (Kapitel 111.2.4.4)

Der dritte Komplex dreht sich um Reaktionen der Kohlenstoffquellen auf CO,-Exposition
(Kapitel 111.2.5):

e Wie entwickeln sich Blattfliche und Blatt-Trockenmasse unter erhohtem CO,? (Kapitel
I1.2.5.1)

e Wie reagieren die Blattflichen-beinhaltenden KerngroB3en der Wachstumsanalyse (LAR,
LWR, SLA, NAR als MaB fiir Gesamtpflanzenphotosynthese) auf die CO,-Begasung? (Kapi-
tel I11.2.5.2)

* Welche quantitative Verinderung erfihrt die Fahnenblatt- und Ahren-Photosynthese unter
erhohtem CO,? Wie reagieren die Stomata? (Kapitel I11.2.5.3)

e Zeigen sich CO;-bedingte Modifikationen der A/ci-Kurven? Wenn ja, welcher Typ der Ak-
klimation liegt vor? (Kapitel 111.2.5.4)

e [ 4Bt sich durch ein kombiniertes Photosynthese-Stomata-Modell, getrieben von Blatt-N-Ge-
halt und Umweltvariablen zum MeBzeitpunkt, die Fahnenblattphotosynthese vorhersagen?
Liefert die Modellanwendung Anhaltspunkte fiir das Auftreten einer Senken-Limitation oder
einer Akklimation der Photosynthese? (Kapitel I11.2.5.5)

e Welche Riickschliisse kann man aus den Blatt-Kohlenhydratgehalten auf die Quel-

len:Senken-Charakteristik von Weizen unter erhohtem CO, ziehen? (Kapitel II1.2.5.6)
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II.1 Pflanzenkultur

Die beiden Sommerweizensorten Nandu und Minaret (Triticum aestivum L. cv. Nandu,
cv. Minaret) wurden in zwei Expositionsjahren angebaut.

Nandu ist diejenige Sommerweizensorte, die laut aktueller Sortenliste in Deutschland am
hédufigsten angebaut wird. An dieser Sorte nahm unsere Arbeitsgruppe 1994 ausschlieBlich
Wachstums- und Ertragsuntersuchungen vor. Die Sommerweizensorte Minaret wurde sowohl
1994 als auch 1995 fir physiologisch/biochemische Analysen und Wachs-
tums-/Ertrags-Untersuchungen verwendet. 1995 wurde Minaret zusitzlich einer zeitlich diffe-
renzierten Wachstumsanalyse unterzogen. Aus diesem Grunde lieBen sich bei der Sorte Mina-
ret im Jahr 1995 Ergebnisse beider Untersuchungsebenen gut verkniipfen.

Die Pflanzen wurden in der GieBener Expositionsanlage aus Open-Top-Kammern expo-
niert. Eine Beschreibung der Anlage findet sich bei Fangmeier et al. (1992). Die Konstruktion
der Kammern ist angelehnt an die von Heagle et al. (1973) erstmalig beschriebene.

Ausgesit wurden die Pflanzen 1994 am 28. 4. und 1995 am 27. 4.. Die Aussaat erfolgte
direkt in den Open-Top-Kammern in Rohrtopfe (Linge 42 cm, Durchmesser 10,3 cm, Volu-
men 3,3 1), die weil} gestrichen waren, um eine Uberhitzung zu vermeiden. Es handelte sich
also um ein Topfkultur-Experiment. Als Substrat diente ein lehmiger Sandboden, der von ei-
ner Ackerfliche aus der Nidhe GieBens stammte und vor der Befiillung der Topfe mit Sand im
Verhiltnis 1:1 gemischt wurde. Durch die Sandbeimischung wurde eine Verdichtung des Sub-
strats in den Topfen vermieden. Die Begasung begann vor dem Auflaufen der Saat, das etwa 7
Tage nach dem Aussaat-Termin erfolgte. 18 Tage nach Aussaat wurden die Pflanzen von 5
auf 2 Pflanzen pro Topf vereinzelt.

Einen Zeitplan der Diingerapplikation zeigt Tabelle 2.1. Es wurden zwei Diingerbehand-
lungen gegeben: Die eine Hilfte der Topfe in einer Kammer war gut mit Diinger versorgt
(,,+Diingung*: +Dgg.), die andere war ,,mangelversorgt” (,,-Diingung®: -Dgg.). 1994 erfolgte
Ozonbegasung nur mit guter Diingemittelversorgung, wihrend sich 1995 auch in den
,»Ozon“-Kammern beide Diingevarianten befanden. Wie Tabelle 2.1 zu entnehmen ist, wurde
Weizen an vier Terminen zu den Stadien ,,Keimung*, ,,.Bestockung®, ,,Schossen* und ,,Ahren-
schieben® gediingt. Die Wahl der Termine orientierte sich an géngiger landwirtschaftlicher
Praxis (Reiner et al. 1992). Einem Verlust durchgesickerten Diingers beugten Untersetzer vor:

Das Sickerwasser wurde nach den Diingeterminen wieder der Substratoberfliche zugefiihrt.
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Die Grundversorgung (Applikation 1) wurde stets in Form eines NPK-Fliissigdiingers gege-
ben. An den iibrigen Terminen erhielt die ,,-Diingung* nur NPK-Fliissigdiinger, wéihrend zu-
sdtzliche Stickstoffgaben fiir die gute Mineralstoffversorgung in Form von NH4NO3 verab-
reicht wurden. Die Gesamtmenge an Stickstoff in der ,,+Diingung* war so gewihlt, dal heute
iibliche Diingergaben um ca. 50% {iiberschritten wurden (Reiner et al. 1992), und orientierte
sich damit an der erwarteten Wachstumssteigerung unter erhohtem COs.

Eine Tropfen-Bewdsserungsanlage der Firma DGT versorgte das Getreide im Zweitagesab-
stand mit Wasser. Trockenstre3 wurde nach Moglichkeit vermieden; die Pflanzen waren ins-
gesamt gut gewissert. Die Topfe waren zur Bestandes-Simulation in den Kammern dichtge-
stellt. Die Bestandesdichte wurde nach jeder Ernte wiederhergestellt, indem die Topfe neu
gruppiert wurden. Eine Pestizidapplikation wurde 1994 am 56. Tag nach Aussaat (Pirimor)
und 1995 am 75./82. Tag nach Aussaat (Neudosan) erforderlich. Sie erfolgte nach dem ,,cete-

ris paribus“-Prinzip in allen Kammern.

Tab. 2.1: Zeitplan der Diingerapplikation in den Expositionsjahren 1994/1995.
Wachstumsstadien nach dem Phénologieschliissel von Tottman & Broad (1987).

Nr. der Applikation Datum und Wachstums- Expositionsjahr
stadium
1994 1995

1 Datum 28. 04. 02. 05.
Tag nach Aussaat 00 05
Stadium 00 07
N-Gabe (kg ha™"): 20/20 20/20
,-Dgg./+Dgg.*

2 Datum 30. 05. 02. 06.
Tag nach Aussaat 32 36
Stadium 24 24
N-Gabe (kg ha™"): 65/125 65/140
,-Dgg./+Dgg.*

3 Datum 13. 06. 12. 06.
Tag nach Aussaat 46 46
Stadium 34 37
N-Gabe (kg ha™"): 26/50 26/60
,-Dgg./+Dgg.*

4 Datum 23. 06. 30. 06.
Tag nach Aussaat 56 64
Stadium 57 65
N-Gabe (kg ha™"): 39/75 39/80
,-Dgg./+Dgg.*
Ges. N-Gabe (kg ha™) 150/270 150/300

,,-Dgg./+Dgg.*
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1.2 Behandlungsvarianten, Expositionsbedingungen und Witterung

Die Behandlungsvarianten:

In beiden Expositionsjahren wurden nur nichtgefilterte Kammern (NF) fiir die Experi-
mente verwendet: In der Kontrollvariante A-NF war die Kohlendioxid- und Ozonkonzentrati-
on demzufolge nahe der AuBlenluftkonzentration (siehe Tabelle 2.2). CO,-Begasung steigerte
in den Behandlungen A160-NF und A320-NF die Konzentration um 160 oder um 320 umol
mol™. Die proportionale Ozonaddition (Fangmeier et al. 1992) folgte dem Tagesverlauf der
AuBenluftkonzentration und erhohte die Werte auf das Anderthalb- bis Zweifache (Varianten
NF1,5 der Tabelle 2.2). Ozonaddition war nur mit AuBlenluft-CO, (A-NF1,5) und hochster
CO,-Konzentration (A320-NF1,5) kombiniert. Jede Behandlung wurde in zwei Kammern
wiederholt. 1995 muBte jedoch eine Kammer der Begasungsvariante A-NF1,5 wegen eines
Ozon-unfalls aus der Untersuchung ausgeschlossen werden. Die Praxis, nichtgefilterte Luft zu
verwenden, unterschied sich von der Praxis der Vergangenheit, bei der die Wirkung
Ozon-angereicherter Luft mit derjenigen Aktivkohle-gefilterter Luft verglichen wurde (Fang-

meier et al. 1993).

Die Expositionsbedingungen:

Tabelle 2.2 enthilt die innerhalb der beiden Expositionsperioden in den einzelnen Be-
handlungen erreichten 24-Stundenmittel der Spurengaskonzentrationen. Dargestellt sind auch
die Hintergrundkonzentrationen anderer phytotoxischer Spurengase (NO, NO,, SO;) am
Standort GieBen. Niedrige SO,-Konzentrationen, wie sie typisch fiir den Sommer in Deutsch-
land sind, wurden in der Expositionszeit gemessen. Vom Umweltbundesamt veroffentlichte
Jahresmittelwerte der NO,-Konzentrationen lagen im alten Bundesgebiet flaichendeckend zwi-
schen 10,5 und 20,9 nmol mol ™! (UBA 1992). Die hier gemessenen Mittelwerte fiir den Expo-
sitionszeitraum befanden sich am unteren Rand dieses Konzentrationsbereiches. Auf Kohlen-

dioxid und Ozon wird weiter unten eingegangen.
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Tab. 2.2: Spurengas-Konzentrationen in der Aufenluft und in den Open-top-Kammern
(24-Stundenmittel von Expositionsbeginn bis zur Erntereife) fiir die Expositionsjahre
1994/1995. Die Mittelwerte der zwei Kammerwiederholungen sind durch ¢/* getrennt.
Abkiirzungen der Behandlungen: A: CO,-Konz. in der AuBlenluft, A160: CO,-Konz. in der
AuBenluft plus 160 pmol mol™, A320: CO,-Konz. in der AuBenluft plus 320 pmol mol™, NF:
Os-Konzentration in der AuBBenluft, NF1,5: 1,5-fache AuBenluft-Os;-Konzentration

Jahr Spurengas AuBen- Behandlung
CO2: luft A-NF A160-NF  A320-NF A-NF1,5 A320-NF1,5
pumol/mol
Rest: nmol/mol
CO, 362 363/359 515/534 628/649 362/367 625/653
(01 30,1 29,2/30,0  30,1/29,9 29,6/30,0 38,8/39,1 39,5/42,5
1994 NO 2,1 2,0
NO, 12,1 11,5
SO, <1,0 <1,0 <1,0 <1,0 <1,0 <1,0
CO, 396 395/407 547/537 697/584 395/397 604/588
O3 26,6 24.5/23,7 23,4/23,0 22,7/25,0 45,5/44 4 47,1/44,5
1995 NO 3,3 3,1 2,5
NO, 10,5 10,0 10,5
SO, <1,0 <1,0 <1,0 <1,0 <1,0 <1,0
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Abb. 2.1: oben: Tagesverlauf der CO,-Stundenmittel 1994/1995.

unten: Verlauf der 24-Stundenmittel der CO,-Konzentration 1994/1995.

Mit Pfeilen gekennzeichnet sind die Stadien nach dem Phinologieschliissel von Tott-
man & Broad (1987): Aussaat 00, Beginn Schossen 31, Vollbliite 65, Erntereife 93.

Abbildung 2.1 zeigt in den oberen Grafiken den Tagesverlauf der CO,-Konzentration mit

niedrigen Tages- und hohen Nacht-Konzentrationen. Fiir die hochste Konzentration traten
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1995 Unterschiede zwischen den Kammerwiederholungen auf (vgl. Tabelle 2.2). Von dem
Ahrenschieben an wichen die Konzentrationen voneinander ab, wie die untere Graphik der
Abbildung 2.1 darlegt.

Wie fiir einen stadtnahen Standort zu erwarten (UBA 1992, Cape et al. 1994), war die
Ozonbelastung am Nachmittag hoch, und die Stundenmittel der Ozonkonzentration schwank-
ten im Tagesverlauf stark (vgl. Abbildung 2.2 oben). Nach einem Anstieg am Vormittag traten
maximale Stundenmittel zwischen 14% und 18 Uhr auf; am spiteren Abend sank die Kon-
zentration deutlich ab. Die Maxima der Stundenmittel fiir die Expositionsperiode betrugen in
den NF-Kammern 40 nmol mol™ und 80 nmol mol” in den NF1,5-Behandlungen. Hochste
gemessene Stundenmittel waren etwa 2,5-fach hoher. Bis zum Stadium ,,Schossen* waren die
Ozonwerte niedrig (Ausnahme: Tag 10 im Jahr 1995; siehe Abbildung 2.2 unten). In beiden
Untersuchungsjahren stiegen die Ozon-Tagesmittel kurz vor Erreichen der Vollbliite an und

verblieben bis zur Erntereife auf einem hohen Niveau. Diese Phase war durch eine sonnige,

heifle und trockene Witterung gekennzeichnet (siehe unten).

100 -

T 80 -

(@] | L

E 60— -

g i L

£ 40 -

c ] I

R 20— =

O 1 B
0 \\\\\‘\\\\\‘\\\\\‘\\\\\ \\\\\‘\\\\\‘\\\\\‘\\\\\
0.00 6.00 12.00 18.00 24.00 6.00 12.00 18.00 24.00

S

£

S

£

S

c

(o]

N

o 9 :
07\‘\\\\\‘\\\\‘\\\\\‘\\\\‘\\\\\‘\\\\‘\\\\\‘\\\

0 30 60 90 0 30 60 90
1994 1995

Tage nach Aussaat

Abb. 2.2: oben: Tagesverlauf der O3-Stundenmittel 1994/1995.

unten: Verlauf der 24-Stundenmittel der Os-Konzentration 1994/1995.

Mit Pfeilen gekennzeichnet sind die Stadien nach dem Phinologieschliissel von Tottman &
Broad (1987): Aussaat 00, Beginn Schossen 31, Vollbliite 65, Erntereife 93.
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In der Européischen Union basieren die Ozon-Grenzwerte zum Schutz der Vegetation zur
Zeit auf dem AOT40-Konzept (= accumulated exposure gver a threshold of 40 ppb, Fuhrer et
al. 1997). Fir die Expositionsperioden 1994 und 1995 waren die kalkulierten AOT40-Werte
vergleichbar. In Abbildung 2.3 sind fiir die Expositionsperiode 1995 AOT40-Entwicklung
und die darauf beruhende Schitzung ozonbedingter Ertragsausfille dargestellt. In
Open-Top-Kammerstudien existierte gemeinhin bis 35 ppm h eine lineare Beziehung zwi-
schen AOT40-Wert und ozonbedingtem Weizenertragsausfall (Fuhrer et al. 1997, siehe Defi-
nitionsbereich Abbildung 2.3). Insofern waren massive Ertragsausfille (40%) schon in der
NF-Variante zu erwarten. Nimmt man an, daf3 die Linearitit auch bei hoheren AOT40 beste-
hen bleibt, hitte Ozon in NF1,5 mit einem AOT40-Wert von ca. 60 ppm h die Ertragsbildung

géinzlich unterdriicken miissen.
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Abb. 2.3: Entwicklung der AOT40-Werte wihrend der Expositionsperiode 1995 und aus
AOT40-Werten geschitzter Ertragsausfall (Fett: Definitionsbereich, Erlduterung siehe Text).
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Die Witterungsbedingungen:

Mikroklimatische =~ Faktoren  beeinflussen  das  Pflanzenwachstum.  Obwohl
Open-Top-Kammern zu den freilandnahen Expositionssystemen zédhlen, weichen (mi-
kro-)klimatische Faktoren innerhalb der Kammern von denen des Freilands in einem fiir das
Pflanzenwachstum relevanten Ausmaf ab (Fuhrer 1994). Um welche Abweichungen handelt

es sich dabei?

Die Einstrahlung differiert gegeniiber den AuBlenverhiltnissen. Fiir die Absorptionseigen-
schaften der Polyethylenfolie gilt: Geringe Absorption im sichtbaren Wellenlidngenbereich;
fast komplette Absorption unterhalb 385 nm (Fangmeier et al. 1992). Es existiert ein Einfluf}
der Kammerventilationsrate auf die Ausbildung von Grenzschichten, der riickwirken kann auf
den Gaswechsel. Wachstum und Entwicklung von Weizen sind abhiingig von der Temperatur-
summe (Reiner et al. 1992). Nach Fangmeier et al. (1992) war die Durchschnittstemperatur
aber wihrend einer sonnenreichen Periode im Sommer um 2,3°C hoher und die relative
Feuchte um 5% niedriger als Auflen. Die maximale Temperaturdifferenz betrug 4,8°C; die
maximale Differenz der relativen Feuchte 10%. Da diese Differenzen am Tage bei witte-
rungsbedingt ohnehin schon hoher Temperatur und niedriger relativer Feuchte auftreten und
fiir kammerinterne Extrembedingungen sorgen, muf3 zu dieser Zeit ein Einfluf} auf den Gas-
wechsel existieren (zum Temperatureinflufl auf die Photosynthese siehe Larcher 1994b).

Die Expositionsperiode beider Jahre indes kann aufgrund der Wetterverhiltnisse (vgl.
Abbildung 2.4) in zwei distinkte Phasen eingeteilt werden: Phase 1 dauerte von der Aussaat
bis kurz vor der Bliite und war durch wechselhafte Bedingungen, niedrige Temperaturen und
eine hohe relative Feuchte gekennzeichnet. In der Phase 2, die den Zeitraum von Bliite bis
Erntereife umfasst, war es sonnig, heill und trocken. Maximale Tages-Temperaturen lagen in
dieser Zeit hiufig oberhalb von 35°C, die relative Feuchte konnte dann in den Kammern unter

30% absinken.
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Abb. 2.4: Verlauf der Strahlungssummen (¥ Strahlung), der Tagesmittel der relativen Feuchte
(RF), der Tagesmittel der Temperatur (T), der maximalen Tagestemperatur (Tyax) 1994/1995.
Mit Pfeilen gekennzeichnet sind die Stadien nach dem Phinologieschliissel von Tottman &
Broad (1987): Aussaat 00, Beginn Schossen 31, Vollbliite 65, Erntereife 93.
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1.3 Wirkungserhebungen

I1.3.1 Wachstums- und Ertragsmessungen

1994 wurden beide Weizensorten viermal fiir eine Biomassebestimmung geerntet. Die
vier Ernten erfolgten zu den Stadien Schossen, Anthese, Milchreife, Erntereife. Geerntet wur-
den jeweils 4 Topfe (4 Parallelen) der einzelnen Behandlungsvarianten in einer Kammer. Zu-
sdtzlich wurde bei der Sorte Minaret, beginnend mit dem 48. Tag nach Aussaat (Stadium:
Beginn Schossen) und endend mit der Erntereife am 92. Tag, in wochentlichem Abstand eine
Biomasse-Ernte von 4 Topfen pro Variante durchgefiihrt. Bei diesen Ernten wurden die
Haupthalme in die Internodienfraktionen 1-3 zerlegt, getrocknet (24 Stunden bei 105°C), ge-
mahlen und fiir spitere Kohlenhydratanalysen zuriickgelegt (zwei unterste Internodien: Frak-
tion 1, folgendes: Fraktion 2, Ahrenstiel: Fraktion 3).

Bei der einzigen 1995 angebauten Sommerweizensorte Minaret wurde eine andere Vor-
gehensweise gewihlt als im Jahr 1994. Die ,klassische* Praxis, eine gro3e Zahl von Pflanzen
an wenigen Terminen zu ernten und iiber Varianzanalyse auf Behandlungsunterschiede zu
testen, wurde ergidnzt um den sogenannten funktionalen Ansatz nach Hunt (1990). In der
funktionalen Wachstumsanalyse werden Ernten in kiirzeren Abstinden und mit geringerer
Wiederholungszahl vorgenommen. Entsprechend wurden 1995 an Sommerweizen 3 , klassi-
sche® Ernten mit jeweils 5 geernteten Topfen pro Kammer und Variante in den Stadien
Schossen, Bliite und Erntereife und 8 ,,funktionale* Ernten mit 1 geerntetem Topf im wo-
chentlichen Intervall durchgefiihrt. Die nicht mit Ozon begasten Pflanzen wurden dreimal
zusitzlich geerntet (3 Topfe).

Die Termine fiir die Biomasse-Ernten (Ausnahme: 8 Zwischenernten fiir
Halm-Kohlenhydratanalysen an Sorte Minaret im Jahr 1994) konnen Tabelle 2.3 entnommen
werden.

Zu den einzelnen Ernteterminen wurde die Zahl der Pflanzenorgane (Blitter, Halme, Ah-
ren) und nach 24-stiindiger Trocknung bei 105°C die Trockenmasse der Fraktionen bestimmt.
Griine Blattflichen und Fahnenblattflichen, soweit vorhanden, wurden mit dem Blattflichen-
meBgerit LI-COR 3300 (LI-COR, Lincoln, NE, USA). gemessen. Gewichte photosynthetisch
aktiver und seneszenter Blitter wurden getrennt erfalit; Blitter dann als seneszent gewertet,
wenn 50% ihrer Flache gelb war. Der Harvest-Index (Verhiltnis Kornertrag zu Oberirdischer
Trockenmasse) sowie die Ertragsparameter Tausendkorngewicht, Kornzahl pro Ahre und Ah-

renzahl liegen fiir die Endernten vor.
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Von jeder Variante wurde ein Topf bei den wochentlichen ,,funktionalen* Ernten des Jah-
res 1995 fiir eine spitere Wurzelraumanalyse zuriickgestellt und bis dahin im Kiihlraum auf-
bewahrt. Die Ergebnisse der Wurzel-Trockenmassenbestimmung flossen in die
SproB3:Wurzel-Allometrie ein.

Die Bestimmung der Stickstoffgehalte getrockneter Proben wurde in Auftrag gegeben. Die
Messungen wurden mit einem Element-Analysator CHN Rapid (Heraeus, Hanau, Germany)

im Institut fiir Bodenkunde der JLU GieB3en vorgenommen.

Tab. 2.3: Zeitplan der Biomasse-Ernten in den Expositionsjahren 1994/1995. Stadien nach
dem Phinologieschliissel von Tottman & Broad (1987). Wdh. = Zahl der Wiederholungen pro
Kammer und Variante.

Ernte Sommerweizensorte und Expositionsjahr
Nanduw/ Minaret Minaret
1994 1995 Stadium Wdh.
1. (klassisch) 08. 06. 07. 06. 31-33 4/5
2. (klassisch) 30. 06. 29. 06. 65 4/5
3. (klassisch) 11. 07. 75 4
4. (klassisch) 01. 08. 09. 08. 93 4/5
30. 05. 22-27 1
14. 06. 39 1
21. 06. 52 1
funktionale 05.07. 69 1
Ernten: 13.07. 77 1
20. 07. 83 1
27.07. 92 1
02. 08. 92 1

I1.3.2 Gaswechselmessung

Messungen des Momentan-Gaswechsels auf der Ebene des Blattes oder der Ahre wurden
1994 an beiden angebauten Weizensorten vorgenommen und erfolgten direkt in den Kam-
mern, also unter Wuchsbedingungen.

Da es keinen diskreten Photosynthesesensor gibt, wird Gaswechsel mit Melsystemen
gemessen (Field et al. 1989). In solchen Systemen erfolgt die Messung von Photosynthese
(A), Transpiration (E), Stomatédrer Leitfdahigkeit (g5) und Interzelluldrer CO,-Konzentration
(ci) simultan. Die von dem MefBsystem ausgegebene Photosyntheserate stellt hierbei einen
kalkulierten Parameter dar (Field et al. 1989). Dasselbe gilt fiir die Transpiration, etc..

Gemessen wurde hier mit dem portablen LI-6200 (LI-COR, Lincoln, NE, USA). Bei dem
LI-6200 handelt es sich um ein geschlossenes, absolut messendes Gaswechselmefsystem.
Eine Funktionsbeschreibung des Systems findet sich bei Field et al. (1989) und von Willert et

al. (1995). Detaillierte Angaben, auch zu den System-Gleichungen, liefert die Geriteanleitung
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,LI-6200 Technical Reference® (LI-COR 1990). Auf die Darstellung der Gleichungen wird
hier verzichtet. Allgemeine Gaswechselberechnungen prisentieren Ball (1987), Field et al.
(1989) und von Willert et al. (1995), darunter auch solche fiir geschlossene Systeme. Abbil-

dung 2.5 zeigt ein Funktionsschema des Geriites.

Funktionsschema des LI - 6200

Quantumsensor

* Kuavette
/ Ventilator
v NebenschiuB

Sensoren
zur Messung
von Blatt- und
Lufttemperatur sowie Luftfeuchte

\\\\\\\\

Ventil

\\\\ MassenfluBmesser

Magnesiumperchlorat
zur Lufttrocknung

Konsole (Elektronik)

Abb. 2.5: Funktionsschema des geschlossenen GaswechselmefBsystems LI-6200. Erldauterun-
gen siehe Text. (nach von Willert et al. 1995)

Das LI-6200 besteht grundsitzlich aus drei Komponenten, dem IR-CO,-Gasanalysator,
der Kiivette und der NebenschluB-Trocknungseinheit. Angeschlossen ist als Bestandteil der
Konsole ein Daten-Logger.

Der Infrarot-CO,-Gasanalysator (LI-6250) gehort dem differentiellen nicht-dispersiven
Typ an und mift die absolute CO,-Konzentration iiber deren Absorption im Infra-
rot-Wellenldngenbereich. Fiir die Messung von Absolutkozentrationen mufl die Referenzseite
des Gasanalysators iiber Natronkalk CO,-frei gehalten werden. Der LI-6250 ist aus Griinden
der Vibrationsunempfindlichkeit mit einem Blei-Selen-Detektor und nicht mit einem ,,nor-
malen Luft-Detektor (Sestak et al. 1971, Field et al. 1989) ausgestattet. Ein dem Detektor
vorgeschalteter optischer Filter schlieft eine Wasserdampf-Querempfindlichkeit aus, er ist nur
durchldssig im Bereich des 4,26 um CO,-Absorptionsbandes.

Die Kiivette, in die ein Blattsegment zur Messung eingespannt wird, besteht aus transpa-
rentem Lexan mit einer inneren Lage aus Teflon, um Wasserdampfabsorption zu reduzieren.
Fiir einen dichten Abschlufl zum Blatt (Dichtigkeit stellt bei geschlossenen Systemen ein be-

deutsames Problem dar.) sorgte ein geschlossener Schaum aus Polyethylen (Volara). Die
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Kammergrole muf3 bei geschlossenen Systemen auf die Photosynthese des eingespannten
Objektes abgestimmt sein. Hier wurde eine Viertel-Liter-Kammer eingesetzt. Die Kiivette ist
ausgestattet mit Sensoren fiir Photonenfludichte (Quantumsensor), Blatt-, Lufttemperatur
und Luftfeuchte. Die Spannungssignale der Sensoren, ebenso wie die von Gasanalysator und
MassenfluBmesser, werden von einem Daten-Logger aufgezeichnet und verrechnet. Ein Ven-
tilator durchmischt die Kiivettenluft und erhoht so die Grenzschichtleitfahigkeit des Blattes.
Aus der Verdunstung eines feuchten Whatman-Filterpapiers dhnlicher Dimensionierung, wie
sie Weizenblitter haben, wurde die Leitfdhigkeit der Blattgrenzschicht bei angeschaltetem
Ventilator geschitzt. Eine Pumpe, die im geschlossenen Kreislauf von Kiivette und Gasanaly-
sator lokalisiert ist, sorgt fiir einen kontinuierlichen Luftdurchstrom. Alle Schlauchverbindun-
gen bestehen aus BEV-A-LINE, das auch Field et al. (1989) wegen seiner geringen Wasser-
dampfabsorptionseigenschaften und seines geringen Preises empfehlen.

Die Trocknungseinheit, gefiillt mit Magnesiumperchlorat, befindet sich im NebenschluB.
Vor der eigentlichen Messung wurde in einer Testmessung der fiir die Trocknung notwendige
Luftdurchsatz ermittelt; dabei wurde das Ventil der Einheit manuell reguliert, bis die Feuchte
konstant blieb. So wurde dem System eine der Transpiration entsprechende Wasserdampf-
menge durch Trocknung entzogen, und die relative Feuchte wihrend der Messung anndhernd
konstant gehalten. Fiir die Kalkulation der Transpiration ist in der Trocknungseinheit ein Mas-
senfluBmesser lokalisiert.

Das Funktionsprinzip des LI-6200 ist wie folgt: Der Analysator miit die vom einge-
spannten Blattsegment hervorgerufene Reduktion der Absolut-CO,-Konzentration im ge-
schlossenen Kreislauf. Fiir die Berechnung der Photosyntheserate wird die Zeit, die das Blatt
fiir eine Reduktion der Absolut-CO,-Konzentration im System um 4 pmol mol™! benotigt,
multipliziert mit dem totalen Systemvolumen (Kiivette, Schlauchverbindungen, Gasanalysa-
tor) und bezogen auf die eingespannte Blattflache. Aus einer Sequenz von 4 Photosynthese-
messungen (Reduktion der CO,-Konzentration um 4 x 4 pmol mol™) muBte der erste Wert
meist verworfen werden, weil sich noch kein Gleichgewicht eingestellt hatte. Die Gaswech-
selmessung verldauft mit dem System so schnell (1-2 Minuten), daf} sich die mikroklimatischen
Bedingungen fiir das Blatt nur unwesentlich dndern. Deshalb wurde bei der Konstruktion des
LI-6200 auf jegliche Kontrolle der Umweltparameter in der Kiivette verzichtet. Der primire
Einsatzzweck des LI-6200 ist demzufolge die Messung des Momentan-Gaswechsels im Feld.

An allen MeBtagen wurde vor MeBbeginn folgende Prozedur — Dauer etwa 1,5 Stunden

— durchgefiihrt: Zundchst mufte sich das laufende Porometer innerhalb von ca. 30 Minuten
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an die Kammerbedingungen adaptieren. AnschlieBend wurde eine Kalibration des Analysators
durchgefiihrt. Die nichtlineare Beziehung von CO,-Konzentration und Spannungssignal ist
durch ein Polynom vorgegeben. Durch eine in den Systemkreislauf geschaltete Natron-
kalk-Einheit wurde die CO,-Konzentration auf der Probenseite abgesenkt und dann eine
Nulleinstellung vorgenommen. Fiir die Kalibration der ,,Steigung* stand ein Eichgas mit 500
umol mol™ CO, zur Verfiigung. Im AnschluB daran wurde das System auf Lecks getestet. Die
CO,-Konzentration im Kreislauf wurde dazu erniedrigt, und aus der Rate, mit der die Kon-
zentration wieder anstieg, wurde auf die Leckrate geschlossen. Eine Leck-Korrektur wurde in
die Systemgleichungen eingefiihrt. Die jeweils bei dem Leck-Test gemessene Leckrate wurde
fiir die Korrektur eingegeben. Ein weiterer Test, der K-Test, quantifizierte die Effekte der
Wasserdampfabsorption und diente dem allgemeinen System-Check. Probleme wie feuchte
Trocknungseinheit, Kondensation oder Schmutz im System, noch nicht erfolgte Akklimation
an die AuBBenbedingungen zeigen sich im K-Test.

Die Messungen erfolgten im Zeitraum 3. 6. - 10. 7. 1994 zwischen 11% und 19% Uhr un-
abhéngig von den Witterungsbedingungen, d.h. sowohl bewdlkte als auch Strahlungstage
wurden einbezogen. Anfangs wurden jlingste, gerade vollstindig entfaltete Blitter vermessen;
spiter wurde das Fahnenblatt fiir die Messungen herangezogen. Die Ahrenphotosynthese der
Weizensorte Minaret wurde in der Periode 24. 6. - 10. 7. 1994 bestimmt. In diese Messungen
waren die Behandlungen A-NF, A320-NF, A-NF1,5, A320-NF1,5 einbezogen.

Wegen der Problematik, die mit dem Vergleich von Gaswechselparametern aus Feldmes-
sungen verbunden ist, erfolgte die Analyse der Gaswechseldaten mit speziellen graphischen

Methoden, die in den Kapiteln I1.3.4 sowie II1.2.5.3 beschrieben sind.

I1.3.3 Kohlenhydrat-Analyse

Kohlenhydrat-Analysen wurden an der Sommerweizensorte Minaret vorgenommen. 1994
erfolgten die Messungen an Proben der Haupthalme, 1995 erfolgten sie an Proben jiingster

Blitter.

Die Ernteprozedur:

1994 wurden beginnend mit dem Stadium 30 (Schossen) und endend mit der Erntereife
in wochentlichen Abstinden 4 Topfe pro Variante (A-NF, A320-NF, nur ,,+Diingung®) aus

einer der Kammerwiederholungen geerntet. Die Haupthalme wurden in die Internodi-
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en-Fraktionen 1-3 zerlegt, getrocknet (24 Stunden bei 105°C), gemahlen und fiir die spétere
Analyse zuriickgelegt. Fraktion 1 bestand aus den zwei untersten Internodien, Fraktion 2 aus
dem nach oben folgenden Internodium und Fraktion 3 aus dem Ahrenstiel.

1995 wurden Kohlenhydrate in jiingsten entfalteten Bléttern sowie in Fahnenblittern der
Weizensorte Minaret bestimmt. Pflanzen der Behandlungen A-NF, A-NF1,5 und A320-NF,
A320-NF1,5 (allesamt ,,+Diingung) aus den ersten 6 wochentlichen Ernten wurden fiir die
Analysen genommen. Die Anzahl der Parallelen pro Variante und Kammer betrug dabei 1.
Die letzte in die Analyse einbezogene Ernte erfolgte am 69. Tag nach Aussaat. Die Ernte der
Blitter fand jeweils um 14% Uhr statt. Da die Proben fiir weitere biochemische Analysen zur
Verfiigung stehen sollten, wurden sie sofort in fliissigen Stickstoff eingebracht und bei -80°C

aufbewahrt.

Die Probenaufarbeitung:

Bei den Proben des Untersuchungsjahres 1994 wurden 10 mg trockenes Probenmaterial
eingewogen. Bei dem gefrorenen Frischmaterial aus dem Jahr 1995 waren es 80 mg. Jede
Probe wurde folgendem Extraktionsverfahren unterzogen — ein Verfahren, das sich an der
klassischen, in dem Buch ,,Methods in Plant Biochemistry* (Sturgeon 1990, Avigad 1990,
Pontis 1990) vorgestellten Methode orientierte: Zunichst erfolgte eine Inkubation der Probe in
3 x 3,33 ml 80%igem Ethanol und 2 x 5 ml Wasser. Die Inkubationszeit betrug jeweils 30
Minuten. Jedesmal wurde 15 Minuten bei 80°C im Ultraschallbad und 15 Minuten bei 100°C
im Wasserbad inkubiert. Um saure Fructanhydrolyse zu vermeiden, wurde das Extraktions-
wasser mit Triethanolamin auf pH 7,5 gebracht. Nach jedem Extraktionsschritt wurden die
ethanol-/wasserloslichen Verbindungen von den unloslichen Zellbestandteilen durch Zentrifu-
gation in einer Heraeus Biofuge (3500 rpm) abgetrennt. Die 3 Ethanolextrakte bzw. 2 Was-
serextrakte wurden dekantiert, spéter vereinigt und auf 20 ml aufgefiillt. Ein abschlieBender
Filtrationsschritt entfernte hohermolekulare Verbindungen sowie storende Farbstoffe (Chloro-
phyll). Dazu dienten Sep-Pak-Siulen (Waters' ™ Sep-Pak Vac). Die Alkohol-/Wasserextrakte
enthielten nun — bereit fiir die Analyse — die 16slichen Kohlenhydrate; im Pellet befand sich
die in den gewihlten Extraktionsmitteln unlosliche Stéirke. Das Pellet wurde vor der Stéirkea-

nalyse im Wirmeschrank 1-2 Stunden bei 90°C getrocknet.
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Der Nachweis reduzierender Zucker:

Der photometrische Nachweis reduzierender Zucker (hier im wesentlichen freie Glucose
und Fructose) basierte auf einer Methode von Lever (1977). Der Nachweis nutzt die Bildung
eines gelben, bei 415 nm absorbierenden Farbkomplexes aus, die stattfindet, wenn reduzie-
rende Enden der Zuckermolekiile in heiBer alkalischer Losung mit dem Oxidationsmittel
4-Hydroxybenzoesiure-Hydrazid (PAHBAH) reagieren. Bei dem Farbkomplex handelt es sich
entweder um Dibenzoylhydrazone (bei Reaktion mit Glucose) oder um anionische Hydra-
zon-Formen (bei Reaktion mit anderen reduzierenden Zuckern). Zugesetzte zweiwertige Ka-
tionen (hier: Ca**) erhhen die Absorption der Farbkomplexe (Lever et al. 1984).

0,4 ml Probenlosung und wechselnde Mengen einer Glucoselosung (0,1 g Glucose 1™ fiir
die Eichreihe, die bei jedem Nachweis mitlief, wurden zunéchst nach folgendem Schema mit

Wasser versetzt:

Pipettierschema: Probe Eichreihe [pg Glucose]
Reduzierende Zucker [ml] 0 10 20 30 40 60 80 90
Extrakt [ml] 0,4 - - - - - - - -
Glucoselosung [ml] - - 0,1 0,2 0,3 0,4 0,6 0,8 0,9
Aqua dest. [ml] 0,6 1,0 0,9 0,8 0,7 0,6 0,4 0,2 0,1

Dem Saccharose-Nachweis (siehe unten) analog wurden die Losungen dann 2 Stunden
bei 30°C im Wasserbad inkubiert. Nach Zugabe von 5 ml Losung P und kurzem Durchmi-
schen mittels Vortex erfolgte eine erneute Inkubation fiir 5 min im kochenden Wasserbad. Der
dabei entstehende Farbkomplex muBte aufgrund seiner Instabilitit (ca. 20 min stabil) sofort
nach dem Abkiihlen im Spektrophotometer (Beckman DU 64) gemessen werden.

Die Nachweislosung setzte sich wie folgt zusammen:

Losung A: 14,704 g tri-Na-Citrat-Dihydrat
1,47 g CaCl, x 2 H,O
20 g NaOH-Plitzchen
gelost in Aqua dest., aufgefiillt auf 1 1 Gesamtvolumen

Losung P: 5 g Hydroxybenzoesdure-Hydrazid
gelostin 11 Losung A

Der Gehalt an reduzierenden Zuckern wurde anhand der mitgefiihrten Eichreihe nach fol-

gender Formel berechnet:

Wert aus Eichgerade [ ug Glucose] - Verdiinnungsfaktor
Einwaage [mg TM] -1000

Reduzierende Zucker [g g 'TM] =
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Der Verdiinnungsfaktor betrug 50. Fiir die Blitter muflte die eingewogene Frischmasse
noch mit dem Verhiltnis Trockenmasse/Frischmasse multipliziert werden, um die Einwaage

Trockenmasse (Einwaage TM) zu erhalten.

Der Saccharose-Nachweis:

Die Saccharose selbst ist ein nicht-reduzierendes Disaccharid
(B-D-Fructosefuranosyl-o-D-Glucosepyranosid, Avigad 1990). Sie wird durch Invertase
(B-D-Fructofuranosidase, EC 3.2.1.26) unter Wasseraddition gespalten (Avigad 1990). Durch
Wahl einer kurzen Inkubationszeit 148t sich die Invertase-Spaltung von Fructanen der Inu-
lin-Serie (Pontis 1990) verhindern. Die bei der Saccharose-Spaltung entstehenden Einfach-
zucker PB-D-Fructose und a-D-Glucose sind reduzierend und konnten durch die oben be-
schriebene Methode zum Nachweis reduzierender Zucker nach Lever (1977) quantitativ erfal3t
werden.

0,2 ml Probenlosung wurden hier mit 0,1 ml Invertaselésung und 0,7 ml Aqua dest. ver-
setzt, und es wurde wiederum eine Glucose-Eichreihe erstellt. Dabei wurde nach folgendem

Pipettierschema vorgegangen:

Pipettierschema: Probe Eichreihe [ug Glucose]
Saccharose [ml] 0 10 20 30 40 60 80 90
Extrakt [ml] 0,2 - - - - - - - -
Glucoselosung [ml] - - 0,1 0,2 0,3 0,4 0,6 0,8 0,9
Invertase [ml] 0,1 0,1 0,1 0,1 0,1 0,1 0,1 0,1 0,1
Aqua dest. [ml] 0,7 0,9 0,8 0,7 0,6 0,5 0,3 0,1 -

Die Losungen wurden sodann mit der Invertase 2 Stunden bei 30°C im Wasserbad inku-
biert. Die weitere Vorgehensweise einschlieBlich des photometrischen Nachweises war wie
oben bereits beschrieben.

Der Gehalt an Saccharose plus Reduzierenden Zuckern 148t sich anhand der Eichreihe er-

rechnen. Zur Berechnung diente folgende Formel:

Wert aus Eichgerade [ ug Glucose] - Verdiinnungsfaktor
Einwaage [mg TM] 1000

Saccharose + Red. Z. [g g 'TM] =

Der Verdiinnungsfaktor betrug hier 100. Bei Einwaage von Frischmasse wurde wiederum
mit dem Verhiltnis Trockenmasse/Frischmasse multipliziert, um die Einwaage Trockenmasse

(Einwaage TM) zu erhalten.
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Um den Saccharosegehalt zu erhalten, muflte der Gehalt an reduzierenden Zuckern sub-
trahiert werden. Der so kalkulierte Saccharose-Gehalt war aufgrund der Wasseraddition bei
der enzymatischen Spaltung zu hoch und wurde durch Multiplikation mit dem Faktor 0,95

entsprechend korrigiert. Also gilt:

Saccharose [g - g~ 'TM] = ((Saccharose + Red. Z.) —Red. Z.)- 0,95

Der Fructan-Nachweis:

Es ist bekannt, da Sommerweizen neben Isokestose Fructane vom Phlein-Typ (Ver-
kniipfung der Fructose iiber 3-2,6-Bindungen) sowie verzweigte Fructane enthilt (Pollock &
Chatterton 1988, Pontis 1990). Fructane sind Oligo- bis Polysaccharide, bestehend aus Fructo-
se-Monomeren und einer endstindigen Saccharoseeinheit (Pollock & Chatterton 1988). Sie
sind, wie Saccharose, sidurelabil. Fructane, selbst nicht-reduzierend, werden durch Siu-
re-Hydrolyse in die reduzierenden Fructose-Monomere iiberfiihrt. Der Nachweis nutzte diese
Eigenschaft: Fructane werden gemif3 Pontis (1990) aus der Zunahme der Reduktionskraft
nach milder saurer Hydrolyse mengenméiBig erfa3t. Es konnte folglich Lever’s Methode redu-
zierende Zucker nachzuweisen (Lever 1977) auch fiir den Fructan-Nachweis eingesetzt wer-
den.

Das oben beschriebene Extraktionsverfahren trennte die Fructane auf. Wihrend Fructane
mit weniger als 7 Fructoseeinheiten als ethanolloslich gelten, sind solche mit grolerer Ket-
tenldnge wasserloslich (Pontis 1990). Von dieser Fraktionierung wurde allerdings kein Ge-
brauch gemacht, da die Extrakte auch hier vereinigt wurden.

0,4 ml Probe wurden mit 0,6 ml 0,2N HCI versetzt Die Fructan-Hydrolyse erfolgte iiber
120 Minuten bei 100°C im Wasserbad. Ob die Inkubationszeit ausreichend war, wurde durch
Zugabe von Inulin zur Probenldsung getestet. Bei einer gewihlten Dauer von 90 Minuten
konnten 95% des eingewogenen Inulins als reduzierende Zucker nachgewiesen werden. Damit
war die maximale Nachweisgrenze erreicht, denn 5% des Inulins bilden bei Sdaurebehandlung
nicht-reduzierendes Difructoseanhydrid. Da Fructane vom Phlein-Typ ungefihr 1,5-fach siu-
relabiler sind als solche vom Inulin-Typ und eine zusitzliche Sicherheitsreserve von 30 min
eingefiihrt wurde, sollte die Phlein-Hydrolyse bei Wahl einer 120-miniitigen Inkubationszeit
vollstindig erfolgt sein. Die Eichreihe wurde mit der Verdiinnungsreihe einer Fructoseldosung
(0,1 g Fructose gelost in 110,12 N HCI) erstellt. Es wurde folgendes Pipettierschema einge-

halten:
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Pipettierschema: Probe Eichreihe [ug Fructose]
Fructane [ml] 0 10 20 30 40 60 80 90
Extrakt [ml] 0,4 - - - - - - - -
Fructoselosung [ml] - - 0,1 0,2 0,3 0,4 0,6 0,8 0,9
Probe: 0,2N HCI [ml] 0,6 1,0 0,9 0,8 0,7 0,6 0,4 0,2 0,1
Eichreihe: 0,12N HCI

Durch die Methode nach Lever wurden in dieser Losung Fructane, Saccharose und freie
Reduzierende Zucker nachgewiesen. Der Gehalt an Fructanen plus Saccharose plus Reduzie-
renden Zuckern wurde anhand der Eichreihe nach folgender Formel errechnet:

Wert aus Eichgerade [,ug Fructose] - Verdiinnungsfaktor

Fructane + Sacch. + Red. Z. [g~ g ]TM] = -
Einwaage [mg TM] -1000

Der Verdiinnungsfaktor betrug hier 50. Bei Einwaage von Frischmasse wurde wiederum
mit dem Verhiltnis Trockenmasse/Frischmasse multipliziert, um die Einwaage Trockenmasse

(Einwaage TM) zu erhalten. Der Fructan-Gehalt ergibt sich dann nach:
Fructane [g- g 1TM] =((Fructane + Sacch. + Red. Z.) - Sacch. — Red. Z.)-O,9

Der Faktor 0,9 tragt dem Umstand Rechnung, dafl eine Wasserspaltung erfolgt ist, freie
Fructose mithin 180/162-fach schwerer ist als die Fructoseeinheit im Fructan. Je kurzkettiger
die Fructane, desto groBer ist der Fehler, den man bei dieser Rechnung macht (Extremfall:

Faktor 0,93 fiir das Trisaccharid Kestose).

Der Stéiirke-Nachweis:

Aus den Extraktionsriickstinden wurde Stirke mit DMSO gelost, enzymatisch mit Glu-
coamylase (1,4-a-D-Glucan Glucohydrolase, EC 3.2.1.3) gespalten und als Glucose mit einem
GOD/POD-Reagenz, angelehnt an Sugiura & Hirano (1977), photometrisch bestimmt. Gluco-
seoxidase (B-D-Glucose:Sauerstoff 1-Oxidoreduktase (GOD), EC 1.1.3.4) oxidiert
B-D-Glucose in einem ersten Schritt zu D-Glucono-1,5-Lacton unter Bildung von Wasser-
stoffperoxid. Im néchsten Schritt des gekoppelten enzymatischen Tests reagiert Peroxidase
(Donator:Wasserstoffperoxid Peroxidase Oxidoreduktase, EC 1.11.1.7) mit Wasserstoffpero-
xid und dem Elektronen-Donator, hier 4-Amino-Antipyrin (Sugiura & Hirano 1977, Sturgeon
1990). Dabei bildet sich ein bei 510 nm absorbierender Farbkomplex.

Das getrocknete Pellet aus der Extraktion 16slicher Kohlenhydrate wurde mit 2 ml
DMSO (Dimethylsulfoxid), einem Stédrke-Losungsmittel (Kurtzman et al. 1973), versetzt und
10 Minuten im Wasserbad bei 100°C aufgekocht. War die Losung auf Zimmertemperatur ab-
gekiihlt, erfolgte die Zugabe von 1 x 1,3 ml 0,1 M Na-Acetat-Puffer pH 4,8. Das Pellet wurde
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noch zweimal in 3,3 ml 0,1 M Na-Acetat-Puffer pH 4,8 aufgenommen. Riickstinde wurden
jeweils in der Tischzentrifuge abgetrennt, die Uberstinde gemeinsam gesammelt und schlieB-
lich mit Puffer auf 10 ml aufgefiillt.

Zur Stirkespaltung wurde das Gemisch von 2 ml Stirkelosung und 1 ml Gucoamyla-
se-Losung iiber Nacht bei 37°C im Trockenschrank inkubiert. Als Kontrolle diente ein Ansatz
mit 1 ml Glucoamylase in 2 ml Na-Acetat-Puffer. Der Nachweis erfolgte in 1 ml des jeweili-
gen Ansatzes. Stets wurde eine Glucose-Eichreihe mitgefiihrt, wobei nach folgendem Pipet-

tierschema verfahren wurde:

Pipettierschema: Probe Eichreihe [ug Glucose]
Stirke [ml] 0 10 20 30 40 60 80 90
Extrakt [ml] 1,0 - - - - - - - -
Glucoselosung [ml] - - 0,1 0,2 0,3 0,4 0,6 0,8 0,9
Na-Acetat-Puffer [ml] - 1,0 0,9 0,8 0,7 0,6 0,4 0,2 0,1

Jede Proben- bzw. Eichlosung wurde mit 5 ml GOD-Ldsung versetzt und anschlieend
20 min bei 37°C im Wasserbad inkubiert. Nach dem Abkiihlen auf Zimmertemperatur wurde
die Absorption bei 510 nm gegen den Eichreihen-Nullwert gemessen. Die Berechnung des
Starkegehaltes erfolgte aus der Eichgeraden unter Abzug des Kontrollwertes:

Wert aus Eichgerade [ ug Glucose] - Verdiinnungsfaktor
Einwaage [mg TM] -1000

Sta rke[g g 1TM] =

Der Verdiinnungsfaktor betrug 15. Fiir die Blitter muBlte die eingewogene Frischmasse
noch mit dem Verhiltnis Trockenmasse/Frischmasse multipliziert werden, um die Einwaage
Trockenmasse (Einwaage TM) zu erhalten.

Die bei dem Stirke-Nachweis eingesetzten Losungen setzten sich wie folgt zusammen:

DMSO: Dimethylsulfat getrocknet p.A.

0,1 M Natriumacetatpuffer pH4,8: 20 ml 0,2 M Eisessig (11,4 ml 100%ige Essigsdure in 1 1 A. dest.) mit
30 ml 0,2 M Na-Acetatlosung (16,4 g Na-Acetat in 1 1 A. dest.) und
50 ml A. dest. gemischt.

0,2 M Natriumacetatpuffer pH4,8: 20 ml 0,2 M Eisessig mit 30 ml 0,2 M Na-Acetatlosung gemischt.
Glucoamylaselosung: 40 mg Glucoamylase (Amyloglucosidase aus Aspergillus niger,
Boehringer) mit 0,2 M Na-Acetat-Puffer pH 4,8 auf 25 ml aufgefiillt.
GOD-Lo6sung: 12,4 g Na,HPO, x 2 H,0
6,2 g NaH2P04 X H20

2 g Benzoesdure

0,1 g 4-Amino-Antipyrin

1,5 g p-Hydroxybenzoesdure

gelost in 900 ml A. dest..

Nach Zugabe von 20 mg Glucoseoxidase und 5 mg Peroxidase mit A.
dest. aufgefiillt auf 11.

Aufbewahrung unter Lichtabschlufl im Kiihlschrank.
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I1.3.4 Statistische Analysen

Fiir alle im folgenden genannten statistischen Verfahren wurde das Progammpaket SPSS
fiir WINDOWS, Version 6.1.3 (SPSS Inc., Chicago, USA) eingesetzt; Modell-Kalkulationen
wurden mit Microsoft EXCEL 4.0 fiir WINDOWS (Microsoft Corporation, Redmond, USA)
durchgefiihrt, Graphiken mit SPSS oder mit Plotlt fiir WINDOWS, Version 3.1 (Scientific
Programming Enterprises, Haslett, USA) erzeugt.

Anhand des Datenmaterials aus den klassischen Biomasse-Ernten (Sorte Nandu, Minaret
im Jahr 1994; Sorte Minaret im Jahr 1995) wurden Mittelwerte der Organzahlen, Trockenma-
ssen sowie abgeleiteter Wachstumsparameter auf Behandlungsunterschiede getestet. Als stati-
stisches Testverfahren diente die mehrfaktorielle Varianzanalyse (Sokal & Rohlf 1981, Sachs
1992). Der EinfluB der nominalskalierten Gréen CO,-Behandlung, Ozonbehandlung und
Stickstoff-Versorgung auf den jeweiligen intervallskalierten Parameter wurde mittels der
SPSS-Prozedur ,,Allgemeine Mehrfaktorielle ANOVA* untersucht. Die Varianzanalyse hat
zwei Voraussetzungen: Varianzhomogenitit und Normalverteilung. Auf Varianzhomogenitit
testet SPSS mit dem Cochran’s-C-Test und dem Bartlett-Box-F-Test (vgl. Sachs 1992, S.
614ff.). Gegeniiber Verletzung der Normalverteilungsannahme ist die Varianzanalyse relativ
robust (sieche Sokal & Rohlf 1981, S. 412ff.). Wurde von der Varianzanalyse die Nullhypothe-
se, die Mittelwerte aller Behandlungsstufen entstammten einer gemeinsamen Grundgesamt-
heit und seien zufallsbedingt verschieden, verworfen, schlof sich ein multipler Mittelwertver-
gleich (SPSS-Prozedur: ONEWAY) an. Von den durch SPSS angebotenen Alternativen des a
posteriori Mittelwertvergleichs wurde der als konservativ geltende LSD-Test wegen der guten
graphischen Darstellbarkeit der Testergebnisse gewihlt.

Fiir die Durchfiihrung der funktionalen Wachstumsanalyse war die Kenntnis regressions-
analytischer Methoden, wie Mallow’s C,, Tests auf Normalverteilung und Homoskedastizitit
der Residuen, Residuenanalyse sowie der Statistische Vergleich von Polynomen iiber Konfi-
denzbinder Voraussetzung (vgl. Draper & Smith 1981). Niheres ist in Kapitel III.1.1 zu fin-
den. Ein statistischer Vergleich iiber 95%-Vertrauensbereiche erfolgte im Falle der
SproB3:Wurzel-Allometrie. Der Vorteil einer solchen Bereichsschidtzung besteht nach Sachs
(1992) in der Quantifizierung ihrer Unschirfe. Signifikant verschieden auf dem 5% Signifi-
kanzniveau sind zwei Parameter (hier: Die Steigung der Allometrie zweier Behandlungen.),
wenn ihre Vertrauensbereiche einander nicht iiberlappen.

Fiir Darstellung und Vergleich der Gaswechseldaten wurde mehrfach auf verteilungs-

unabhingige graphische Methoden zuriickgegriffen, die Chambers et al. (1983) in ihrem Buch
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,Graphical Methods for Data Analysis* beschreiben. Trigt man gemessene Photosynthesera-
ten gegen die den Messungen zugrundeliegende Lichtintensitédt (Photonenflu3dichte) auf, sieht
man sich konfrontiert mit einer groen Variabilitit, die zuriickzufiihren ist auf die Verschie-
denheit der klimatischen Bedingungen, der Stomatareaktion, des Blatt-N-Gehalts zum Mel3-
zeitpunkt sowie auf die Wirksamkeit vieler nichtlinearer Beziehungen. Um das mittlere Ver-
halten in einer solchen Punktewolke zu beschreiben, wurde die LOWESS-Prozedur (= Locally
Weighted Scatterplot Smoothing; Chambers et al. 1983, S. 91-104) angewandt. Wegen der
hohen Variabilitidt und wegen der zugrundeliegenden Nichtlinearititen war der Verteilungstyp
der Photosyntheseraten etc. fiir die einzelnen Behandlungen verschieden. Fiir den quantitati-
ven Vergleich zweier Datenverteilungen unabhingig von dem jeweiligen Verteilungstyp emp-
fehlen Chambers et al. (1983, S.48-56) den Quantil-Quantil-Plot, der hier fiir den Behand-

lungsvergleich von Gaswechselparametern eingesetzt wurde.



lll Ergebnisse

Der Ergebnisteil besteht aus zwei Abschnitten:

Der erste Abschnitt, mit ,,Methodische Aspekte* iiberschrieben, beschreibt die wichtig-
sten erarbeiteten Methoden sowie Erfahrungen im Umgang mit diesen Methoden. Die Metho-
den-Darstellung wurde hier teilweise in das Ergebniskapitel verlagert, um bestimmte Aspekte
im Diskussionsteil auch diskutieren zu konnen.

Der zweite Abschnitt ist mit ,,Der Kohlenstoffhaushalt von Weizenpflanzen in der Inter-
aktion erhohter CO,-/Os-Konzentration und Stickstoffversorgung* betitelt. In diesem Teil,
dem ,.eigentlichen* Ergebnisteil, wird die Reaktion der Weizenpflanzen beginnend mit der
Ebene der Gesamtpflanze, d.h. beginnend mit einer hohen Integrationsstufe, beschrieben. Es
folgt eine Charakterisierung der allometrischen Beziehungen von Spro3 und Wurzel. Im wei-
teren wird nach Reaktionen der Kohlenstoffsenken und der Kohlenstoffquellen unterschieden.
Angefangen mit den Wachstumsreaktionen iiber physiologische Reaktionen bis hin zu Reak-
tionen der Inhaltsstoffe, ndmlich der Kohlenhydrate, steigt man innerhalb der zwei genannten
Kategorien die Integrationsstufen hinab.

Innerhalb der Kapitel des zweiten Abschnitts wurde i.allg. eine einheitliche Struktur ein-
gehalten, die sich an dem Vorbild orientiert, das das 1986 erschienene Buch ,,Plant Physiolo-
gy von Taiz & Zeiger gibt. Ahnlich wie in diesem Buch sind die Kapitel hier in sich abge-
schlossene Einheiten, die jeweils mit Zusammenfassungen abschlieBen. Einleitend erfolgt
stets der Riickbezug auf die Fragestellung, d.h. die Detailfrage der CO,-Problematik, die das
Kapitel zu beantworten sucht oder auf deren Beantwortung das Kapitel hinfiihren soll, wird
genannt. Im folgenden wird gezeigt, mit welchen Methoden die Frage beantwortet werden
sollte. Die erste Betrachtungsweise der Ergebnisse ist eine allgemeine. Es werden wichtige
EinfluBgréBen benannt, das Allgemeingiiltige von Kurvenverldufen herausgearbeitet. Danach
wird die Interaktionswirkung von CO,-/O3-Konzentration und Stickstoffversorgung beschrie-
ben und im weiteren die Eingangsfrage beantwortet. Ergebnisse werden ansatzweise in einen
Zusammenhang zu denen anderer Kapitel gebracht. Der Textteil schlieBt mit einer Kurzzu-
sammenfassung. Die Kurzzusammenfassung dient andererseits als Ausgangspunkt, von dem
aus man in die Diskussion einsteigen kann, — sie wird dem zugehorigen Diskussionskapitel
vorangestellt. Am Ende des jeweiligen Ergebniskapitels finden sich zusammengestellt die
Abbildungen.

Die Gliederung der Ergebniskapitel wiederholt sich bei den Diskussionskapiteln.
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lll.1 Methodische Aspekte
III.1.1 Methodik der Wachstumsanalyse

Klassische Wachstumsanalyse und Funktionale Wachstumsanalyse

Hunt (1990) stellt die klassische Vorgehensweise, eine kleine Anzahl von Ernten mit je-
weils groBem Stichprobenumfang durchzufiihren und zu den Erntezeitpunkten mit Varianza-
nalyse und multiplen Mittelwertvergleichen auf Behandlungsunterschiede zu testen, der funk-
tionalen Pflanzenwachstumsanalyse gegeniiber. In dem Ansatz der funktionalen Wachs-
tumsanalyse wird eine geringe Menge von Pflanzen hidufiger geerntet (zur Ernteprozedur in
diesem Experiment sieche Kapitel 11.3.1). Um die Wachstumsprozesse zu beschreiben, werden
an diese Daten dann empirisch Funktionen angepal3t.

Die beiden Ansitze lassen sich mit zwei Moglichkeiten vergleichen, die Geschwindigkeit
eines Autos zu beschreiben (Hunt 1990): Man kann die mittlere Geschwindigkeit aus der zu-
riickgelegten Wegstrecke und der benotigten Zeit bestimmen — dies entspricht dem klassi-
schen Ansatz. Der Geschwindigkeitsverlauf kann aber auch durch Ablesen eines Kilometer-
zdhlers verfolgt werden — dies entspricht dem funktionalen Ansatz. Hierdurch gewinnt man
eine detailliertere zeitliche Beschreibung des Wachstums.

Das mit 3 Biomasseernten in den Stadien Bestockung, Bliite und Erntereife mit jeweils 5
geernteten Topfen pro Variante und Kammer urspriinglich fiir eine klassische Wachs-
tumsanalyse angelegte Weizenexperiment des Jahres 1995 wurde ergidnzt durch zusétzliche
funktionale Ernten (Wdh. 1 pro Variante und Kammer), die im wochentlichen Intervall durch-
gefiihrt wurden. Mit der Wahl eines wochentlichen Ernteintervalls wurde der Empfehlung von
Causton & Venus (1981, S.37-41) annihernd entsprochen, fiir die Bestimmung einer relativen
Wachstumsrate mit geringer Schwankung und ausreichender Frequenz ein sechstigiges Ern-
teintervall zu wihlen. Fiir die Sommerweizensorte Minaret konnte mit dieser Ernteprozedur
1995 eine funktionale Wachstumsanalyse realisiert werden. Funktionen wurden an die Ober-
irdische Trockenmasse, die griine Blattfliche, die Trockenmasse griiner/seneszenter Blitter,

die Halm- und Ahren-Trockenmasse angepasst.
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Basiskonzepte der (funktionalen) Wachstumsanalyse

Uber das Fachgebiet und die Methodik der ,,Funktionalen Wachstumsanalyse* gibt es ei-
ne Reihe zusammenfassender Biicher, die der englischen Schule entstammen (Hunt 1982,
Hunt 1990, Causton & Venus 1981).

,Basic Growth Analysis®, von Hunt 1990 veroffentlicht, stellt die elememtaren Gréen
der Wachstumsanalyse dar und gibt eine Einfiihrung in das Gebiet. Anhand der fundamentalen
Gleichung der Pflanzenwachstumsanalyse sollen die zugrundeliegenden Konzepte und Gro-
Ben dargestellt werden:

Ly Ly
W L,

R=E (D

Die relative Wachstumsrate (relative growth rate (RGR): R) ist als Trockenmassenzunahme
pro Zeit bezogen auf die Gesamttrockenmasse der Pflanze definiert. Sie setzt sich zusammen
aus dem Produkt des Anteils der produktiven an der gesamten Pflanzenmasse (leaf weight
ratio (LWR): Lw/W), der spezifischen Blattfliche (specific leaf area (SLA): La/Lw) und der
Produktivititsrate der Blattflicheneinheit (net assimilation rate (NAR): E), die den Ge-
samttrockenmassenzuwachs pro Blattflicheneinheit angibt. Drei Typen von Groflen sind in
der Gleichung zu finden: Ratengroen (RGR, NAR), eine morphologische Verhiltnisgrofle
(LWR) und eine andere Verhiltnisgroe (SLA). Daneben gibt es noch einen vierten Typ, den

der integrativen Grof3en (z.B. Blattflichen-Lebensdauer oder leaf area duration (LAD)).

Varianzstabilisierende Transformation der Rohdaten

Funktionen werden in der funktionalen Wachstumsanalyse mithilfe der Regressionsana-
lyse angepasst. Eine wichtige Voraussetzung fiir die ,,einfache* Regressionsanalyse iiber die
Minimierung ungewichteter Abweichungsquadrate ist nach Hunt (1982) die Homoskedastizi-
tit der Erntegruppen, d.h. Varianzhomogenitit iiber den gesamten Untersuchungszeitraum. Da
normalerweise die Variation fiir groBere Pflanzen groBer ist, werden die Werte standardmifig
lo-garithmisch transformiert, um die Voraussetzung erfiillen. Die Varianzhomogenitit wurde
nach der In-Transformation, die auch hier durchgefiihrt wurde, mit dem Levene-Test gepriift.

Nach der Transformation wiesen niedrige Werte generell eine etwas grolere Varianz auf.
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Die Wahl des geeigneten empirischen Funktionstyps

In dem Buch ,,Plant Growth Curves* hat Hunt (1982) die Thematik der funktionalen
Wachstumsanalyse vertieft und prisentiert hiufig verwendete Funktionen mit ihren jeweiligen
Vor- und Nachteilen. Er nimmt eine Einteilung in lineare und nichtlineare Funktionen vor.

Zahlreiche nichtlineare Funktionstypen sind in der Pflanzenwachstumsanalyse verwendet
worden (Hunt 1982, S. 121-147). Sie zeigen fast durchgiingig ein asymptotisches Verhalten.
Unter diesen Modellen ragt die 4 Parameter enthaltende Richardsfunktion als hdufig verwen-
dete, ausreichend flexible Funktion mit gut in Wachstumsbegriffen interpretierbaren Parame-
tern hervor. Causton & Venus (1981) favorisieren in ihrem Buch ,,The biometry of Plant
Growth* — einer statistischen Abhandlung der Thematik — die Verwendung der Ri-
chards-Funktion. Pflanzliches Wachstum, betrachtet {iber die gesamte Ontogenie, ist nach
Causton & Venus deterministisch und sollte besser iiber eine biologisch bedeutungsvolle
(asymptotisch angelegte) Funktion beschrieben werden, die die EndgroBe in ihren Parametern
abschitzt, als iiber eine rein ,,empirische lineare Funktion mit wenig aussagefihigen Para-
metern.

Trotzdem wurden in dieser Untersuchung Polynome an die Daten angepasst, denn die
Verwendung von Polynomen weist folgende Vorteile auf: Polynome kann man einfacher stati-
stisch analysieren, sie sind leicht differenzierbar und fiir die Ableitungen lassen sich Konfi-
denzintervalle angeben. Dies ist von Bedeutung fiir relative Wachstumsraten, die sich aus der
Ableitung der Trockenmassenfunktion (In-transformiert) errechnen lassen. Polynome sind
beziiglich der Parameter lineare Funktionen, d.h. die Parameter verhalten sich additiv. Fiir
einen Verlauf von Pflanzentrockenmassen (TM) iiber die gesamte Ontogenie empfiehlt Hunt
ein Polynom 3. Grades. Es ist zudem das einfachste Polynom fiir die Bestimmung zeitlich
variabler relativer Wachstumsraten. Eine Reihe von methodisch wichtigen Artikeln, in denen
dieses Polynom an Daten angepasst wurde, haben Hughes & Freeman veroffentlicht — dar-
unter eine Studie mit einem statistischen Vergleich der Wachstumskurven von Pflanzen, die
verschiedenen CO,-Konzentrationen ausgesetzt wurden (Hughes & Freeman 1967). Der hoch-
ste Grad eines Polynoms, das an die Weizendaten angepasst wurde, war im Fall der Halm-

trockenmasse der vierte Grad.
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Die lineare Regression von Polynomen

Mathematisch 1da6t sich das Modell eines Polynoms n-ten Grades, das auf

In-transformierte Daten angewendet wird, folgendermaBen formulieren:

y=InY =B+ B,t' + B, t°+. . +B t" +¢ (2)
Mit y wird die transformierte abhidngige Variable, mit Y die primire abhidngige Variable be-
zeichnet. Die unabhingige Variable, der ,, Tag nach Aussaat®, ist t in der Gleichung. t% ist eine
Dummy-Variable mit Wert 1 (siehe unten). Mit 3 sind die unbekannten Parameter der Funkti-
on benannt. Fiir einen gegebenen Tag nach Aussaat ergibt sich durch das Modell der Wert der
abhéngigen Variable y mit einer Abweichung €. Das unbekannte € kann durch Fehler metho-
discher Art, aber auch durch die biologische Variabilitit bedingt sein.

Die Parameter [ sind fest. Thre Groe wird man niemals exakt kennen, denn es miiiten
alle moglichen Werte y fiir jedes t bekannt sein. Man kann sie jedoch aus den experimentellen
Beobachtungen schitzen. Die Schitzer von B, Bi,.. werden mit by, by,.. bezeichnet. Fiir den
aus den Daten vorhergesagten Wert y gilt dann:

$=byt’ +b,t' +b,t*+.. 4D, t" 3)
Die Schitzung wird mit der Methode der minimalen Abweichungsquadrate vorgenommen.
Die Giite der Schitzung wird durch das Bestimmtheitsma3 R? angegeben. Die einzelnen
MeBwerte y; streuen um den Mittelwert y (SSgesamt). Diese Streuung setzt sich zusammen aus
der Streuung der MeBwerte y; um den geschitzten Funktionswert y (SSgesiquar) Und aus der
Streuung der Funktionswerte um das Gesamtmittel (SSregression). R? 1st das Verhéltnis SSregres-
sion/SSGesamt UNd kann Werte zwischen O und 1 (optimale Beziehung) annehmen.

Im folgenden werden sdmtliche Basis-Annahmen der Regression dargestellt. Die erste ist:
In dem Modell der Gleichung 2 ist € eine normalverteilte Zufallsvariable mit einem Mittel-
wert von 0 und der Varianz 62 (g ~ N(0, 6?)). Dann sind €; , €; , i#) voneinander unabhéngig
und die Varianz von yj(tj) ist gleich 62 Die zweite Voraussetzung, die in der Praxis der
Wachstumsanalyse keine Probleme bereitet, ist die weitgehend exakte Bestimmbarkeit der
unabhéngigen Variable t. Die dritte Voraussetzung, die oben schon erwihnt wurde, ist die
Varianzhomogenitit iiber den gesamten Erntezeitraum.

Aus der Varianz-Covarianz-Matrix der Parameterschétzer 143t sich die Varianz von y fiir
ein bestimmtes t nach folgender Formel berechnen (Causton & Venus 1981, S. 84):

v(5) =L v(p)+2- 35 colp, ) @)

i=0 j=0
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Das 95% Working-Hotelling-Konfidenzband, das den wahren Wert bzw. den Erwartungswert

y(t) mit 95%iger Wahrscheinlichkeit enthilt und Giiltigkeit fiir die gesamte Kurve aufweist,

ist dann gegeben durch (Sachs 1992, S. 556):
yt

-s(3) (5)

(pn=p)
Der Wert F, ) ist der kritische Wert der F-Verteilung fiir die Zahl der Beobachtungen n und
Parameter p. Dieser wird multipliziert mit der Standardabweichung s(y), der Wurzel von
V().

Bei der polynomialen Regression kommt der Wahl eines moglichst niedrigen Grades bei
ausreichender Anpassungsgiite eine herausragende Bedeutung zu. Prinzipiell 146t sich an n
Erntemittel ein Polynom vom Grad n-1 genau anpassen, aber die Funktion ,,overfitted” die
Daten dann. Gefolgt wurde der Empfehlung Hunt’s (1982), eine méoglichst einfache Funktion
zu wihlen und ,,biologische* Kriterien wichtiger zu erachten als statistische. Polynome hohe-
ren Grades wurden durch das Graphikprogramm Plotlt fiir WINDOWS, Version 3.1 angepasst
und der Kurvenverlauf visuell beurteilt. Ein ,,unbiologischer* Verlauf fiihrte zum Ausschlufl
des entsprechenden Polynoms: Beispielsweise wurden Polynome mit einem Umkehrpunkt im
Bereich abfallender Blattflichen nicht verwendet. Unter den verbleibenden Polynomen waren
statistische Entscheidungskriterien fiir die Wahl des Polynomgrades mal3gebend (siehe Draper
& Smith 1981, S. 294-379). Wihrend das Bestimmtheitsmal3 R? aufgrund des besseren Fits
mit jedem zusitzlichen Grad des Polynoms zunimmt, bezieht das gegeniiber dem R? nach un-
ten korrigierte ,,adjusted R,2 (Def. siehe Draper & Smith 1981, S. 91f.) den Verlust an Frei-
heitsgraden durch den zusitzlichen Parameter ein und kann bei Steigerung des Grades wieder
absinken. Das Polynom der Wahl sollte ein maximales R,? aufweisen. R,2 hat eine Beziehung
zu einer weiteren statistischen Priifgroe: Mallow’s C,, (Draper & Smith 1981, S. 2991f.). Bei
einem Vergleich mehrerer Polynome hat dasjenige mit dem hochsten Grad ein C,, das der
Zahl der Parameter p im Polynom entspricht. Gewihlt wurde ein Polynom niedrigeren Grades,

wenn sich mit einem geringeren Verbrauch an Freiheitsgraden ein C, - p ergab.

Die Uberpriifung der Datenanpassung mithilfe der Residuenanalyse

Als Residuen werden die Abweichungen der MeBwerte von dem fiir diesen Zeitpunkt an-
gepaBiten Funktionswert bezeichnet. Ihre Analyse kennzeichnet Modellfehler und gibt Auf-
schluf} dariiber, inwieweit die Basisannahmen der Regressionsanalyse erfiillt sind (Draper &

Smith 1981, S. 141-193). Die Residuen wurden gegen die Funktionswerte und gegen den Tag
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nach Aussaat aufgetragen. Sind die Voraussetzungen gegeben und ist das Modell adéquat,
sollten die Residuen in dieser Auftragung in einem horizontalem Band um die Null streuen.
Transformationsprobleme zeigen sich durch eine von der Hohe des Funktionswertes abhéngi-
gen Varianz. Wurde das falsche Modell gewihlt, streuen die Residuen in der Auftragung ge-
gen den Funktionswert systemisch um einen von Null verschiedenen Wert, z.B. fiir niedrige
Funktionswerte um einen Wert kleiner Null und fiir gro8ere um einen Wert grof3er Null. Zu-
satzlich wurde die Normalverteilung der Residuen iiber einen Kolmogoroff-Smirnoff-Test und
fiir n<60 iiber den auf eine Schiefe der Verteilung empfindlich reagierenden Shapi-

ro-Wilks-Test gepriift.

Statistische Vergleiche angepafiter Funktionen

Funktionen wurden an die Daten der Behandlungen (2 Kammerwiederholungen, Aus-
nahme: A-NF1,5 mit einem Kammerausfall wegen Ozonunfall) angepasst und graphisch dar-
gestellt. Miteingezeichnet wurden in die Graphiken 95% Working-Hotelling-Konfidenzbénder
mit Giiltigkeit fiir die gesamte Regressionsfunktion (Def. sieche Draper & Smith 1981 S. 31,
Sachs 1992 S. 556). Diese wurden von dem Graphikprogramm Plotlt fiir WINDOWS, Versi-
on 3.1 geliefert. Im Fall der Verhiltniswerte (z.B. LAR) wurden die Konfidenzbinder mit dem
Tabellenkalkulationsprogramm EXCEL 4.0 fiir WINDOWS berechnet (Niheres siehe unten).

Die 95%-Vertrauensbinder sind wie folgt zu interpretieren: Mit 95%iger Sicherheit ent-
hilt das jeweilige Band den Erwartungswert y fiir die Behandlung. Fiir einen Kurvenvergleich
gilt: Uberdecken sich die Vertrauensbereiche nicht, so besteht auf dem gewihlten Signifi-
kanzniveau (5%) ein statistisch signifikanter Unterschied (siehe Sachs 1993, S. 66). Uberdek-
ken sich die Vertrauensbereiche, so darf nicht davon ausgegangen werden, dal} keine signifi-
kanten Unterschiede bestehen (bes. bei Varianzheterogenitiit). Das Uberlappungskriterium ist

somit konservativ.

Die Kalkulation der relativen Wachstumsrate, der Verhdltnisgrofien und der Produktivitdts-

rate der Blattflicheneinheit

Leitet man das Polynom ab, das an die In-transformierten Daten der oberirdischen Trok-
kenmasse angepalBit wurde, ergibt sich die relative Wachstumsrate. Mathematisch reduziert
sich der Polynomgrad bei der Ableitung des Polynoms um eins. Da fiir die Oberirdische Trok-

kenmasse durchweg ein Grad von 3 gewihlt wurde, wird der Schitzer fiir den Erwartungswert
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der relativen Wachstumsrate durch das folgende quadratische Polynom beschrieben (Causton
& Venus 1981, S. 52f):
R=b, +2b,t + 3b,1* (6)

mit der Varianz (allgemein fiir ein Polynom vom Grad n):

v(R)=Y 220 V(b,)+ Y'Y i) Cov(b, b, i£ji ()

i=1 i=1 j=1

Fiir die Kalkulationen wurden also Parameter des Ausgangspolynoms fiir die Oberirdische
Trockenmasse sowie deren Varianz-Covarianz-Matrix bendtigt. Die Durchfithrung der Kal-
kulationen erfolgte mit EXCEL 4.0 fiir WINDOWS. Die Varianz-Covarianz-Matrix der Pa-
rameter lieferte die Multiple Lineare Regression innerhalb von SPSS fiir WINDOWS, Version
6.1.3. Ein 95% Working-Hotelling-Konfidenzband fiir die Kurve lief sich mit Gleichung 5
berechnen.

Die Kalkulation der ,,leaf area ratio* (LAR) soll als Beispiel fiir die Kalkulation der Ver-
hiltnisgrolen dienen. Wenn man eine klassische Wachstumsanalyse durchfiihrt, lassen sich
VerhiltnisgroBen, wie die LAR, fiir jede Pflanze bilden. Ein Behandlungsmittelwert der LAR
soll dann ein Schitzer fiir den Mittelwert der zugrundeliegenden Population sein. Causton &
Venus (1981, S. 23f) argumentieren gegen eine solche Vorgehensweise: Da die Basisdaten der
Blattfliche und Trockenmasse (annihernd) log-normal verteilt sind, ist es auch die Verhilt-
nisgroBe LAR. Deshalb ist es besser, die Analyse der LAR in logarithmischer Form auszufiih-
ren. Entsprechend wird auch in der funktionalen Wachstumsanalyse vorgegangen: Die
Schitzwerte fiir den natiirlichen Logarithmus der Blattflache (ZA ) und der oberirdischen
Trockenmasse (w) fiir einen Tag nach Aussaat t erhélt man dabei, abweichend von der klassi-
schen Wachstumsanalyse, aus den angepaf3ten Funktionen. Dann ist der Erwartungswert des

natiirlichen Logarithmus der LAR fiir den Tag t (Causton & Venus 1981, S.23f):
Eflog, (L, /W}=1, - )
mit der Varianz:
V{log, (L, /W}=V(I,)+V(¥) =2 Cov(i, W) 9)
Aus der Varianz kann nach Gleichung 5 wiederum das Konfidenzband berechnet werden.
Nach Causton & Venus (1981) ist der Covarianzterm problematisch. Sie geben auf Seite 55
eine Gleichung fiir dessen Abschétzung:
Cov(l, wy=r-{v(,) v} (10)
r ist dabei der Korrelationskoeffizient zwischen Blattfliche und oberirdischer Trockenmasse.

r wird berechnet nach:
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Y¥(,-1,)(w, - )

i=1 j=1

{ti(a, L)Y Y (w, —w,.)z};

i=1 j=1 i=1 j=1

=

(1)

Dabei sind 1a;; und w;; die Blattfldche und die Gesamttrockenmasse der j-ten Wiederholungs-
pflanze der i-ten Ernte. /,, und w, stehen fiir die Mittelwerte der N Wiederholungen der i-ten
Ernte.

Im Falle der LAR, die ausschlieBlich logarithmisch berechnet wurde, ist man damit am

Ende angekommen. Die SLA hingegen wurde nicht logarithmisch dargestellt. Dafiir muf3ten

folgende Kalkulationen durchgefiihrt werden — hier beispielhaft fiir die LAR dargestellt.
I 1 |
E(LA/W) = eXpLE{logg(LA /W) E-V{loge(LA/W)}J (12)

V(L, /W)= exp|2- E{log, (L, /W)}+V{log, (L, /W)}] x(exp[V{loge(LA w)i] - 1) (13)

Die Produktivititsrate der Blattflicheneinheit (NAR: E) wird geschitzt iiber die Bezie-
hung E = R/(LA/W). Wihrend Lo/W annihernd log-normal verteilt ist, ist die relative Wachs-
tumsrate R anndhernd normal verteilt (Causton & Venus 1981, S.55f). Schitzer fiir den Er-
wartungswert und die Varianz der NAR miissen durch Approximationsformeln (Causton &
Venus 1981, Appendix S.261) berechnet werden — dies ergibt sich als Konsequenz, weil die

NAR Quotient von R und LA/W mit den beschriebenen Verteilungen ist. Die Anwendung der
Formeln ergibt (Causton & Venus 1981, S.55):

3 2
E(E)= E(R)/ E(L,/W)+ER)-V(L,/W)/{E(L, W)} - CoR,L, /W)/{E(LA W)l (4
4
V(E)=V(R)/{E(L, /W)}* +{ER)Y -V(L,/W){E(L, )W)}
~2-E(R)-CoR, L, /W) /{E(L, W)}’ (15)
Problematisch ist abermals der Covarianzterm. Causton & Venus plddieren dafiir, in Erman-
gelung einer anerkannten Methode fiir die Abschitzung der Korrelation von R und L/W, den

Korrelationskoeffizienten (siehe Gleichung 10) auf Null zu setzen. So wurde auch hier verfah-

ren.



42 ERGEBNISSE

Praktische Auswertungsprobleme

Um die Prozedur ,,Multiple Linear Regression® des SPSS-Programm-Paketes fiir WIN-
DOWS, Version 6.1.3 fiir die Regression von Polynomen zu verwenden, mufite die Variable
,»lag nach Aussaat (t)* zunéchst potenziert werden (2, 3,..). Die SPSS-Prozedur dient eigent-
lich dazu, aus einer Vielzahl von Einflu3faktoren auf eine abhiingige Variable die wichtigsten
herauszufiltern und die Abhingigkeit mathematisch zu beschreiben. Abhingigkeiten zweier
Faktoren voneinander fiihren logischerweise zum Ausschluf} eines Faktors. Problematisch ist,
da} zwischen den ,,Variablen t, t2, t3... starke Abhéngigkeiten bestehen. Den Ausschluf} ver-
meidet man durch Herabsetzen des ,Tolerance Limits* iiber den gleichnamigen
SPSS-Syntaxbefehl.

Fiir die Errechnung der Verhiltniswerte und deren Konfidenzbénder wurden die Varian-
zen der Funktionswertschidtzungen benotigt. Fiir die LAR beispielsweise wurden die Varian-
zen der geschitzten Funktionswerte der Blattfliche und der oberirdischen Trockenmasse be-
notigt. Diese lieBen sich aus der Varianz-Covarianz-Matrix der Parameter, einschlieBlich b,
berechnen (siehe Gleichung 4). Wegen der besonderen Gleichungsstruktur (Multiplikation mit
verschiedenen Potenzen des Tages nach Aussaat t) drohten numerische Rundungsprobleme.
Wenn die einzelnen Varianzen/Covarianzen dieser Matrix bis auf die 8. Nachkommastelle
bekannt waren, wurde die Varianz bis auf die fiinfte Nachkommastelle genau berechnet. Dies
zeigte ein Vergleich der mit SPSS errechneten Werte mit Werten, die von Dr. G. Eichner vom
Mathematischen Institut der JLU Giefen mit dem Programm Mathematica kalkuliert wurden.
Mathematica rechnet mit Briichen ohne zu runden. Um eine Genauigkeit in der 8. Nachkom-
mastelle fiir die Varianzen/Covarianzen zu erreichen, war es erforderlich, die Primardaten mit
einem Faktor bis zu 10° in 1000er Schritten zu multiplizieren und jeweils die Vari-
anz-Covarianz-Matrix vom Programm errechnen zu lassen. Damit auch die Varianz von by
und alle Covarianzen der iibrigen Schitzer mit by von SPSS angegeben werden, wurde eine
Dummy-Variable mit dem Wert 1 fiir alle Tage nach Aussaat eingefiihrt. Anstelle eines Inter-

cept-Modells wurde dann ein Ursprungsmodell kalkuliert.

Die Kalkulation allometrischer Beziehungen

Causton & Venus widmen den allometrischen Beziehungen der Organ(-systeme) und ih-
rer Kalkulation in ithrem Buch mit ,,Relationships between plant parts* ein eigenes Kapitel
(Causton & Venus 1981, S.173-218). Ein einfache und kurze Einfithrung in allometrische
Berechnungen geben auch Sokal und Rohlf (1981, S.547ff) in einem Abschnitt iiber Modell 11
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Regression. Modell II Regression ist fiir Sokal & Rohlf der Spezialfall linearer Regression mit
fehlerbehafteter unabhiingiger Variable.

Die SproB-/Wurzel-Allometrie (und nicht das SproB:Wurzel-Verhiltnis) sollte fiir die
Weizensorte Minaret anhand der Daten aus dem Jahr 1995 berechnet werden. SproB3- (S) und
Wurzel-Trockenmasse (R) verhalten sich zueinander wie (Causton & Venus 1981, S. 173):

S=a-R* (16)

Nach In-Transformation ergibt sich fiir Spro3/Wurzel eine sogenannte lineare Allometrie:
InS=Ina+k-InR 17
In der doppelt-logarithmischen Auftragung ist k die Steigung der Allometrie mit folgender
Bedeutung: k ist das Verhiltnis der Relativen Wachstumsraten von Spro3 und Wurzel (Cau-
ston & Venus 1981, S. 181). Je groBer k ist, desto stirker wird das SproBwachstum gegeniiber
dem Wurzelwachstum gefordert. Weil die Wurzeltrockenmasse fehlerbelastet ist, kann man
keine ,,normale‘ Regression (Modell I Regression nach Sokal & Rohlf) durchfiihren. Stattdes-
sen wurde hier die sogenannte ,,reduced major axis‘ oder ,,geometric mean‘ Regression nach
den Angaben von Sokal & Rohlf angewendet. Im folgenden werden die benétigten Gleichun-

gen prisentiert:

L _ 4 SD(nS) (18)
SD(InR)
SD steht fiir Standardabweichung.
Ina=MW(InS) -k - MW(InR) (19)
In a ist der Achsenabschnitt in der doppeltlogarithmischen Auftragung.
SE (k)= SE(b) (20)
b stellt die Steigung der normalen Regression dar.
95%CI =1, 4s.16) - SE (k) (21)

95%ClI représentiert das 95% Konfidenzintervall fiir k; SE ist der Standardfehler von k, t der
5%-Grenzwert der t-Verteilung fiir die zugehorigen Freiheitsgrade. Signifikante Behandlungs-
unterschiede auf dem 5% Signifikanzniveau bestehen, wenn die Konfidenzintervalle einander

nicht iiberlappen.
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III.1.2 Der Weg zu einem kombinierten Photosynthese-/Stomata-Modell

Fiir ein Verstidndnis, wie das Photosynthese-Modell nach Farquhar et al. (1980) aufgebaut ist
und welche Riickschliisse aus Veridnderungen der A/ci-Kurven nach Wachstum unter erhohter
CO,-/0Os-Konzentration gezogen werden konnen, ist Voraussetzung, dal man sich mit den
Basiskonzepten der Kurven vertraut macht. Insofern beschiftigt sich der erste Kapitelabschnitt mit
diesen Konzepten.

Der ,Normalfall“ ist, dal A/ci-Kurven mit offenen Photosynthese-MeBsystemen und
angeschlossener Gasmischanlage aufgenommen werden (allgemein: Field et al. 1989; Beispiele:
Sage et al. 1989, Harley & Sharkey 1991, Harley et al. 1992, Tuba et al. 1994). Wenige Autoren
haben bisher geschlossene Mef3syteme fiir eine Aufnahme von A/ci-Kurven eingesetzt (Beispiel:
Pettersson & McDonald 1992). Von Erfahrungen, die mit der Aufnahme von A/c;-Kurven durch
ein geschlossenes Photosynthese-MefBsystem gemacht wurden, handelt der zweite Abschnitt.

Anhand von A/ci-Kurven kann das Photosynthese-Modell von Farquhar et al. (1980)
parametrisiert werden. Eine Beschreibung des Photosynthese-Modells nimmt der dritte Abschnitt
vor. Eine Photosyntheserate 16t sich (nur) aus Umweltvariablen vorhersagen, wenn man das
Photosynthese-Modell mit einem Stomata-Modell kombiniert. Folglich ist im letzten Abschnitt

eine Beschreibung des empirischen Stomata-Modells zu finden.

Konzepte der A/ci-Kurven

Der interzellulidre CO,-Partialdruck (c;) berechnet sich auf der Angebotsseite aus stomatérer
Leitfahigkeit fiir CO, (g5 coz, Steigung der Angebotsfunktion) und dem CO,-AuBenpartialdruck
(ca), wie Abbildung 3.1 zeigt. Das c; ergibt sich bei Momentanmessung (A aktuell) als Schnitt-
punkt von Angebotsfunktion und Nachfragefunktion des Mesophylls. Die Nachfragefunktion des
Mesophylls stellt die eigentliche A/ci-Kurve dar. Der Bezug der Photosynthese auf ¢; macht unab-
héngig von der Stomatareaktion.

Auf der A/ci-Kurve existieren 3 Bereiche der Photosynthese-Limitation (Farquhar & von
Caemmerer 1982, Harley & Sharkey 1991):

1) Bei niedrigem c; limitiert die RubisCO die Photosynthese (RubisCO-Limitation). Die Kurve
stellt einen kleinen Ausschnitt der Michaelis-Menten-Kinetik der RubisCO dar. Eine wichtige
GroBe ist hier die Anfangssteigung (Carboxylierungseffizienz CE), die mit der Zahl aktiver Ru-
bisCO-Zentren korreliert.

2) Es folgt eine Limitation durch Regeneration des Primérakzeptors RuBP, die v.a. bedingt ist

durch die Lichtprozesse (e -Transport-Limitation).
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3) Bei hohem c; (bes. bei tiefer Temperatur) wird der Abtransport der Photosynthese-Produkte li-
mitierend. Im Cytoplasma von Mesophyllzellen reichern sich Triosephosphate an, wodurch die
Chloroplasten an anorganischem Phosphat P; verarmen (P;-Limitation, Harley & Sharkey 1991).
Liegt eine P;-Limitation vor, hemmt weitere Erhohung des c; charakteristischerweise die Photo-
synthese (,,reversed sensitivity of assimilation to CO,*). Bei Bedarf (niedrige Temperatur) wurde
das Modell von Farquhar et al. (1980) nach Harley & Sharkey (1991) um die P;-Limitation erwei-

tert.

RubisCO ___.-"i;'-Transport

Limitation / Limitation P,-Limitation
24« >< >4 >
1
c\ll 16 Nachfragefunktion
£
° |
£ Angebotsfunktion
=
< g
Carboxylierungs- :
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Abb. 3.1: Konzepte der A/c-Kurven am Beispiel: Weizensorte Minaret 1995, 2. Anzucht, Bliite, Behdlg. A-NF
(PPFD = 1650 pumol m” 5™, Ty, = 21°C)

Die Aufnahme von A/ci-Kurven mit einem geschlossenen Photosynthese-Mef3system

Das geschlossene Photosynthese-MeBsystem LI-6200 (LI-COR, Lincoln, NE, USA) wur-
de fiir die Kurvenaufnahme eingesetzt. Bei der Kurvenaufnahme mit einem geschlossenen
System muBl eine hohe Anfangskonzentration eingestellt werden; durch die
Blatt-Photosynthese selbst kommt es dann im geschlossenen Kreislauf zu einer Abnahme der
CO,-Konzentration. Im Gegensatz zur Momentanmessung der Photosyntheserate herrscht bei
der Kurvenaufnahme zeitweise ein hoher CO,-Konzentrationsgradient zwischen Kuvet-

ten-Innerem und AuBenluft. Deshalb wurde nach Angaben von LI-COR eine Korrektur der
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Gaswechselberechnungen um die Leckrate durchgefiihrt (McDermitt 1991 ,,LI-COR applica-
tion note 103%).

Pettersson & McDonald (1992) erhohten die CO,-Anfangskonzentration im LI-6200, in-
dem sie ausgeatmete Luft am Umschaltventil zwischen offenem und geschlossenem Modus
einbliesen. Ausatemluft enthilt bekanntlich Kohlendioxid in einer Konzentration von unge-
fahr 4-5 Vol.%. Da das Blatt der hohen Konzentration iiber einen ldngeren Zeitraum ausge-
setzt war und es einige Minuten dauerte, bis die Konzentration so weit (auf ca. 2000 ppm)
abgesunken war, dall der MeBbereich des Infrarot-Gasanalysators (IRGA) erreicht war, kamen
mir Zweifel, ob die Photosynthese durch das Kohlendioxid nicht geschéddigt wird. Probleme
kann auch der hohe Wasserdampfgehalt der ausgeatmeten Luft verursachen. Das System wur-
de durch eine Konstruktion verbessert, die fiir eine CO,-Injektion geeignet war: Mit einer gas-
dichten Hamilton-Spritze (1000ul) wurde Kohlendioxid am oben erwédhnten Umschlagventil
durch eine GC-Membran in den Kreislauf injiziert, um eine Anfangskonzentration von ca.
1500 ppm einzustellen. Dafiir wurden bei einem Gesamtvolumen des Systems von 566 cm’
ca. 600ul reines Kohlendioxid bendtigt, das aus der Gasversorgung der Open-Top-Anlage
aufgenommen wurde. In der Zeit, die dies erforderte (ca. 5-10 min.), konnte sich die Pflanze
an das sittigende Lichtangebot (PPFD = 1650 umol m?s™?) des Halogenstrahlers adaptieren.
Bei der 2. Anzucht wurde noch vor der Kurvenaufnahme die aktuelle Photosyntheserate ge-
messen. Die Start-Injektion muflte wegen der hohen Flurate im System sehr schnell (ca.5 s)
erfolgen, damit nicht ein Teil des injizierten Kohlendioxids das System schon wieder verlas-
sen hatte.

Durch die Blattphotosynthese nahm die CO,-Konzentration im geschlossenen Kreislauf
ab, bis der Kompensationspunkt erreicht war. Je nach eingespannter Blattfliche dauerte dieser
Vorgang 30-45 Minuten. Das System wurde so programmiert, da} eine Photosyntheserate
berechnet wurde aus der Zeit, die jeweils fiir die Abnahme der CO;-Auflenkonzentration um
30 ppm notig war. Es handelte sich also um eine dynamische Methode der Kurvenaufnahme.
Nach McDermitt et al. (1989) zeigten Kurven, die mit dem geschlossenen
LI-6200-PhotosynthesemeBsystem aufgenommen wurden, eine hervorragende Ubereinstim-
mung mit simultan von einem offenen MeBsystem gemessenen. Eigene Versuche, iiberein-
stimmende Kurven simultan mit dem LI-6200 und dem Waltz-Minikuvettensystem der Ar-
beitsgruppe von Prof. Esser aufzunehmen, waren weniger erfolgreich. Da fiir Farquhar et al.

(1980) ,,steady state“-Bedingungen Voraussetzung sind, blieben Zweifel an der dynamischen
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Methode der Kurvenaufnahme. Aus den Ergebnissen jedoch folgt die Vertrauenswiirdigkeit
der Methode (siehe Kapitel 111.2.5.4).

Durch den CO,-Absorber aus Natronkalk (= Gemisch aus NaOH, KOH, Ca(OH),, fest),
der iiber ein Ventil seriell in den Kreislauf geschaltet werden kann und normalerweise der
Nullpunkt-Kalibration des IRGA dient, war es moglich, die CO,-Konzentration im System bis
ungefihr auf Null zu erniedrigen. So konnte ein Kurvenabschnitt unterhalb des Kompensati-
onspunktes generiert werden. In diesem Abschnitt war das System so programmiert, daf} jede
Verinderung der CO,-AuBenkonzentration um 4 pmol mol™ zur Berechnung einer Photosyn-
theserate fithrte. Durch Photorespiration und Atmung erhohte sich in diesem Kurvenabschnitt
die CO,-Konzentration und niherte sich dem CO,-Kompensationspunkt von unten an. Dem
ganzen lag die Idee zugrunde, daB sich eine bessere Abschitzung der Carboxylierungseffizi-
enz vornehmen 146t, wenn oberhalb und unterhalb des Kompensationspunktes Datenpunkte
vorliegen. Nachdem eine lineare Regression durchgefiihrt worden war, welche Datenpunkte
oberhalb und unterhalb des Kompensationspunktes einbezog, zeigte eine Analyse der Residu-
en aber Abweichungen von der Linearitit. Dies erinnert an den Kok-Effekt, der das Verhalten
von Lichtséttigungskurven unterhalb des Lichtkompensationspunktes kennzeichnet und des-
sen biologische Bedeutung darin liegt, dal er Unterschiede der Atmung im Licht und im Dun-
keln sichtbar macht (Villar et al. 1994). Ob das hier gefundene Verhalten eine biologische
Bedeutung hat, wurde nicht hinterfragt. Auf jeden Fall wurden bei der weiteren Auswertung
Daten unterhalb des Kompensationspunktes ausgeschlossen.

Fiir die Diagnose einer P;-Limitation haben A/ci-Kurven eine Bedeutung, die bei redu-
zierter Sauerstoffkonzentration (2% O;) aufgenommen werden (Sharkey 1985, Harley &
Sharkey 1991). Charakteristisch fiir eine Pj-Limitation ist, dal die Photosynthese absinkt,
wenn die Photorespiration durch Verwendung einer 2%igen Sauerstoffkonzentration unter-
driickt wird. Die ,,Bruttophotosynthese®, die man bei 2% O, mift, liegt damit unterhalb der
,Nettophotosynthese* (gemessen bei 21% O,). Harley & Sharkey (1991) erklédren dieses Ver-
halten mit einer Phosphatfreisetzung, die mit der Photorespiration verbunden ist und die die
Phosphat-Limitation der Photosynthese abschwicht. Technisch wird bei offenen Photosynthe-
se-MeBsystemen eine Gaszusammensetzung mit reduzierter Sauerstoffkonzentration erzeugt,
indem man die Gasmischanlage anstelle von Luft und Kohlendioxid mit Stickstoff und Koh-
lendioxid betreibt. Es enstand die Idee, die Praxis des offenen Systems auf das geschlossene
System zu iibertragen und eine Kurvenaufnahme bei reduzierter Sauerstoffkonzentration

durchzufiihren. Hierzu wurde an das Umschlagventil ein mit Stickstoff gefiillter Luftballon
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angeschlossen. Nachdem das System eine Zeit lang im offenen Modus CO;- und O,-freie Luft
aus dem Ballon gesogen hatte, wurde wiederum CO, auf die beschriebene Weise injiziert, um
eine hohe CO,-Anfangskonzentration zu erzeugen, und dann das Ventil auf geschlossenen
Modus umgestellt. Danach erfolgte die Kurvenaufnahme wie bereits beschrieben.

Allgemein traten bei der Aufnahme von A/c;-Kurven folgende Probleme auf:
1) Die ersten Photosyntheseraten bei hohem c; lagen vielfach niedrig, d.h. es dauerte eine ge-
wisse Zeit bis sich die Fliisse stabilisiert hatten. Solche Werte wurden bei der Auswertung
nicht beriicksichtigt.
2) Wie sich herausstellte, war es notwendig, die relative Feuchte im System konstant zu hal-
ten. Geschah dies nicht, resultierte aus dem Drift der relativen Feuchte und der damit verbun-
denen  Stomata-Reaktion  vermutlich eine  Fehlberechnung der interzellulidren
CO,-Konzentration, erkennbar an einer fiir das berechnete c¢; zu niedrigen Photosyntheserate.
Auch hier war das Mittel der Wahl, solche Werte nicht zu beriicksichtigen.
3) Nimmt man eine Kurve bei reduzierter O,-Konzentration auf, ist der Konzentrationsgra-
dient fiir Sauerstoff bedeutend hoher als fiir Kohlendioxid. Insofern spielen fiir Sauerstoff
Lecks im System eine groflere Rolle. Wegen der groftenteils hoheren Bruttophotosynthese
war der Zeitraum kiirzer, der fur die Kurvenaufnahme bei reduzierter O,-Konzentration erfor-
derlich war. Dies war natiirlich von Vorteil. Trotzdem: Wenn bei der Kurvenaufnahme kein
Sauerstoff eingedrungen wire, sollte das eingespannte Blatt auch am Ende keine Photorespi-
ration und keine Atmung zeigen und die Kurve miiite gegen einen Kompensationspunkt ¢; = 0
Pa streben. Tatsdchlich wurden mit Rp = 0 aber Kompensationspunkte zwischen 0,61 und 0,8
Pa bestimmt. Daraus wurde geschitzt, dal die Sauerstoffkonzentration wihrend der Messung
stets unter 5% blieb, jedoch nicht unter 2%.
4) Meist lag die bei reduzierter Sauerstoffkonzentration aufgenommene Kurve in einem Be-
reich hoher c; deutlich unterhalb der am gleichen Blatt aufgenommenen normalen A/c;-Kurve,
obwohl diese in dem Bereich kein Anzeichen fiir eine P;-Limitation aufwies. Dies wurde als
langsame Erholung der Photosynthese von dem anfinglichen Einstrom CO,-freien Stickstoffs
gedeutet. Bei der Auswertung wurde der Bereich hoher ¢; fiir O,-reduzierte Kurven ausge-
grenzt. Fiir die Diagnose einer Pj-Limitation waren diese Kurven also so nicht geeignet. Im
Ergebnisteil (Kapitel III.2) wurde deshalb auf eine Darstellung der Ergebnisse aus
Al/ci-Kurven, die bei reduzierter Sauerstoffkonzentration aufgenommen wurden, verzichtet.

Hier soll aber mit Abbildung 3.2 ein Beispiel gebracht werden, das beide an einem Blatt

aufgenommenen Kurven enthilt. Einerseits zeigen die Kurven eine gelungene Ubertragung
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der Praxis offener MeBsysteme auf das geschlossene, andererseits wird deutlich erkennbar,
wie eine kurzfristig erhohte CO,-Konzentration das Verhiltnis von Nettophotosynthese (For-

derung) und Photorespiration (Hemmung) beeinfluf3t.

40
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Abb. 3.2: Bei normaler und reduzierter Sauerstoffkonzentration aufgenommene A/ci-Kurven am Beispiel Wei-
zensorte Minaret 1995, 1. Anzucht, Bestockung, A-NF. MeBbedingungen: PPFD = 1650 pumol m?s! ,

Tglae = 28°C. Der schraffierte Bereich entspricht Photorespiration incl. Atmung (Rp).

Das Photosynthese-Modell

Das verwendete Photosynthese-Modell ist eine nach Sharkey (1985) modifizierte Version
des Modells von Farquhar, von Caemmerer & Berry (1980). Sharkey fiihrte zusitzlich die
Phosphat-Limitation in das Modell ein, die auftritt, wenn in der Pflanze ein Kohlenhydra-
triickstau entsteht, sich Triosephosphate im Cytosol von Mesophyllzellen anreichern und de-
ren Chloroplasten an anorganischem Phosphat verarmen.

Die Nettoassimilation (A) ist danach gegeben durch:
0,5-0
T-C,

)~ R, = min{w,,w,, W, }-(1- )R, (22)

(V. = Carboxylierungsrate der RubisCO; O,C; = CO,-, O,-Partialdruck; Rp = ,,day respirati-

on* Respiration im Licht; T = Spezifititsfaktor der RubisCO; min = Minimum)
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W., Wj, W, beschreiben darin die limitierenden Prozesse in den 3 Limitationsbereichen der
Alci-Kurve.
1) Die RubisCO-Limitation ist ausschlieflich abhingig von der Enzymcharakteristik der Ru-
bisCO:

w = Vems G (23)

¢ C +K,

(Ve max = maximale Carboxylierungsrate der RubisCO, K, = Michaelis-Menten-Konstante der
RubisCO = K, (1+0/K,))

Harley et al. (1992) haben den Bereich iiber die aus einem biochemischen Experiment
bekannte Temperaturabhingigkeit von K., K, (Michaeliskonstanten fiir Carboxylierung, Oxy-
genierung) und T modelliert. Fiir Weizen ergaben sich bei dieser Vorgehensweise starke Ab-
weichungen von den Daten (Daten nicht gezeigt). Auf Anregung von Dipl. Physiker J.
Hoffstadt aus der Arbeitsgruppe von Prof. Esser und abweichend von Harley et al. wurde des-

halb hier fiir die Modellierung der RubisCO-Limitation CE in den Mittelpunkt gestellt.
Fiir A gilt dann bei Vorliegen der RubisCO-Limitation:

_(c-T%
_ C max i _
A= CK R, (24)

V

(I'* = Scheinbarer Kompensationspunkt nach Addition von Rp)
Durch Differentiation dieser Gleichung nach ¢; erhidlt man nach Farquhar & von Caemmerer
(1982):

dA I'*+K,

= _vy —_m 25
dCl- C max (Cl + Km)2 ( )

An I'* ergibt sich daraus CE nach:

dA VC max
d_Cl. =CE = —F K (26)

CE lieB sich aus einer A/ci-Kurve ermitteln wie folgt: Zunichst wurde ein mittleres Rp

auf die Werte addiert. Zugrundegelegt wurden 0,82 pmol m? s’

aus n=16 Messungen der
Dunkelatmung bei 30°C sowie 0,27 pmol m™ s™ bei 21°C. An die 3 Werte mit dem niedrig-
sten ¢; wurde (wie in Abb. 3.1 zu sehen) eine Gerade angepalit. Deren Steigung war CE, deren

Schnittpunkt mit der x-Achse I'™*.
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Setzt man (26) in (24) ein, ergibt sich eine Gleichung mit einer Unbekannten, ndmlich K,,:

(c,.—r*)-(ul;]

m

A=CE- -R, (27)
)
I=*
A=W;-(1-") =R, (28)

Ky, und J.x (siehe unter 2) wurden iiber das Minimum der Gleichungen (27) und (28)
mittels Nichtlinearer Regression (SPSS fiir WINDOWS, Version 6.1.3) simultan geschitzt.
Das Minimum der Gleichungen (27) und (28) wurde an Daten angepalit, die aus dem
ci-Bereich stammten, in dem die Photosynthese mit zunehmendem c; anstieg.

V¢ max 1St dann:

V. =CE-(T*+K) (29)

€ max

2) Die weiteren Schritte der Modellierung erfolgten nach Harley et al. (1992) sowie Harley &

Baldocchi (1995). Die Limitation durch die e-Transportrate (J) ergibt sich aus:
J-C,

4. (c +2.1%

(30)

Diese Gleichung setzt indirekt voraus, dall vier Elektronen ausreichend ATP und NADPH fiir
die RuBP-Regeneration im Calvin-Zyklus erzeugen (Farquhar & von Caemmerer 1982).
Die Lichtabhéngigkeit von J ist gegeben durch:
o-1
[ a1’ ]1/2
I+——
Jmax

(oo = Effizienz der Lichtenergie-Konversion auf der Basis eingestrahlten Lichts [mol e/mol

J= (31)

Photonen] wird mit 0,24 angenommen, I = PhotonenfluBdichte [umol m> s'l], Jmax = lichtge-

séttigte e’ -Transportrate)

Jmax 1St temperaturabhéngig tiber die Arrhenius-Gleichung (Harley et al. 1992):
exp[c - AH, /(R-T, )|

) 1+exp|(AS- T, -aH,)/(R-T, )]

J

max

(32)

(R = Gaskonstante, Tx = Blattemperatur [K], ¢ = Konstante, AH, = Aktivierungsenergie, AHq

= Deaktivierungsenergie, AS = Entropieterm)
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3) Fiir die P;-Limitation gilt:

I=*

v,
W,=3-TPU += (33)

(TPU [umol m™ s™'] = Triosephosphatverbrauch)
TPU wurde durch nichtlineare Regression geschitzt. Zugrundegelegt wurde der Bereich der

Daten, in dem die Photosynthese mit zunehmendem c; abfiel.

Das Stomata-Modell

Die interzellulire CO,-Konzentration kommt zustande durch das Zusammenspiel der
Photosynthese-Eigenschaften des Mesophylls und der Stomataleitfahigkeit fiir Wasserdampf
(gs). ci wird als unabhingige Variable im Photosynthese-Modell bendtigt. ¢; ergibt sich auf der

,»Angebotsseite* (siche oben, Abbildung 3.1) aus:
A-1,6-100

- 8

(C, = CO,-Partialdruck auBerhalb der Grenzschicht, 1,6 = Verhiltnis der Diffusivitiaten fiir

¢ =C

L a

(34)

CO; und H;0, 100 = Korrektur , wenn A in pmol m? st und g in mmol m s'l)

Um die Photosyntheserate (nur) aus Umweltvariablen vorhersagen zu konnen, ist es not-
wendig, das Modell der Assimilation mit einem Stomata-Modell zu kombinieren. Mangels
mechanistischer Modelle mufite ein empirisches Modell des Stomataverhaltens herangezogen
werden. Harley et al. (1992) haben sich eines vereinfachten Ball, Woodrow & Berry-Modells
(Ball et al. 1987) bedient. Ball et al. (1987) beschrieben die Stomataleitfihigkeit fiir Wasser-
dampf durch die lineare Gleichung (vor =):

A-h, A-RH
KA

(hg und C,; = Relative Feuchte und CO,-Partialdruck an der Blattoberfliche innerhalb der

8, =80t & (€R)

Grenzschicht, gy = Minimale Stomataleitfihigkeit im Lichtkompensationspunkt bei A = 0, g;
= Empirischer Sensitivititskoeffizient der Stomataleitfahigkeit gegeniiber Assimilation,
CO,-Partialdruck, Feuchte und Temperatur)

Die von Harley et al. (1992) eingefiihrte Modifikation (nach =) bestand in einem Ersatz
der Relativen Feuchte und des CO,-Partialdrucks innerhalb der Grenzschicht durch entspre-
chende Werte auBlerhalb der Grenzschicht (RH, C,). Wegen der hohen Ventilationsrate, die in
Kuvetten erreicht wird und die den Einfluf der Grenzschicht minimiert, wird der so einge-

fiihrte Fehler gering sein.
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Leuning (1995) modifizierte das Ball, Woodrow & Berry Modell der Stomataleitfihigkeit
wie folgt:
A
(¢, -1)-(1+D,/D, )]

(Ds und ¢, = Wasserdampfsittigungsdefizit und CO,-Konzentration an der Blattoberfldche

8§, =8 ta, (36)

innerhalb der Grenzschicht, Dy und a; = Empirische Koeffizienten, ' =
CO,-Kompensationspunkt)

Nach Leuning verbesserte die Einfiihrung von I' das Modellverhalten bei niedrigen
cs-Werten. Die hyperbolische Abhingigkeit der Stomataleitfihigkeit vom Wasserdampfsitti-
gungsdefizit, die die lineare Abhingigkeit von der Relativen Feuchte ersetzte, beschrieb in
Leuning’s Artikel das Verhalten von Leitfdhigkeit und interzelluldirer CO,-Konzentration auf
Variation der Luftfeuchte besser. Die Modellparameter Dy und a; zeigen eine hochgradige
negative Korrelation, d.h. die Wahl des einen beeinflult die Schitzung des anderen. Dy wurde
von Leuning festgehalten mit dem Ergebnis, da3 das Modell sich wiederum (wie bei Ball et
al. 1987) auf eine Geradengleichung reduziert — freilich mit anderer Abhéngigkeit von der
Luftfeuchte. Beste Resultate wurden durch das Leuning-Modell erreicht, wenn die Pflanzen
gut mit Wasser versorgt waren.

In diesem Experiment wurde das vereinfachte Stomata-Modell nach Harley et al. (1992)
anhand von 1994 an der Weizensorte Minaret erhobenen Daten der Stomataleitfihigkeit pa-
rametrisiert. Bei Anwendung des kombinierten Photosynthese-/Stomata-Modells muf fiir c;
iterativ eine Losung gefunden werden, da A und g; voneinander abhingig sind. Mittels Glei-
chung (22) und (36) konnten fiir ein Start-c; Photosyntheserate A und Stomataleitfidhigkeit g
errechnet werden. c¢; wurde dann solange variiert, bis Gleichung (35) erfiillt war. Praktisch
wurde die Iteration in EXCEL 4.0 fiir WINDOWS mit dem Befehl ,,Zielwertsuche* durchge-
fiihrt. Wegen der oben geschilderten Vorteile wurde zusitzlich tiberpriift, ob das Modell von

Leuning (1995) bei der Parametrisierung einen besseren Fit ergab.
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lll.2 Der Kohlenstoffhaushalt von Weizenpflanzen in der Interaktion erhéhter

CO,-, O3-Konzentration und Stickstoffversorgung

II1.2.1 Oberirdische Biomasse, Harvest-Index und Ertrag zur Erntereife

Dieses Kapitel gibt Antworten auf die speziellen Fragen: ,,Welche CO,-Forderung der
Oberirdischen Trockenmasse trat zur Erntereife auf?* und ,,Blieb die Forderung des Korner-
trages zur Erntereife — eine Kohlenstoffsenken-Reaktion — hinter der Wachstumsforderung
zuriick 7%

Zur Kldrung wurden an zwei Sommerweizensorten Biomasse-Ernten zur Reife durchge-
fiihrt: 1994 wurde hierfiir die Sorte Nandu exponiert, 1995 die Sorte Minaret. Tabelle 3.1
stellt dar, welchen Einflu8 Exposition und Stickstoffdiingung auf Oberirdische Biomasse und
Ertrag hatten.

Bei der Sommerweizensorte Nandu steigerte die hochste CO,-Stufe oberirdische Trok-
kenmasse und Ertrag um ca. 50% in der ,,+Diingung* und um ca. 40% in der ,,-Diingung*. Der
Zuwachs des Ertrages blieb kaum hinter dem der oberirdischen Trockenmasse zuriick. Wih-
rend CO; in der ,,-Diingung* die Bestockung in der gleichen Groflenordnung wie die Bio-
masse forderte, lag die Bestockungsreaktion auf CO,-Begasung in der ,,+Diingung* niedriger.
Dieses Ergebnis 148t sich interpretieren als stirkere CO,-Forderung des Wachstums einzelner
Triebe in der ,,.+Diingung®. Der einzige Einfluf}, den Ozonerh6hung auf die Parameter der
Sorte Nandu in Tabelle 3.1 hatte, war eine Forderung der Bestockungstriebe. Die
N-Versorgung der ,,+Diingung® forderte alle Parameter hochstsignifikant mit Ausnahme der
Bestockung (einfach signifikant). Die Diingung war damit 1994 die einzige Behandlung, die
auf den Harvest-Index Einflufl nahm. Bei der Sommerweizensorte Nandu trat keine Reduktion
des Wachstums durch Ozon auf.

Die Sorte Minaret zeigte 1995 in der ,,+Diingung* eine CO,-Forderung von oberirdischer
Biomasse und Ertrag um ca. 50%, vergleichbar derjenigen fiir die Sorte Nandu im Jahr zuvor.
Die Forderung in der ,,-Diingung* fiel mit 30% schwicher aus als bei Nandu. Weil die Reak-
tion auf Diingung je nach CO,-Konzentration unterschiedlich ablief, ergab die Varianzanalyse
hochsignifikante Interaktionen CO, x Diingung. Auch bei dieser Sorte blieb der Zuwachs des
Ertrages nicht hinter dem der oberirdischen Trockenmasse zuriick. Ozonbegasung fiihrte nur
in der Behandlung A320-NF1,5; +Diingung zu deutlich reduzierter Trockenmasse und redu-
ziertem Ertrag. CO,-Exposition nahm auf die Bestockung weniger Einfluf3 als bei der Sorte

Nandu; dies bedeutet, daf} das stiarkere Wachstum einzelner Triebe einen groBeren Beitrag zur
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CO,-Wachstumsforderung geleistet hat. Die Bestockung stand stirker unter dem Einflufl von
Ozon und Diingung als unter dem von CO,. Die hochste CO,-Stufe forderte in der
»+Diingung* die Bestockung nur, wenn sie nicht mit Ozonbegasung kombiniert war. Der Har-
vest-Index war durch die Behandlungen nicht verdndert. Eine Ausnahme stellte die Behand-
lung A160-NF; +Diingung dar: Hier war der Harvest-Index erniedrigt. Dieses Ergebnis ist
verantwortlich fiir den hochsignifikanten CO,-Einfluf} der Varianzanalyse.

Nach der Beschreibung der interaktiven Wirkung von Kohlendioxid, Ozon und
N-Versorgung kann nun die zweite eingangs gestellte Frage folgendermallen beantwortet wer-
den: Bei beiden Sorten forderte erhohte CO,-Konzentration Oberirdische Biomasse und Ertrag
in gleichem AusmaB; sie lie den Harvest-Index unveréndert.

1994 wurde an der Sorte Minaret ein Zusatzexperiment zum Kohlenhydrat-Gehalt der
Halme durchgefiihrt. In diesem Jahr forderte CO,-Begasung (A320-NF, +Diingung) die ober-
irdische Biomasse der Sorte Minaret um 49,7% und den Ertrag um 43,2% (vgl. Kapitel
11.2.4.4).

Kurzzusammenfassung:

e Sortenspezifische Unterschiede in der Reaktion auf CO,-Exposition, z.B. in der Bestok-
kungsreaktion, traten auf.

e Die Sorte Nandu zeigte in der hochsten CO,-Stufe einen Zuwachs von oberirdischer Trok-
kenmasse und Ertrag um 50% in der +Dgg., um 40% in der -Dgg.. In der -Dgg. wurde nur
die Bestockung, in der +Dgg. auch das Einzeltriebwachstum gefordert.
N-Mangelversorgung reduzierte den Harvest-Index. Ozon forderte die Bestockung, fiihrte
aber nicht zu reduziertem Wachstum und Ertrag.

e Zuwichse der Sorte Minaret betrugen in der hochsten CO,-Stufe 50 und 30% in der +Dgg.
bzw. -Dgg.. Die Reaktion in den beiden Diingestufen war damit unterschiedlich genug fiir
den varianzanalytischen Befund einer Interaktion CO, x Dgg.. Im Vergleich mit Nandu war
der Anteil des Einzeltriebwachstums an der CO,-Forderung stirker. Die Forderung der Be-
stockung in der hochsten CO,-Stufe blieb bei Ozonbegasung aus. Dies war fiir Minaret der
einzige signifikante Ozoneffekt auf Biomasse und Ertrag.

¢ Die CO,-Forderung von Wachstum und Ertrag war identisch; der Harvest-Index verschob
sich durch CO; nicht.
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Tab. 3.1:

Wachstum und Ertrag der Sommerweizensorten Nandu im Jahr 1994 und Minaret im Jahr

1995.
Behandlungsvergleich (% Diff. = % Differenz)
Ergebnisse der 2-(3-)faktoriellen Varianzanalysen

Sorte Nandu im Jahr 1994
Behandlung Dgg. Oberirdische  Zahl der Triebe Kornertrag Harvest-Index
Biomasse [2/Topf]
[g/Topf]
A-NF1,5 + 13,64 6,25 6,32+0,48 0,46+0,030
A-NF + 12,46 6,00 5,72+0,98 0,46+0,016
A160-NF + 17,38 7,75 7,90+0,63 0,45+0,022
A320-NF + 18,73 7,63 8,41+0,69 0,450,018
A320-NF1,5 + 19,40 9,25 8,66+0,48 0,45+0,032
A-NF - 10,89 5,88 4,71+0,78 0,40+0,021
A160-NF - 13,88 7,50 5,97+0,87 0,410,016
A320-NF - 15,66 8,29 6,58+0,36 0,400,016
Vergleich Dgg. Oberirdische  Zahl der Triebe Kornertrag Harvest-Index
Biomasse
[% Diff.] [% Diff.] [% Diff.] [% Diff.]
A-NF/A-NF1,5 + +8 +4 +10 0
A320-NF/A320-NF1,5 + +4 +21 +3 0
A-NF/A160-NF + +39 +29 +29 -2
A-NF/A320-NF + +50 +27 +47 -2
A-NF/A160-NF - +27 +28 +27 +3
A-NF/A320-NF - +44 +41 +40 0
Varianzanalyse: P-Werte fiir P-Werte fiir P-Werte fiir P-Werte fiir
Variationsursache Oberirdische  Zahl der Triebe Kornertrag Harvest-Index
Biomasse
Faktor CO, 0,000 0,000 0,000
Faktor Dgg. 0,000 0,042 0,000 0,000
Interaktion CO, x Dgg.
Faktor CO, 0,000 0,000 0,000
Faktor O; 0,011

Interaktion CO, x O;
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Fortsetzung Tab. 3.1:

Wachstum und Ertrag der Sommerweizensorten Nandu im Jahr 1994 und Minaret im Jahr
1995.

Behandlungsvergleich (% Diff. = % Differenz)

Ergebnisse der 2-(3-)faktoriellen Varianzanalysen

Sorte Minaret im Jahr 1995

Behandlung Dgg. Oberirdische  Zahl der Triebe Kornertrag Harvest-Index
Biomasse [2/Topf]
[g/Topf]
A-NF1,5 + 11,26+0,99 9,44+1,81 5,57+0,71 0,49+0,027
A-NF + 11,81+1,41 9,69+2,36 5,61£0,75 0,48+0,025
A160-NF + 13,60+1,43 11,00+1,75 6,11+0,73 0,45+0,028
A320-NF + 17,80+1,05 10,75+1,65 8,60+0,56 0,48+0,017
A320-NF1,5 + 15,71+1,54 11,10+0,57 7,33+0,81 0,47+0,014
A-NF1,5 - 10,39+1,05 7,44£2,13 5,14+0,92 0,49+0,049
A-NF - 10,83+0,96 8,38+1,89 5,11+£0,45 0,47+0,020
A160-NF - 12,43+1,18 9,81£1,94 5,80+0,53 0,47+0,025
A320-NF - 14,06+1,72 9,44+1,86 6,67+0,88 0,470,021
A320-NF1,5 - 14,39+0,90 10,00+1,05 6,84+0,38 0,48+0,013
Vergleich Dgg. Oberirdische  Zahl der Triebe Kornertrag Harvest-Index
Biomasse
[% Diff.] [% Diff.] [% Diff.] [% Diff.]
A-NF/A-NF1,5 + -5 -3 -1 +2
A320-NF/A320-NF1,5 + -12 +3 -15 2
A-NF/A160-NF + +15 +14 +9 -6
A-NF/A320-NF + +51 +11 +53 0
A-NF/A-NF1,5 - -4 -11 +1 +4
A320-NF/A320-NF1,5 - +2 +6 +3 +2
A-NF/A160-NF - +15 +17 +14 0
A-NF/A320-NF - +30 +13 +31 0
Varianzanalyse: P-Werte fiir P-Werte fiir P-Werte fiir P-Werte fiir
Variationsursache Oberirdische  Zahl der Triebe Kornertrag Harvest-Index
Biomasse
Faktor CO, 0,000 0,006 0,000 0,002
Faktor Dgg. 0,000 0,001 0,000
Interaktion CO, x Dgg. 0,000 0,000
Faktor CO, 0,000 0,000
Faktor Dgg. 0,000 0,000 0,000
Faktor O3 0,009 0,000 0,049
2-fache Interaktion 0,003 CO, x Dgg 0,01 CO, x Dgg
0,016 Dgg x O3 0,01 Dgg x O4
3-fache Interaktion 0,028 0,019
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I11.2.2 Das Wachstum der Gesamtpflanze

Das vorliegende Kapitel beantwortet die speziellen Fragen, ob das Weizen-Wachstum
nur tempordr durch erhohtes CO, geférdert wurde und ob gleich groBBe Pflanzen stets durch
CO, im Wachstum gefordert wurden.

Hierzu wurde 1995 eine funktionale Wachstumsanalyse an der Sorte Minaret durchge-
fiihrt. Ernten wurden im wochentlichen Abstand vorgenommen; empirische Modelle kamen

fiir die Wachstumsbeschreibung der Gesamtpflanzen zur Anwendung.

Die Modellbildung fiir die Oberirdische Trockenmasse

An die In-transformierten Daten der oberirdischen Trockenmasse wurden Polynome vom
Grad 3 angepasst (vgl. Tabelle 3.2). Die Voraussetzungen Varianzhomogenitit und Normal-
verteilung der Residuen waren in allen Fillen gegeben. Es traten keine Transformationspro-
bleme auf. Die Anpassung an die transformierten Daten gelang sehr gut: Das niedrigste ,,adju-

sted R?* betrug 0,968.

|Tab. 3.2: Die empirischen Modelle fiir die Oberirdische Trockenmasse |
(B = Parameter der Funktion, n = Zahl der Datenpunkte, p = Zahl der Parameter, Mallow’s Cp = Stat. Maf3zahl fiir Wahl des
Polynomgrades (Cp < p, Cp = Minimum), adj. R? = adjusted R% K-S = Kolmogoroff-Smirnoff-Test, Sh-W = Shapi-
ro-Wilks-Test, Bes. = Besonderheit (s. unten))

‘ Exposition Dgg.| By || B, || B, || B; || n ||p | Cp | adj. R? | K-S/ | Bes. |
Behandlung (x*x%) Sh-W
A-NF + |-631741 025746 -0,00250 8,01E-06 64 4 | 17,97 0970 |
A-NFL5 | + |-849280 034818 -0,00378 1,39E-05 23 4 | 1532 0,981 | @ |
A160-NF | + |-930110 036920 -0,00380 1,30E-05 64 4 | 54,18 0,987 | |
A320-NF | + |-8,30547 032508 -0,00310 9,67E-06 64 4 | 52,75 0,989 | |
A320-NFL5 | + |-7,92616 031246 -0,00298 926E-06 46 4 | 13,63 0984 | |
A-NF | - |-624863 024701 -0,00226 6,60E-06 64 4| 977 0,968 | |
A-NFL5 | - |-7,03524 027243 -0,00266 8,82E-06 23 4 | 31,18 0,991 | @ |
A160-NF | - |-9,75452 039349 -0,00419 1,49E-05 63 4 | 7879 0,987 | @ |
A320-NF | - |-7,09696 026766 -0,00232 6,17E-06 64 4 | 7,77 0,979 | |
A320-NFL5 | - |-7,77118 0,30525 -0,00289 888E-06 46 4 | 1687 0988 | |

Besonderheiten: ©® 1 Kammer, @ 1 Ausreiller

Der Einflufs von Exposition und Diingung auf die oberirdische Trockenmasse und deren
Wachstumsrate

Abbildung 3.1 ist der EinfluB von CO,-Exposition und Diingung auf die Oberirdische
Trockenmasse zu entnehmen. Vom ersten Erntetermin, dem Tag 33, bis zum Tag 55 nach

Aussaat befanden sich die Weizenpflanzen in ihrer exponentiellen Wachstumsphase, erkenn-
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bar am linearen Anstieg der Trockenmasse in der logarithmischen Auftragung. Danach wurde
das Wachstum schwicher; spitestens ab dem Tag 90 nahm die Trockenmasse nicht weiter zu.

Deutlich wird in Abbildung 3.1 die Interaktion CO, x Diingung: Ein signifikanter Unter-
schied durch Diingung trat in der Behandlung A320-NF etwa ab dem 65. Tag nach Aussaat
auf, der Unterschied in A160-NF war nicht-signifikant, unter heutiger CO,-Konzentration war
kein diingungsbedingter Unterschied feststellbar. Um die Werte des ,,adjusted R?* transparent
zu machen, sind in Abbildung 3.1 auch die zugrundeliegenden Datenpunkte eingezeichnet —
ein Konzept, das in den weiteren Kapiteln beibehalten wird.

Die Interaktion CO, x Diingung fiihrte dazu, dal die CO,-bedingte Forderung in der Be-
handlung A320-NF, +Diingung wesentlich stédrker ausfiel als in der ,,-Diingung* (vgl. Abbil-
dungen 3.2 a,b). Uberraschend war das Ergebnis, daB Weizenpflanzen offensichtlich unter
heutiger CO,-Konzentration anfangs am besten wuchsen (Abbildung 3.2 a,b). Vermutlich ist
dies das Ergebnis einer fritheren Keimung in A-NF; fiir eine detailliertere Betrachtung wird
auf die Diskussion verwiesen. Signifikant erhohte Trockenmassen durch CO,-Begasung traten
demzufolge erst ab dem 60. bis 70. Tag nach Aussaat auf.

Ozon reduzierte unter der CO,-Konzentration von heute schon frithzeitig die Trocken-
masse (sieche Abbildung 3.2 c,d). Bereits bei der ersten Biomasse-Ernte ergaben sich signifi-
kante Unterschiede. Wie oben erwihnt, kann reduziertes Wachstum auch die Folge einer Ver-
schiebung des Keimungszeitpunktes sein — dies gilt auch hier und wird noch entsprechend
diskutiert (vgl. Kapitel IV.2.2). In der spiten Ontogenie jedoch kam es zu einer Kompensation
der frithen WachstumseinbuB3en unter Ozoneinflul — teilweise als Resultat einer spiten Be-
stockungsreaktion (vgl. Ergebnisse der Organ-Ebene in Kapitel 111.2.4.3; vgl. Kapitel 1V.2.2).
In A320-NF1,5 erniedrigte Ozon die Trockenmasse in der ,,+Diingung* etwa ab dem Tag 70
(nicht-signifikant) in Verbindung mit der hier nicht erfolgten Bestockungs-Reaktion (vgl. Er-
gebnisse der Organ-Ebene in Kapitel 111.2.4.3), wihrend in der ,,-Diingung* keine ozonbe-
dingten Unterschiede festzustellen waren (Abbildung 3.2 e,f).

Wachstum von Pflanzen wird héufig in Form relativer Wachstumsraten (,,relative growth
rate” = RGR) beschrieben. Prozentuale RGR sind definiert als prozentualer Trockenma-
ssen-Gewinn eines Tages. Sie ergeben sich in der funktionalen Wachstumsanalyse als Ablei-
tung der In-transformierten Trockenmassen-Funktion. Konfidenzbénder lassen sich ebenfalls
ableiten (siehe auch Kapitel I1I.1.1).

Abbildung 3.3 zeigt eine Auftragung relativer Wachstumsraten der Sorte Minaret fiir das

Experiment des Untersuchungsjahres 1995. Weizenpflanzen wuchsen anfangs am stérksten.
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Ihre RGR war anfangs am grof3ten. Sie nahmen in dieser Zeit am Tag, je nach Behandlung,
zwischen 12 und 17% an Masse zu. Mit zunehmendem Alter und zunehmender Grofe sanken
die relativen Wachstumsraten ab. Waren Pflanzen einer Behandlung ,.kleiner*, hatten sie auch
eine groBere Wachstumsrate. Dies demonstriert eindeutig den EinfluB3 der Trockenmasse auf
die RGR (vgl. auch Diskussionskapitel IV.2.2).

Die relative Wachstumsrate wurde durch CO, anfangs am stéirksten gefordert (Abbildung
3.3 a,b). Weil Pflanzen der Behandlung A-NF anfangs schwerer waren, ist sicherlich ein An-
teil der CO,-Forderung auf den Grofenunterschied zuriickzufiihren. Es handelte sich jedoch
nicht um eine signifikante Steigerung relativen Wachstums, da die Konfidenzbénder in der
Anfangszeit am breitesten waren. In der ,,+Diingung* war die CO,-Foérderung der RGR vom
40. bis zum 60. Tag nach Aussaat signifikant; in der ,,-Diingung* war dies nur fiir die Be-
handlung A160-NF der Fall. In beiden Diingestufen wihrte die Forderung bei der hochsten
CO,-Stufe ldanger. Ozonwirkungen auf das relative Wachstum waren durchweg
nicht-signifikant. Unter heutiger CO,-Konzentration lag die relative Wachstumsrate in der
»+Dlingung® anfangs hoher; in der ,,-Diingung* wuchsen die Pflanzen linger — mit positiver
RGR bis zur Endernte. In A320-NF1,5 waren die relativen Wachstumsraten gegeniiber
A320-NF wenig verindert.

Grundsitzlich ist als Antwort auf die eingangs gestellte Frage festzuhalten, dal erhohtes
CO, die relative Wachstumsrate der Pflanzen temporir forderte.

Um den Beitrag zu beseitigen, den GroBenunterschiede der Pflanzen zu dem Bild
CO;-bedingter RGR-Forderung beitrugen, wird in Abbildung 3.4 eine Auftragung der RGR
gegen die Oberirdische Trockenmasse in Form einer ,,Parameterdarstellung® vorgenommen.
In dieser Abbildung wird gleichsam das Wachstum gleich groBer Pflanzen verglichen. Es
zeigt sich, daB3 die CO,-Forderung relativen Wachstums in A320-NF bei diesem Vergleich
iiber die gesamte Lebenszeit der Pflanzen anhielt und konstant blieb. Anders war das Verhal-
ten der A160-NF-Variante: Hier findet man eine Abnahme der Férderung mit zunehmender
Trockenmasse. Je nach Diingung und CO,-Konzentration bewirkte Ozon eine geringfiigige
Verdnderung des relativen Wachstums. Dabei kam es auch zu einer zeitlich begrenzten
(nicht-signifikanten) Erhohung der relativen Wachstumsrate (A-NF1,5; +Dgg./A320-NF1,5;
-Dgg.).

Die Frage, ob gleichgrof3e Pflanzen stets eine Forderung der relativen Wachstumsrate
durch CO, erfuhren, kann also bejaht werden; das Ausmal} der Forderung kann sich jedoch

mit der Zeit verandern (A160-NF).
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Die in Abbildung 3.5 dargestellten Absoluten Wachstumsraten (,,absolute growth rate* =
AGR) lassen sich berechnen durch Multiplikation der Relativen Wachstumsrate und der
Oberirdischen Trockenmasse. Maximale absolute Wachstumsraten wurden um den Tag 60
nach Aussaat erreicht. Davor wiesen die Pflanzen trotz der hohen relativen Wachstumsrate
aufgrund ihrer geringen Trockenmasse niedrigere AGR auf; spéter waren geringe RGR Ursa-
che fiir die niedrigeren AGR.

Auffillig ist die Verdopplung der maximalen Wachstumsrate von 0,25 in A-NF,
+Diingung auf 0,5 g Tag'1 in A320-NF, +Diingung. Die Steigerung lag in der ,,-Diingung*
niedriger. Erkennbar ist auch, daB3 die Wachstumsrate in A320-NF lidnger erhoht war als in
A160-NF. Unter Ozoneinflu waren Absolute Wachstumsraten meist leicht erniedrigt. Eine
Ausnahme stellt die Behandlung A-NF, -Diingung nach dem 80. Tag nach Aussaat dar sowie
A320-NF, -Diingung in der Anfangsphase.

Kurzzusammenfassung:
e In der hochsten CO,-Stufe trat bei der Oberirdischen Trockenmasse eine Interaktion mit
der Diingung auf — mit stiarkerer CO,-Forderung in der +Dgg.. Unter heutiger

CO,-Konzentration lag die Trockenmasse anfangs hoher (Keimungstermin); erst ab dem
60.-70. Tag nach Aussaat wurde sie durch CO,-Begasung signifikant erhoht. Unter verdop-
pelter Ozonkonzentration war die Trockenmasse in A-NF1,5 anfangs niedriger (Kei-
mungstermin?), spiter erfolgte eine Kompensation (Bestockung). Ozon reduzierte die
Trockenmasse in A320-NF1,5; +Dgg. gegeniiber A320-NF; +Dgg. (Fehlen der Bestok-
kungsreaktion).

e Relative Wachstumsraten korrelierten mit der oberirdischen Trockenmasse und nahmen
mit zunehmender TM ab.

¢ Die CO,-Forderung des relativen Wachstums war anfangs am stéirksten. Sie war nur tem-
porar.

e Bei Vergleich gleich groBer Pflanzen war die Forderung relativen Wachstums in A320-NF
stets vorhanden und blieb konstant, wihrend sie in A160-NF mit zunehmender Trocken-
mas-se abnahm.

e Absolute Wachstumsraten wurden in A320-NF iiber den gesamten Zeitraum durch CO,
erhoht, in A160-NF nur bis Tag 80. Maximale Absolute Wachstumsraten wurden um den
60. Tag nach Aussaat erreicht. Absolute Wachstumsraten zeigten die Interaktion CO, x
Dgg.. In A320-NF, +Dgg. betrug die maximale Wachstumsrate 0,5 g Tag™' im Vergleich zu
0,25 g Tag" in A-NF.
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Abb. 3.1: Einflu} der Diingung auf die oberirdische Trockenmasse in den Behandlungen
a) A-NF
b) A160-NF
c) A320-NF
(Zwei Funktionen sind signifikant verschieden, wenn die sie begleitenden Konfidenzbinder einander nicht iiber-
lappen. Konfidenzbinder wurden nur bei Vorliegen von signifikanten Unterschieden eingezeichnet.)
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Abb. 3.2: Einflul der CO,- und der Os-Konzentration auf die oberirdische Trockenmasse
a) CO,-EinfluB (+Dgg.) b) CO,-Einfluf (-Dgg.)
¢) Os-Einflufl A-NF/A-NF1,5(+Dgg.) d) O;-Einflul A-NF/A-NF1,5(-Dgg.)
e) Os-Einflu A320-NF/A320-NF1,5(+Dgg.) f) Os-Einflu A320-NF/A320-NF1,5(-Dgg.)

(Zwei Funktionen sind signifikant verschieden, wenn die sie begleitenden Konfidenzbénder einander nicht iiber-
lappen. Konfidenzbénder wurden nur bei Vorliegen von signifikanten Unterschieden eingezeichnet.)
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Abb. 3.3: Einflul der CO,- und der Os-Konzentration auf die Relative Wachstumsrate (RGR)
a) CO,-Einflu} (+Dgg.)
¢) O;-Einflu A-NF/A-NF1,5(+Dgg.)
e) O;-Einflul A320-NF/A320-NF1,5(+Dgg.)
(Zwei Funktionen sind signifikant verschieden, wenn die sie begleitenden Konfidenzbinder einander nicht iiber-
lappen. Konfidenzbinder wurden nur bei Vorliegen von signifikanten Unterschieden eingezeichnet.)

b) CO,-EinfluB (-Dgg.)
d) O5-EinfluB A-NF/A-NF1,5(-Dgg.)
f) Os-EinfluB A320-NF/A320-NF1,5(-Dgg.)
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Abb. 3.4: Einfluf} der CO,- und der Os-Konzentration auf die Relative Wachstumsrate (RGR), aufgetragen gegen
die Oberirdische Trockenmasse

a) CO,-EinfluB (+Dgg.)
¢) O5-EinfluB A-NF/A-NF1,5(+Dgg.)

e) O;-Einflul A320-NF/A320-NF1,5(+Dgg.)

b) CO,-EinfluB (-Dgg.)
d) O5-EinfluB A-NF/A-NF1,5(-Dgg.)

f) O;-Einflul A320-NF/A320-NF1,5(-Dgg.)
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Abb. 3.5: Einflufl der CO,- und der Os-Konzentration auf die Absolute Wachstumsrate (AGR)

a) CO,-EinfluB (+Dgg.) b) CO,-EinfluB} (-Dgg.)

c¢) Os-EinfluB A-NF/A-NF1,5(+Dgg.) d) Os-Einflul A-NF/A-NF1,5(-Dgg.)

e) Os-Einflufl A320-NF/A320-NF1,5(+Dgg.) f) Os-Einflu A320-NF/A320-NF1,5(-Dgg.)
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I11.2.3 Die SproB:Wurzel-Allometrie

Insbesondere die Frage ,,Verschob sich unter erhohtem CO; in Verbindung mit induzier-
tem N-Mangel die SproB3:Wurzel-Allokation in Richtung Wurzel?* soll in dem vorliegenden
Kapitel beantwortet werden.

In diesem Kontext wurden 1995 Wurzelraum-Untersuchungen an der Sorte Minaret zu
den Erntezeitpunkten 1-6 vorgenommen. Pro Kammer und Behandlung wurde im wochentli-
chem Intervall je ein Topf geerntet (vgl. Kapitel I1.3.1). Fiir die Aufkldrung der allometrischen
Beziehungen zwischen Sprofl und Wurzel wurden die In-transformierten Daten der oberirdi-
schen Trockenmasse gegen die der Wurzel-Trockenmasse desselben Topfes aufgetragen. Es
zeigte sich, dal in einigen Behandlungen zum Erntezeitpunkt 6 das Wurzelwachstum schon
aufgehort hatte; solche Datenpunkte wurden aus der Analyse herausgenommen. Wegen des
Kammerausfalls waren in A-NF1,5 nicht geniigend Datenpunkte vorhanden. Mit den in Ka-
pitel III.1.1 dargestellten Gleichungen wurde eine ,,reduced major axis“-Regression fiir die
verbleibenden Behandlungen durchgefiihrt, deren Ergebnisse in Tabelle 3.3 aufgefiihrt sind.
Die Steigung der Allometrie k, die das Verhiltnis der relativen Wachstumsrate fiir Sprof3 und
Waurzel angibt, zeigte behandlungsabhiingig Unterschiede, die aber nicht signifikant waren,
denn alle 95%-Konfidenzintervalle iiberlappten einander. Das Verhiltnis der relativen

Wachstumsraten von Sprof3 und Wurzel rangierte von 1,43 (A-NF) bis 2,63 (A320-NFL,5).

Tab. 3.3: Die SproB3: Wurzel-Allometrie

k = Steigung der Allometrie, 95% C.I. = 95% Konfidenzintervall, a = Achsenabschnitt der Allometrie, n = Zahl der Daten-
punkte, R2 = Malizahl der normalen Regression, Statistik fiir k: Zwei signifikant verschiedene Steigungen sind durch ver-
schiedene Buchstaben gekennzeichnet.)

Exposition |Dgg. | k+95% C.I. a | n || R? | Statistik ‘

Behandlung fiir k
A-NF + | 156+173 2,09 8 0,45 a ‘

(2,42 £1,45)° 2,12)" 70 0,73)® @?"

A160-NF | + | 239135 2,07 7 0,76 a

A320-NF | + | 221095 1,79 8 0,82 a |
A320-NF1,5 | + | 263%1,01 2,12 10 0,78 a |
ANF | - | 143z%061 1,93 8 0,82 a |
A160-NF | - | 206+094 1,75 8 0,79 a |
A320-NF | - | 209113 1,62 6 0,85 a |
A320-NF1,5 | - | 1,73%0,64 1,49 7 0,90 a |

b = A-NF, +Dgg. ohne Punkt A

In Abbildungen 3.6 und 3.7 werden die berechneten Geradengleichungen graphisch ver-
glichen. Unabhingig von der CO,-Konzentration zeigte die ,,-Diingung* stets eine geringere
Steigung in der Abbildung 3.6 und damit ein geringfiigig stirkeres Wurzelwachstum im Ver-

gleich zum SproBwachstum. CO,-Begasung fiihrte zu einer Verschiebung des



DIE SPROB:WURZEL-ALLOMETRIE 69

SproB3-/Wurzelwachstums zugunsten des Sprosses (vgl. Abbildung 3.7 a,b). Ozon hatte in
A320 je nach N-Versorgung verschiedene Effekte: In der ,,+Diingung® wurde der Sprof3 im
Wachstum gegeniiber der Wurzel begiinstigt; das umgekehrte Verhalten trat in der
»-Dilingung** auf.

Problematisch ist der in den Abbildungen mit A gekennzeichnete Datenpunkt: In der Be-
handlung A-NF, +Diingung fand sich bei der Ernte 4 ein Topf mit einer — fiir die kleine
Wurzeltrockenmasse — auBlergewohnlich groen oberirdischen Trockenmasse. Der Daten-
punkt ist unter anderem fiir das mit 0,45 niedrige R? verantwortlich und aus diesen Griinden
fragwiirdig. Wenn man den Datenpunkt ausklammert, wiirde sich das Bild wie folgt éndern: In
A-NF, +Diingung stiege die Gerade steiler an (sieche Tabelle 3.3); damit ergibe sich in A-NF
ein diingungsabhéngiger Unterschied mit einer Férderung der Wurzel gegeniiber dem Spro83 in
der ,,-Diingung®. Nur in der ,,-Diingung* bestiinde dann noch ein Unterschied in der
Sprof3: Wurzel-Allokation durch CO,-Begasung.

Das sich dann ergebende Bild spiegelt besser die Ergebnisse der Wurzelraumanalytik des
Institutes fiir Agrarrelevante Klimaforschung Miincheberg wider, die zur Ernte 5 mit einer
groBere n Parallelenzahl (8 pro Behandlung) durchgefiihrt wurde. In der Miincheberger Unter-
suchung war A-NF die einzige Behandlung mit groBerer Wurzeltrockenmasse in der
»-Diingung* (+Dgg.: 1,53g/Topf; -Dgg.: 1,69g/Topf).

Insgesamt entsprachen die Ergebnisse zur Sprofl:Wurzel-Allometrie nicht den Erwartun-
gen: Die Allokation verschob sich unter erhohtem CO, nicht in Richtung Wurzel (vgl. Dis-
kussion Kapitel IV.2.3).

Kurzzusammenfassung:

e Unter heutiger CO,-Konzentration reagierten Weizenpflanzen auf N-Mangelversorgung
mit einer Forderung des Wurzelwachstums relativ zum SproBwachstum.

e Unter erhohtem CO, unterschieden sich die Diingungsstufen in  der
SproB:Wurzel-Allokation nur geringfiigig. Im Vergleich zu A-NF,-Dgg. war das SproB3-
wachstum bevorzugt.

¢ Ozonwirkungen in A320-NF1,5 waren je nach Diingung verschieden.
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Abb. 3.6: Einfluf} der Diingung auf die Sprofl: Wurzel-Allometrie in den Behandlungen
a) A-NF
b) A160-NF
c) A320-NF
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II1.2.4 Reaktionen der Kohlenstoffsenken

111.2.4.1 Die Zusammensetzung des Ertrages

Spezielles Augenmerk soll in diesem Kapitel auf die Beantwortung der Fragen ,,Forderte
CO, den Weizenertrag durch erhdhte Senkenzahl oder durch erhohtes Einzelkorngewicht?*
und ,Wieviele der Halme bildeten Ahren aus? Welchen Anteil trugen Haupt- und
Nebenhalme zum CO,-Ertragszuwachs bei?* gerichtet werden. Generell setzt sich der
Kornertrag multiplikativ aus der Ahrenzahl, der Zahl der Korner in einer Ahre und dem
Tausendkorngewicht (Hay & Walker 1989) zusammen. Eine CO;-bedingte Verdnderung des
Ertrages 148t sich durch Multiplikation der Verdnderungen in den Komponenten erkliren.

Zur Kldrung der Fragen wurden an zwei Sommerweizensorten Biomasse-Ernten zur
Reife durchgefiihrt: 1994 wurde hierfiir die Sorte Nandu exponiert, 1995 die Sorte Minaret.
Der Einfluf3 der Behandlungen auf die Ertragskomponenten des Weizens wird in Tabelle 3.4
zusammengefallt dargestellt.

Das Tausendkorngewicht (TKG) wurde bei der 1994 angebauten Sorte Nandu durch die
CO,-Begasung positiv beeinfluflt (einfach signifikant). Im Vergleich zu der starken relativen
Ertragssteigerung unter erhohtem CO, waren die Zuwichse des Tausendkorngewichtes gering.
Die Ertragssteigerung beruhte in stirkerem MaBe auf der durch CO, geférderten Ahrenzahl
und Kornzahl pro Ahre. Die Zahl der Ahren stand 1994 unter dem EinfluB der Diingung
(hochstsignifikant). CO, erhohte die Ahrenzahl nur in der »+Diingung®. Die leichte
Ertragssteigerung (nicht signifikant) bei Ozonerhohung war auf eine groBere Ahrenzahl
zuriickzufiihren. Da die Kornzahl pro Ahre 1994 nur aus Ahrenzahl und Tausendkorngewicht
berechnet wurde, konnte fiir diesen Parameter keine Varianzanalyse durchgefiihrt werden. Die
Kornzahl pro Ahre war jedoch der Parameter, der 1994 den Ertragszuwachs durch
CO,-Begasung hauptsichlich trug. In der ,,-Diingung* war er der einzige durch CO, geforderte
Ertragsparameter. In der ,,+Diingung® trug die Kornzahl pro Ahre stirker als die Ahrenzahl
zum Ertragsvorteil unter erhohtem CO; bei.

Das Tausendkorngewicht (TKG) der Sorte Minaret sank unter erhohtem CO, 1995
signifikant ab. Im Vergleich zu den relativen Effekten auf den Ertrag war die Reaktion des
Tausendkorngewichtes auf CO,-Erhohung vernachlidssigbar. Ertragszuwéchse setzten sich bei
der Sorte Minaret zusammen aus einer Férderung von Ahrenzahl und Kornzahl pro Ahre. Die
Ahrenzahl, die laut Varianzanalyse durch CO, und N-Versorgung hochstsignfikant beeinfluBt

wurde, hatte den groften Anteil am Ertragszuwachs in der hochsten CO,-Stufe. Die
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Varianzanalyse deckte bei der Ahrenzahl und der Kornzahl pro Ahre zudem eine Interaktion
CO; x O3 auf: Sowohl in der ,,+Diingung* als auch in der ,,-Diingung* erhohte Ozon in der
Behandlung A-NF1,5 die Ahrenzahl und erniedrigte die Kornzahl pro Ahre, wihrend in der
Behandlung A320-NF1,5 das umgekehrte Reaktionsmuster auftrat. Im Gegensatz zu dem
Kornertrag wurde bei keinem der untersuchten Ertragsparameter eine Interaktion CO, x
Diingung festgestellt.

Zur Klirung der Eingangsfragen ,,Wieviele der Halme bildeten Ahren aus?* und
»Welchen Anteil trugen Haupt- und Nebenhalme zum CO,-Ertragszuwachs bei?* liegen
Daten der Sorte Minaret aus dem Jahr 1995 von der Erntereife vor, die folgende Ergebnisse
erbrachten: Mit zunehmender CO,-Konzentration bildeten mehr Halme Ahren aus (vgl.
Abbildung 3.8). Diingungsbedingte Unterschiede der Ahrenzahl wurden mit CO,-Begasung
grofer. Die Zunahme der Ahrenzahl in A320-NF fand unter Ozon in A320-NF1,5 nicht statt.
Die Zahl der Triebe unterschied sich wenig in den Behandlungen mit Ausnahme der Variante
A-NF1,5; -Diingung, in der es zu einem Einbruch der Triebzahl kam. Varianzanalytische
Befunde zur Halmzahl sind Kapitel I11.2.1 zu entnehmen.

Der Abbildung 3.9 zufolge wurde der Ertrag an Haupthalmen durch die Behandlungen
kaum verédndert (Ausnahme: hoher Wert in A-NF1,5; -Diingung). Der CO;-Ertragszuwachs
war damit vollstindig auf Verdnderungen in den Nebenhalm-Ertriagen zuriickzufiihren.

Die Eingangsfragen lassen sich damit wie folgt beantworten: Ertragszuwéchse durch CO,
waren durch eine Forderung der Senkenzahl bedingt; demgegeniiber war der Einflufl auf das
Tausendkorngewicht vernachlidssigbar. Der Anteil #hrentragender Halme nahm bei
CO,-Exposition zu, und der CO,-Ertragszuwachs wurde an Nebenhalmen erzielt (bei der

Sorte Minaret im Jahr 1995).

Kurzzusammenfassung:

e Die CO,-Forderung des Ertrages war bei der Sorte Nandu vor allem bedingt durch die
Kornzahl pro Ahre (in der -Dgg. ausschlieBlich). Der Zuwachs der Ahrenzahl trug
schwicher bei (in der +Dgg.). Am niedrigsten war die Steigerung des
Tausendkorngewichtes. HaupteinfluBfaktor fiir die Ahrenzahl war die Diingung.

e Die Sorte Minaret hatte bei CO,-Begasung in Al60-NF ein niedrigeres
Tausendkorngewicht; wenig verdndert war es in A320-NF. Den Hauptanteil an der
Ertragszunahme unter erhohtem CO, machte die Ahrenzahl aus. Auch die Kornzahl pro
Ahre stieg durch CO,-Begasung an. Die Foérderung der Ahrenzahl in der hochsten
CO,-Stufe blieb bei Ozonbegasung aus. Mit zunehmender CO,-Konzentration bildete ein
groferer Anteil der Halme Ahren aus. Der CO,-Ertragszuwachs wurde an Nebenhalmen
erzielt.

¢ Durch CO, wurde das Einzelkorngewicht kaum gefordert, teilweise sogar erniedrigt
(Minaret A160-NF). Die Ertragssteigerung kam durch gesteigerte Senkenzahl zustande.
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Tab. 3.4:
Ertragskomponenten der Sommerweizensorten Nandu im Jahr 1994 und Minaret im Jahr
1995.
Behandlungsvergleich (% Diff. = % Differenz)

Ergebnisse der 2-(3-)faktoriellen Varianzanalysen

Sorte Nandu im Jahr 1994
Behandlung Dgg. Ertrag Anzahl Ahren Kérner pro TKG
[g/T()pf] Ahre [g]
A-NF1,5 + 6,32+0,48 5,63+0,98 39,53 28,40+2,38
A-NF + 5,72+0,98 5,00+0,76 37,02 30,90+2,08
A160-NF + 7,90+0,63 6,25+1,28 40,22 31,43+£1,74
A320-NF + 8,41+0,69 5,63+0,92 47,02 31,77+4,01
A320-NF1,5 + 8,66+0,48 6,00+1,03 44,94 32,12+1,66
A-NF - 4,71+0,78 4,50+0,93 33,41 31,33+1,87
A160-NF - 5,97+0,87 4,50+1,20 39,92 33,23+2,14
A320-NF - 6,58+0,36 4,25+0,46 47,89 32,33+1,70
Vergleich Dgg. Ertrag Anzahl Ahren Korner pro TKG
Ahre
[% Diff.] [% Diff.] [% Diff.] [% Diff.]
A-NF/A-NF1,5 + +10 +13 +7 -8
A320-NF/A320-NF1,5 + +3 +7 -4 +1
A-NF/A160-NF + +38 +25 +9 +2
A-NF/A320-NF + +47 +13 +27 +3
A-NF/A160-NF - +27 0 +19 +6
A-NF/A320-NF - +40 -6 +43 +3
Varianzanalyse: P-Werte fiir P-Werte fiir P-Werte fiir P-Werte fiir
Variationsursache Ertrag Anzahl Ahren Korner pro TKG
Ahre
Faktor CO, 0,000
Faktor Dgg. 0,000 0,000 0,022
Interaktion CO, x Dgg.
Faktor CO, 0,000 0,025
Faktor O3

Interaktion CO, x O3
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Fortsetzung Tab. 3.4:

Ertragskomponenten der Sommerweizensorten Nandu im Jahr 1994 und Minaret im Jahr

1995.

Behandlungsvergleich (% Diff. = % Differenz)
Ergebnisse der 2-(3-)faktoriellen Varianzanalysen

Sorte Minaret im Jahr 1995

Behandlung Dgg. Ertrag Anzahl Ahren Kérner pro TKG
[g/Topf] Ahre [g]
A-NF1,5 + 5,57+0,71 5,89+1,27 34,21+8,49 29,05+3,07
A-NF + 5,61+0,75 5,31+0,70 39,01+6,97 27,88+4,94
A160-NF + 6,11+0,73 5,75+0,58 44,98+3,96 23,84+2,83
A320-NF + 8,60+0,56 6,81+0,66 46,28+4,29 27,49+1,72
A320-NF1,5 + 7,33+0,81 6,00+1,05 47,96+8,06 26,25+3,73
A-NF1,5 - 5,14+0,92 4,89+0,78 36,04+6,61 29,84+5,00
A-NF - 5,11+£0,45 4,38+0,50 41,81+5,16 28,40+3,12
A160-NF - 5,80+0,53 5,06+0,44 44,57+4,74 26,00+2,87
A320-NF - 6,67+0,88 5,50+0,89 45,37+6,07 27,18+2,52
A320-NF1,5 - 6,84+0,38 5,40+0,97 48,00+7,43 27,07+1,76
Vergleich Dgg. Ertrag Anzahl Ahren Korner pro TKG
Ahre
[% Diff.] [% Diff.] [% Diff.] [% Diff.]
A-NF/A-NF1,5 + -1 +11 -12 +4
A320-NF/A320-NF1,5 + -15 -12 +4 -5
A-NF/A160-NF + +9 +8 +15 -14
A-NF/A320-NF + +53 +28 +19 -1
A-NF/A-NF1,5 - +1 +12 -14 +5
A320-NF/A320-NF1,5 - +3 2 +6 0
A-NF/A160-NF - +14 +16 +7 -8
A-NF/A320-NF - +31 +26 +9 -4
Varianzanalyse: P-Werte fiir P-Werte fiir P-Werte fiir P-Werte fiir
Variationsursache Ertrag Anzahl Ahren Korner pro TKG
Ahre
Faktor CO, 0,000 0,000 0,000 0,012
Faktor Dgg. 0,000 0,000
Interaktion CO, x Dgg. 0,000
Faktor CO, 0,000 0,000
Faktor Dgg. 0,000 0,000
Faktor O3 0,049
2-fache Interaktion 0,010 CO,xDgg 0,005 CO,x0; 0,007 CO, x O;
0,010 Dgg x O4
3-fache Interaktion 0,019
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Triebe pro Topf (leere Sdulen) zur Erntereife (Sorte Minaret im Jahr 1995, n=5 Topfe pro Kammer u. Variante).
(Zwei Behandlungen sind signifikant verschieden, wenn der Mittelwertunterschied der Ahren- bzw. Triebzahl
grofer ist als der eingezeichnete LSD1- bzw. LSD2-Wert.)
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Abb. 3.9: Einfluf} der Exposition und Diingung auf Haupthalmertrag (schraffierte Sdulen) und Gesamtertrag
eines Topfes (leere Sdulen) (Sorte Minaret im Jahr 1995, n=5 T6pfe pro Kammer u. Variante).

(Zwei Behandlungen sind signifikant verschieden, wenn der Mittelwertunterschied des Haupthalmertrages bzw.
Gesamtertrages grofer ist als der eingezeichnete LSD1- bzw. LSD2-Wert.)



REAKTIONEN DER KOHLENSTOFFSENKEN: DAS AHRENWACHSTUM 77

I11.2.4.2 Das Ahrenwachstum

Dieses Kapitel geht der speziellen Frage nach, wie sich das Ahrenwachstum unter
erhohter CO,-Konzentration verianderte und welchen EinfluB CO, auf Senkenstirke und
~aktivitit der Ahren ausiibte.

Zur Kldrung der Fragen wurden an die in wochentlichem Abstand erhobenen Daten der
Ahrentrockenmasse empirische Funktionen angepaft. Es wurde das ,, Wachstumskonzept* von
Senkenstirke und ~aktivitidt angewendet. Die Senkenaktivitdt wird dabei mit der relativen
Wachstumsrate einer Kohlenstoff-Senke gleichgesetzt und die Senkenstirke mit der absoluten

Wachstumsrate (vgl. Kapitel IV.2.4.2).

Die Modellbildung fiir die Ahren-Trockenmasse

An die Ahrentrockenmassen wurden mit zwei Ausnahmen Polynome 3. Grades angepasst
(vgl. Tabelle 3.5). Die Anpassung gelang hervorragend. Das niedrigste ,,adjusted R?* betrug
0,967. Die Residuenanalyse wies keine Abweichungen von den Voraussetzungen der linearen
Regression nach. Ein Wert wurde aufgrund fehlender Plausibilitit aus der Analyse

herausgenommen und als Ausreif3er identifiziert.

Tab. 3.5: Die empirischen Modelle fiir die Trockenmasse der Ahren

(B = Parameter der Funktion, n = Zahl der Datenpunkte, p = Zahl der Parameter, Mallow’s Cp = Stat. Maf3zahl fiir Wahl des
Polynomgrades (Cp < p, Cp = Minimum), adj. R? = adjusted R% K-S = Kolmogoroff-Smirnoff-Test, Sh-W =
| Shapiro-Wilks-Test, Bes. = Besonderheit (s. unten) ) |

Exposition Dgg.| By || B, || B, || B; || n ||p | Cp | adj. R? | K-S/ | Bes. |
Behandlung (x*x%) Sh-W

A-NF + [-23,95564 0,74908 -0,00712 222E-05 50 4 970/4 0967  >0,2/024 |
A-NF1,5 | + |-11,96728 029156 -0,00152 16 3 2064 0975 >02041 @ |
A160-NF | + [-3337707 1,10262 -0,01135 3,87E-05 50 4 38,55/4 0980  >0,2/0,38 |
A320-NF | + [-3538868 1,16432 -0,01191 4,05E-05 50 4 58284 0989  >0,2/043 |
A320-NF1,5 | + |-33,09534 1,09222 -0,01119 381E-05 32 4 18994 0976  >0.2/0,65 |

A-NF | - |-21,85024 066063 -0,00592 1,69E-05 50 4 862/4 0977  >02/0,56 |
A-NF1,5 | - |-12,17461 029381 -0,00152 16 3 2344 0987 >02021 @ |
A160-NF | - [-21,96251 0,67788 -0,00623  1,86E-05 50 4 9,04/4 0973  >0,2/0,69 |
A320-NF | - |-21,87525 0,64008 -0,00538 1,39E-05 50 4 587/4 0980  >0,2/027 |
A320-NF1,5 | - |-2227099 0,67962 -0,00610  1,76E-05 31 4 7,924 0984 >02/033 @ |

Besonderheiten: ©® 1 Kammer, @ 1 Ausreiller



78 ERGEBNISSE

Der Einflup von Exposition und Diingung auf die Ahren-Trockenmasse und deren

Wachstumsrate

Der Verlauf der Ahren-Trockenmasse in der logarithmischen Auftragung der Abbildung
3.10, 3.11 ist anfangs durch einen linearen Anstieg (Tag 55-70), dann durch einen langsamer
werdenden Anstieg geprigt, bis ungefiahr zum Tag 90 ein Plateau erreicht wird.

Auch die Modelle der Ahren-Trockenmasse demonstrierten eine Interaktion der Faktoren
CO,-Konzentration und Diingung, wie Abbildung 3.10 zeigt. In A-NF war kein Unterschied
der Ahren-Trockenmasse durch die N-Versorgung festzustellen. In A160-NF ergab sich eine
signifikante Forderung durch die ,,+Diingung® im Zeitraum 70.-75. Tag nach Aussaat. In
A320-NF bestand eine signifikante Forderung ab dem 60. Tag. Erhohte CO,-Konzentration
forderte die Ahrentrockenmasse stirker in der ,+Diingung® (vgl. Abbildung 3.11 a,b). Starke
und signifikante Unterschiede traten in beiden Diingungsstufen zwischen A-NF und A160-NF
auf der einen Seite und A320-NF auf der anderen Seite auf. Unter Ozoneinflufl unterschieden
sich die Ahren-Trockenmassen unter heutiger CO,-Konzentration intermediédr zwischen dem
70. und 80. Tag: Sie lagen signifikant niedriger (vgl. Abbildung 3.11 c,d). Die
Ahren-Trockenmasse zur Endernte unterschied sich dann nicht mehr (signifikant). Unter
verdoppelter CO,-Konzentration war die Trockenmasse der Ahren durch Ozon geringfiigig
(,,#Diingung*) bzw. nicht (,,-Diingung*) reduziert. Dies zeigt Abbildung 3.11 e.,f.

Nach dem oben beschriebenen Konzept ist die relative Wachstumsrate der Ahre ein MaB3
fiir ihre Senkenaktivitit. Abbildung 3.12 stellt den EinfluB der Diingung auf die
Ahrenwachstumsrate dar. Ersichtlich ist einmal mehr die Interaktion CO, x Diingung. Unter
erhohter CO,-Konzentration ergab sich ein diingungsbedingter Unterschied: In der
Mangelversorgung der ,,-Diingung® lag die relative Wachstumsrate anfangs niedriger, nahm
aber im Gegensatz zur ,+Diingung® schwicher und fast linear ab, so daf die RGR der
»-Diingung® im Zeitraum Tag 80-90 groBer war. Bemerkenswert ist der Befund einer
negativen Wachstumsrate zum Expositionsende in A160-NF und A320-NF, -Diingung. In der
»+Diingung* zeigte sich eine zeitlich begrenzte (nicht signifikante) Forderung durch erhhtes
CO,, die bis zum Tag 70 anhielt (sieche Abbildung 3.13 a). In A160-NF, -Diingung erhohte
sich die RGR gegeniiber der CO,-AuBlenkonzentration kaum. Dies stimmt mit einem in dieser
Behandlung erniedrigten Harvest-Index iiberein (vgl. Kapitel 111.2.1). In A320-NF, -Diingung
hielt die nicht-signifikante Forderung am ldangsten an. Ozon unter der CO,-Konzentration von

heute erniedrigte anfangs die RGR; spiter war die RGR aufgrund des schwicheren Abfalls
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durch Ozon erhoht. Im Vergleich A320-NF1,5/A320-NF ist nur eine geringe Beeinflussung
der RGR durch Ozon zu erkennen, die aber lange anhielt.

In Analogie zu der relativen Wachstumsrate der oberirdischen Trockenmasse (vgl.
Gesamtpflanzen-Ebene, Kapitel I11.2.2.) ist ein EinfluB der Ahrentrockenmasse auf die
Ahren-RGR zu erwarten. Abbildung 3.14 zeigt darum eine Auftragung gegen die
Ahren-Trockenmasse. Die Senkenaktivitit von Ahren mit gleicher Trockenmasse lag unter
erhohter CO,-Konzentration stets hoher. Eine Abhéngigkeit der CO,-Forderung von der
AhrengroBe war nur in A160-NF, +Diingung auszumachen; fiir alle iibrigen
CO,-Begasungsvarianten war die Forderung konstant. Durch Ozon wurde unter heutiger
CO,-Konzentration das Ahrenwachstum bei geringer Ahren-Trockenmasse reduziert. Je
schwerer die Ahren wurden, desto geringer wurde der Unterschied im Vergleich mit Pflanzen,
die der Ozonkonzentration der AuBenluft ausgesetzt wurden. Gering waren die Einfliisse
Ozons unter verdoppelter CO,-Konzentration;. in der ,,+Diingung* waren die RGR allerdings
stets erniedrigt.

Absolute Wachstumsraten (AGR) der Ahren werden hier als MaB fiir die Senkenstirke
verstanden (siehe oben). Die Raten lagen anfangs niedrig, nahmen mit der Zeit zu, erreichten
ihr Maximum um den 70. bis 80. Tag nach Aussaat und nahmen dann bis zur Erntereife
wieder ab (Abbildungen 3.15 und 3.16). Abbildung 3.15 stellt Effekte der Diingung auf diesen
Parameter vor. In allen CO,-Varianten sank die AGR der Ahren zur Erntereife auf einen Wert
unter Null ab, d.h. das Gewicht der Ahren nahm ab. Deutlich wird wiederum die Interaktion
CO, x Diingung. Die diingungsbedingten Verdnderungen der AGR wurden grofer unter
erhohtem CO,. Sie waren in A160-NF und A320-NF gleichartig und sahen wie folgt aus:
Absolute Wachstumsraten der ,,-Diingung blieben friihzeitig zuriick; es wurde in der
Mangelversorgung eine niedrigere maximale AGR spiter erreicht; die AGR nahmen dann
weniger rasch ab, so da} die schlechte N-Versorgung in der Phase Tag 80-90 besser wuchs.
Dies ist um so erstaunlicher, weil die Blattfliche in A160-NF und A320-NF, -Diingung friither
abnahm (vgl. Organ-Ebene Kapitel III./IV.2.5.1). Die CO,-Forderung der absoluten
Wachstumsrate fiel in der ,,+Diingung* stirker aus. Hier betrug die maximale AGR 0,48 g
Tag'l, wihrend in der ,,-Diingung* 0,38 g Tag'1 erreicht wurden (beides im Vergleich zu 0,27
g Tag' in A-NF). Damit war die maximale Forderung der Ahrenwachstumsrate durch
CO,-Erhohung in der ,,+Diingung® wesentlich grofer (+73%) als aufgrund der zur Erntereife
um ca. 50% erhohten Kornzahl zu erwarten gewesen war. Das bedeutet de facto, daB auch die

Senkenstirke des Einzelkorns zu diesem Zeitpunkt zugenommen hat (siehe Diskussion). Weil
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das Tausendkorngewicht zur Erntereife unverdndert war (vgl. Kapitel II1.2.4.1), hat sie aber
nur intermedidr zugenommen. Ozonbegasung fiihrte unter heutiger CO,-Konzentration zu
einem zeitlich verzogerten Ahrenwachstum. Diese Reaktion stimmt gut mit dem verzogerten
Gesamtpflanzenwachstum in diesen Behandlungen iiberein (vgl. Kapitel 1I1.2.2). Ein Einfluf3
existierte unter erhohtem CO, nur in der ,,+Diingung® und bestand in einer Reduktion der
maximalen Ahren-AGR.

AbschlieBend soll die Eingangsfrage des Kapitels explizit beantwortet werden: Die
Senkenaktivitit der Ahren war tempordar durch CO, erhoht (bis zum Tag 70 in der
»+Diingung®; in A320-NF, -Diingung linger). CO,-Exposition forderte die Senkenstidrke bis
zum Tag 80 in der ,,+Diingung®, bis zum Tag 90 in A320-NF, -Diingung.

Kurzzusammenfassung:

e In der Ahren-Trockenmasse zeigte sich eine Interaktion CO, x Dgg.: In A320-NF war die
TM ab dem Tag 60 durch die +Dgg. signifikant erhoht. Ozon reduzierte intermedidr die
Ahren-TM (Vergleich A-NF1,5/A-NF); zur Erntereife bestand der Unterschied nicht mehr.
Ozonbedingte Unterschiede in A320 bestanden in reduzierter TM in der +Dgg..

e Die Ahren-RGR und damit die Senkenaktivitit wurde durch CO, tempordr erhoht. Die
Forderung hielt in der -Dgg. linger an. Unter CO,-Exposition war die Ahren-RGR in der
-Dgg. anfidnglich niedriger, zwischen Tag 80 und 90 hoher. Dieselbe zeitabhingige
Reaktion (auf Ozon) zeigte die Behandlung A-NF1,5 im Vergleich zu A-NF. Unter
erhohtem CO, wirkte Ozon nur geringfiigig, aber iiber den gesamten Expositionszeitraum,
negativ auf die RGR ein.

e Vergleicht man Ahren gleicher Trockenmasse, war stets eine CO,-Forderung des
Ahrenwachstums sichtbar. Ozon reduzierte in A-NF1,5 die Ahren-RGR nur bei Vorliegen
einer geringen Ahren-TM.

e Absolute Wachstumsraten und damit die Senkenstirke der Ahren wurden in der +Dgg.
durch CO; stirker erhoht (maximale AGR (Tag 70-80): in A320-NF,+Dgg. 0,48 g Tag™, in
A320-NF,-Dgg. 0,38 g Tag" , in A-NF 0,27 g Tag'). Damit nahm intermediir die
Senkenstirke einzelner Korner in A320-NF,+Dgg. zu. Zwischen Tag 80 und 90 bestand in
A320-NF ein diingungsbedingter Unterschied mit hoherer AGR (Senkenstidrke) in der
-Dgg., obwohl die Blattflache in der -Dgg. zu dieser Zeit geringer war. Ozon reduzierte die
maximale AGR in A320-NF1,5.
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Abb. 3.10: EinfluB der Diingung auf die Ahren-Trockenmasse in den Behandlungen
a) A-NF
b) A160-NF
c) A320-NF
(Zwei Funktionen sind signifikant verschieden, wenn die sie begleitenden Konfidenzbinder einander nicht
iiberlappen. Konfidenzbédnder wurden nur bei Vorliegen von signifikanten Unterschieden eingezeichnet.)
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Abb. 3.11: EinfluB der CO,- und der O;-Konzentration auf die Ahren-Trockenmasse
a) CO,-EinfluB (+Dgg.) b) CO,-EinfluB} (-Dgg.)
¢) Os-Einflufl A-NF/A-NF1,5(+Dgg.) d) O;-Einflul A-NF/A-NF1,5(-Dgg.)
e) Os-Einflufl A320-NF/A320-NF1,5(+Dgg.) f) Os-Einflu A320-NF/A320-NF1,5(-Dgg.)

(Zwei Funktionen sind signifikant verschieden, wenn die sie begleitenden Konfidenzbénder einander nicht
iiberlappen. Konfidenzbédnder wurden nur bei Vorliegen von signifikanten Unterschieden eingezeichnet.)
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Abb. 3.12: EinfluB der Diingung auf die Relative Wachstumsrate (RGR) der Ahren-Trockenmasse

(Zwei Funktionen sind signifikant verschieden, wenn die sie begleitenden Konfidenzbinder einander nicht
iiberlappen. Konfidenzbédnder wurden nur bei Vorliegen von signifikanten Unterschieden eingezeichnet.)

in den Behandlungen
a) A-NF
b) A160-NF
c) A320-NF
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Abb. 3.13: EinfluB der CO,- und der O;-Konzentration auf die Relative Wachstumsrate (RGR) der
Ahren-Trockenmasse

a) CO,-EinfluB (+Dgg.) b) CO,-EinfluB} (-Dgg.)
c¢) O;-Einflu A-NF/A-NF1,5(+Dgg.) d) Os-EinfluBl A-NF/A-NF1,5(-Dgg.)
e) O;-Einflul A320-NF/A320-NF1,5(+Dgg.) f) O;-Einflul A320-NF/A320-NF1,5(-Dgg.)

(Zwei Funktionen sind signifikant verschieden, wenn die sie begleitenden Konfidenzbinder einander nicht
iiberlappen. Konfidenzbédnder wurden nur bei Vorliegen von signifikanten Unterschieden eingezeichnet.)
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Abb. 3.14: EinfluB der CO,- und der Os-Konzentration auf die Relative Wachstumsrate (RGR) der
Ahren-Trockenmasse, aufgetragen gegen die Ahren-Trockenmasse

a) CO,-Einfluf} (+Dgg.)
¢) Os-Einflufl A-NF/A-NF1,5(+Dgg.)

e) O;-Einflul A320-NF/A320-NF1,5(+Dgg.)

b) CO,-EinfluB (-Dgg.)
d) Os-EinfluB A-NF/A-NF1,5(-Dgg.)

f) O5-EinfluB A320-NF/A320-NF1,5(-Dgg.)
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Abb. 3.15: EinfluB der Diingung auf die Absolute Wachstumsrate (AGR) der Ahren-Trockenmasse
in den Behandlungen
a) A-NF
b) A160-NF
c) A320-NF
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Abb. 3.16: EinfluB der CO,- und der O3-Konzentration auf die Absolute Wachstumsrate (AGR)
der Ahren-Trockenmasse

a) CO,-EinfluB (+Dgg.)
¢) O5-EinfluB A-NF/A-NF1,5(+Dgg.)

e) Os-Einflul A320-NF/A320-NF1,5(+Dgg.)

b) CO,-EinfluB (-Dgg.)
d) O5-EinfluB A-NF/A-NF1,5(-Dgg.)

f) O;-Einflul A320-NF/A320-NF1,5(-Dgg.)
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111.2.4.3 Das Halmwachstum

Das vorliegende Kapitel beantwortet die Detailfragen der Fragestellung: ,,Wie beeinflu3te
erhohte Kohlendioxid-Konzentration das Halmwachstum?“ ,Wie é&dnderte sich die
Senkenaktivitdt und ~stdrke von Halmen unter CO,-Exposition?* und ,,Welchen Einfluf} hatte
eine CO,-Erhohung auf die Bestockung?*

Um die beiden ersten Fragen zu kldren, wurden Wachstumsraten der Halme auf der
Grundlage empirischer Modelle der wochentlich erhobenen Halm-Trockenmasse-Daten
kalkuliert. Relative (Absolute) Wachstumsraten fungieren auch in diesem Kapitel als MaB fiir
die  Senkenaktivitit (Senkenstirke). Die Rolle der Halme als intermedidre

Kohlenhydratspeicher wird ferner fiir die Interpretation der Ergebnisse von Bedeutung sein.

Die Modellbildung fiir die Halm-Trockenmasse

An die Daten der Halm-Trockenmassen wurden Polynome vom Grad 3-4 angepasst, die
aus biologischer Sicht sinnvoll erschienen. Den statistischen Entscheidungskriterien blieb die
Wahl des Polynomgrades {iiberlassen. Der Fit gelang sehr gut, das niedrigste adjusted R?
betrug 0,949. Die Residuen waren in zwei Fillen nicht normalverteilt; ihre Verteilung war zu
steil. Eine Residuenanalyse wies in zwei Fillen hohe Werte nach, die nicht auf
Transformationsprobleme zuriickzufiihren waren. Ursachen fiir diese Abweichung vom
Kurvenverlauf sind nicht bekannt, auf Stimmigkeit mit den Daten der anderen Organe wurde

in diesen Fillen gepriift.

|Tab. 3.6: Die empirischen Modelle fiir die Halmtrockenmasse |
(B = Parameter der Funktion, n = Zahl der Datenpunkte, p = Zahl der Parameter, Mallow’s Cp = Stat. Maf3zahl fiir Wahl des
Polynomgrades (Cp < p, Cp = Minimum), adj. R? = adjusted R% K-S = Kolmogoroff-Smirnoff-Test, Sh-W =
| Shapiro-Wilks-Test, Bes. = Besonderheit (s. unten) ) |

Exposition Dgg.| B, || B, || B, || B; || B, || n || p | Cp adj. R? K-S/ Bes.
(x/xY) Sh-W

ANF | + [-14,76735 0,61520 -0,00766 3,10E-05 64 4 320/5 0,954 0,19 |
ANF1,5 | + |-2454825 1,16241 -0,01875 127E-04 -3,03E-07 23 5 8,15/5 0,990 >02/057 | @ |
A160-NF | + |-21,59414 096676 -0,01435 8,78E-05 -1,80E-07 64 5 508/5 0,981 >0,2 | |
A320-NF | + |-13,85483 047283 -0,00294 -230E-05 2,05E-07 64 5 529/5 0,980 0,03 |@o |
A320-NFL,5 | + |-15,77494 0,63739 -0,00756 2,91E-05 46 4 3,62/5 0972 >0,2/0,70 | |

ANF | - |-15,08336 0,62379 -0,00770 3,08E-05 64 4 3,00/5 0,949 >0,2 | |
ANFL5 | - |-2651753 131862 -0,02332 1,81E-04 -524E-07 23 5  12,06/5 0988 0,12/004 |@o |
A160-NF | - |[-19,10151 0,78649 -0,00978 3,95E-05 63 4 3,00/5 0,980 >0,2 | @ |
A320-NF | - |[-16,52746 0,66614 -0,00795 3,08E-05 64 4 3,00/5 0,967 0,02 |o® |
A320-NFL,5 | - |-11,68822 036523 -0,00115 -3,48E-05 229E-07 46 5 523/5 0,979 >0,2/092 | |

Besonderheiten: © 1 Kammer, @ 1 Ausreiier, ® 1 hoher Wert, ® steile Verteilung
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Der Einflu von Exposition und Diingung auf die Halm-Trockenmasse und deren

Wachstumsrate

Der Verlauf der Halmtrockenmassen war in allen Behandlungen geprigt durch eine
exponentielle Wachstumsphase mit — in der logarithmischen Auftragung — linear steigenden
Trockenmassen. Diese Phase umfafite die Anlage von Halmen, die Halmelongation und
Kohlenhydrateinlagerung. Sie wurde gefolgt von einer Periode, in der die Halmtrockenmasse
in behandlungsabhingiger Weise abnahm. Der Grund fiir die Abnahme war: Es wurden
gespeicherte Kohlenhydrate aus den Halmen abgezogen. Unbefriedigend ist das
Kurvenverhalten der letzten 5 Tage, in denen die Halm-Trockenmasse fiir viele Behandlungen
wieder anstieg: Ob dies Folge eines Artefaktes ist, wird Gegenstand der Diskussion sein.
Dieser allgemeine Kurvenverlauf kann Abbildung 3.17 entnommen werden.

Fiir die unterschiedlich gediingten Weizenpflanzen in A-NF, also unter der heutigen
CO,-Konzentration, waren keine verschiedenen Halm-Trockenmassen festzustellen (siehe
Abbildung 3.15). Signifikante Unterschiede der Diingungsvarianten ergaben sich in A160-NF
um den 100. Tag nach Aussaat (Konfidenzbidnder wurden nicht eingezeichnet.). In der
hochsten CO,-Konzentration forderte die Stickstoffversorgung der ,,+Diingung® die
Halmtrockenmassen ab dem Tag 70 signifikant. Dieses Ergebnis zeigt eine Interaktion von
CO,-Begasung und Diingung an. Unter der Kohlendioxidkonzentration der AuBlenluft waren
die Weizenhalme anfangs schwerer (vgl. Abbildung 3.18). Mit erhohter CO,-Konzentration
begaste Pflanzen erreichten signifikant hohere maximale Halmtrockenmassen und eine hohere
Masse zum Zeitpunkt der Endernte. Die Forderung durch erhohte CO,-Konzentration war in
der ,,+Diingung* stirker, besonders in A320-NF. Der groBere Kurvenabstand zwischen
A320-NF und A160-NF, +Diingung bei maximaler TM deutet auf eine erhohte
Remobilisierung von gespeicherten Kohlenhydraten in A320-NF hin. Ozon bewirkte unter
heutiger CO,-Konzentration eine Reduktion der Trockenmassen. In der ,,+Diingung* war die
maximale Trockenmasse geringfiigig erniedrigt. Zur Endernte sank die Trockenmasse
signifikant. In der ,,-Diingung* trat dieser Ozoneffekt nicht auf, die maximale Halmmasse lag
aber deutlich (signifikant) niedriger und es fehlte die mit der Kohlenhydrat-Remobilisierung
verbundene Abnahme der Trockenmasse. Keinen Einfluf auf die Halmtrockenmasse hatte die
Ozonbegasung, wenn sie mit erhohter CO,-Konzentration verbunden war.

Abbildung 3.19 zeigt den EinfluB der CO;,-Exposition auf die relative
Halmwachstumsrate, die ein MaB fiir die Senkenaktivitit darstellt. Am Anfang wuchsen die

Halme der Weizenpflanzen je nach Behandlung um 21-27% pro Tag; dieser Anfangswert sank
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im Laufe der Ontogenie schnell ab. Dies bedeutet, dal die Senkenaktivitit ebenfalls am
Anfang am groBten war und danach absank.

Erhohte CO,-Konzentration forderte das relative Wachstum der Halmtrockenmassen in
der ,,+Diingung‘ ungefihr bis zum Tag 60 signifikant (vgl. Abbildung 3.19 a), forderte also
die Senkenaktivitit der Halme, und zwar bis zum Ende der Wachstumsperiode. In der
»-Diingung*“ war das Bild weniger einheitlich (Abbildung 3.19 b). Dies war hauptséchlich
zuriickzufiihren auf die anfangs schwach ausgeprigte Forderung der RGR in A320-NF. Eine
signifikante Forderung durch CO,-Begasung trat in dieser Variante der Stickstoffversorgung
um den 50. Tag auf. Der Ubersichtlichkeit halber wurde in der Abbildung trotzdem auf
Konfidenzbédnder verzichtet. Ozon verdnderte die Halmwachstumsrate nur in der
»+Dlingung®, wenn die Pflanzen der Kohlendioxidkonzentration der AuBenluft ausgesetzt
waren. Durch Ozonbegasung waren die relativen Halmtrockenmassenzuwichse des
Sommerweizens hier zu Beginn der Exposition groler. Spiter nahmen die Trockenmassen in
dieser Behandlung — ersichtlich an der negativeren RGR — stérker ab.

Absolute Wachstumsraten repréisentieren die Senkenstirke der Halme und werden in
Abbildung 3.20 gezeigt. Die Raten wuchsen bis zum 50. Tag nach Aussaat an, erreichten dann
thr Maximum und sanken spiter wieder ab. In der Phase Tag 70-90 wird ein Teil der
Trockenmasse remobilisiert — erkennbar an den negativen Wachstumsraten.

Eine Forderung der Senkenstirke durch CO, bestand vom Tag 40 bis zum Ende der
Halm-Wachstumsphase. An Ergebnissen der héchsten CO,-Stufe sind weiterhin zu nennen:
Es bestand eine Diingungsabhingigkeit der maximalen Wachstumsrate mit 0,27 g Tag'1 in der
»+Diingung® und 0,23 g Tag'l in der ,,-Diingung®. In A320-NF, +Diingung wurden mit -0,1 g
Tag'1 die niedrigsten Wachstumsraten festgestellt. Folglich mufl in dieser Variante eine
schnellere Remobilisierung erfolgt sein. Ozonwirkungen auf die absolute Wachstumsrate der
Halme waren unter heutiger CO,-Konzentration je nach N-Versorgung verschieden: In der
»+Diingung* war die maximale AGR leicht erhoht und die minimale AGR erniedrigt; in der
»-Diingung* war es umgekehrt. Demzufolge wurde unter Ozon in der ,,+Diingung* mehr und

in der ,,-Diingung* weniger remobilisiert. Einen geringen Einfluf hatte Ozon in A320.
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Der Einfluf3 von Exposition und Diingung auf die Bestockung

Dieser Abschnitt wendet sich der Beantwortung der Kapitelfrage ,,Welchen Einfluf} hatte
eine CO,-Erhohung auf die Bestockung?* zu. Folgendes ist im Zusammenhang mit der
Bestockungsreaktion zu bedenken: Nimmt die Halm-Trockenmasse zu, kann das
zuriickgefiihrt werden auf stirkeres Wachstum bestehender Halme oder auf eine erhohte
Neu-Anlage von  Halmen. Entsprechend kann eine  Remobilisierung  von
Speicherkohlenhydraten oder — in geringem Ausmall — eine Halm-Reduktion Ursache fiir
eine Abnahme der Halmtrockenmasse sein. Notwendig fiir die Interpretation des
Halm-Wachstums ist also auch eine zeitlich differenzierte Betrachtung der
Bestockungsreaktion. Da sich die Zahl der Triebe im Untersuchungszeitraum nicht stark
dnderte, eignete sich diese GroBe nicht fiir eine funktionale Modellierung. Statt dessen wurden
die Daten der drei ,,klassischen® Ernten fiir eine Darstellung der Triebzahl in den Abbildungen
3.21 und 3.22 herangezogen.

Zu den drei Terminen wurde fiir die Varianten, die nicht zusétzlichem Ozon ausgesetzt
waren, eine zweifache Varianzanalyse mit den Faktoren Diingung und CO,-Konzentration
durchgefiihrt (siehe Tabelle 3.7). Im Stadium des Schossens war die Voraussetzung der
Varianzhomogenitdt aufgrund einer hohen Variation der Triebzahl in der Behandlung
A-NF,+Diingung nicht gegeben (sieche Ergebnisse des Bartlett- und Cochran-Testes). Die in
Tabelle 3.7 fiir diesen Termin angegebenen Signifikanzen der Faktoreffekte miissen
demzufolge nach unten korrigiert werden. Die stéirksten Effekte gingen zu diesem Zeitpunkt
von der Stickstoffversorgung aus (schwach signifikant). Wihrend der Vollbliite hatten sowohl
CO,-Konzentration als auch Diingung einen hochst- bzw. hochsignifikanten Einfluf} auf die
Zahl der Triebe. Zur Erntereife verdnderten beide Faktoren die Triebzahl nicht. Zu keinem

Zeitpunkt konnte eine Wechselwirkung nachgewiesen werden.
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Tab. 3.7: Zwei-faktorielle Varianzanalyse: Einflul von CO,-Konzentration und Diingung auf
die Zahl der Triebe pro Topf (FG = Freiheitsgrade, EA = Erkldrungsanteil)

a) am Tag 41 (Stadium: Schossen) Cochran’s-C: 0,010 Bartlett-Box F: 0,104
Quelle der Variation Quadratsumme FG Mittlere F Signifikanz
Quadratsumme Wert von F
CO, 21,43 2 10,72 2,85 0,067 (n.s.)
Diingung 17,07 1 17,07 4,54 0,038 (*)
CO; x Dﬁngung 15,83 2 7,92 2,11 0,132 (n.s.)
Modell (EA 21,1%) 54,33 5 10,87 2,89 0,022  (*)
Innerhalb+Residual 203,00 54 3,76
Total 257,33 59 4,36
b) am Tag 63 (Stadium: Vollbliite) Cochran’s-C: 0,521 Bartlett-Box F: 0,260
Quelle der Variation Quadratsumme FG Mittlere F Signifikanz
Quadratsumme Wert von F
(80} 57,90 2 28,95 10,28 0,000 (**%)
Diingung 26,67 1 26,67 9,47 0,003 (%)
CO; x Diingung 14,03 2 7,02 2,49 0,092 (n.s.)
Modell (EA 39,3%) 98,60 5 19,72 7,01 0,000 (%)
Innerhalb+Residual 152,00 54 2,81
Total 250,60 59 4,25
¢) am Tag 104 (Stadium: Erntereife) Cochran’s-C: 0,147 Bartlett-Box F: 0,468
Quelle der Variation Quadratsumme FG Mittlere F Signifikanz
Quadratsumme Wert von F
CO, 15,63 2 7,82 1,81 0,173 (n.s.)
Diingung 11,27 1 11,27 2,61 0,112 (n.s.)
C02 X Dﬁngung 1,03 2 0,52 0,12 0,887 (H.S.)
Modell (EA 10,7 %) 27,93 5 5,59 1,29 0,280 (n.s.)
Innerhalb+Residual 233,00 54 4,31
Total 260,93 59 4,42
Signifikanzniveau: (n.s.) P>0,05 (*)0,05 « P >0,01 (*%) 0,01 » P >0,001 (%) P .0,001

Die Versorgung der Pflanzen mit Stickstoff hatte nur in zwei Fillen einen signifikanten
EinfluB} auf die Zahl der Triebe (vgl. Abbildung 3.21): Wihrend des Schossens, am Tag 41,
erhohte die Diingung die Halmzahl in A-NF; zur Vollbliite (Tag 63) trat eine signifikante
Forderung in A320-NF auf. Eine Forderung der Halmzahl durch die Diingung war aber
generell ausgeprigt, so da3 gutgediingte Pflanzen zwischen 0,5 und 2,5 Halme mehr besal3en.

Der wichtigste in Abbildung 3.22 erkennbare CO,-Effekt war, daf3 die Halmzahl sowohl
in der ,,+Diingung® als auch in der ,,-Diingung®“ unter erhthtem CO, noch nach der
sogenannten Bestockungsphase zwischen dem Schossen und der Bliite stark zunahm. Dies
fiihrte in der ,+Diingung®“ nach dem ersten Erntetermin zu einer Umkehrung der
,Halm*“-Verhiltnisse: Hatten Umgebungsluft-Pflanzen anfangs mehr Halme (signifikant im
Vergleich zu A160-NF), waren es zur Bliite Pflanzen der CO,-Begasungsvarianten, die mehr
Halme trugen. Fiir die Pflanzen, die in A320-NF gewachsen waren, waren es zu diesem
Zeitpunkt signifikant mehr. Da Halme nicht gezdhlt wurden, wenn ihre Linge 5 cm
unterschritt, konnte es durch Reduktionsprozesse auch zu einem Absinken der Halmzahl

kommen. Darauf beruhend wurde die groBe Halmzahl der Behandlung A320-NF bis zur
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Endernte wieder reduziert, so daf} letztendlich die Halmzahl der Endernte unabhingig von der
Begasung war. In der ,,-Diingung* war die Halmzahl am Tag 41 in allen CO,-Stufen gleich;
danach trugen Pflanzen der CO,-Erhchung geringfiigig mehr Triebe. Eine signifikante
Beeinflussung der Halmzahl zur Endernte war auch hier nicht gegeben.

Der Ozoneinflul auf die Halmzahl, fir den wegen des Kammerausfalls keine
Varianzanalyse durchgefiihrt werden konnte, richtete sich unter
Umgebungs-CO,-Konzentration stark nach der Stickstoffversorgung. Im Vergleich zu A-NF
forderte Ozon in A-NF1,5; +Diingung erst zwischen Bliite und Endernte die Halmzahl so
stark, daf} die Halmzahl der mit Umgebungsluftozon gewachsenen Pflanzen erreicht werden
konnte. Diese Reaktion stellt eine Anlage von Nottrieben dar. Vor der Nottriebsreaktion lag
die Zahl der Triebe unter Ozoneinflu} tendenziell niedriger. In A-NF1,5; -Diingung konnte
keine Anlage von Nottrieben festgestellt werden, vielmehr kam es durch Ozon nach
anfdanglich identischer Zahl zu einer kontinuierlichen Reduktion der Halmzahl bis der
Unterschied zur Endernte signifikant wurde. Eine Ozonwirkung auf die Halmzahl unter
erhohtem CO, war in der ,,+Diingung* gar nicht ausgebildet; in der ,,-Diingung* waren unter
Ozoneinflu anfangs schon mehr Halme angelegt (signifikant), spidter wurden auch hier

identische Halmzahlen festgestellt.

Kurzzusammenfassung:

e Der Verlauf der Halm-Trockenmasse 146t die Phase des Wachstums und der
Kohlenhydrat-Einlagerung und die der Kohlenhydrat-Remobilisierung erkennen. Eine
Interaktion CO, x Dgg. ist sichtbar mit im Diingungsvergleich signifikanter Forderung in
A320-NF, +Dgg. ab Tag 70. Halme waren in A-NF anfangs schwerer als bei
CO,-Exposition. Durch die hochste CO,-Stufe wurde die maximale TM und diejenige der
Endernte signifikant erhoht. In A-NF1,5 reduzierte Ozon in der +Dgg. stirker die End-TM,
in der -Dgg. stirker die maximale TM.

¢ Die RGR der Halm-Trockenmasse und damit die Senkenaktivitit wurde durch CO; bis
zum Tag 60 (in der +Dgg.), auf jeden Fall bis zum Ende der Wachstumsperiode gefordert.
Ozon hatte einen Einflu} nur in A-NF1,5; +Dgg..

e CO, erhohte die Senkenstirke (Halm-AGR) vom Tag 40 bis zum Ende der Wachstumszeit.
Maximale AGR unterschieden sich diingungsabhingig in A320-NF (Interaktion CO, x
Dgg.). In A320-NF, +Dgg. wurde mehr an Kohlenhydraten (minimale AGR) remobilisiert.
Deutliche Ozonwirkungen existierten nur in A-NF1,5: In der +Dgg. wurde mehr, in der
-Dgg. weniger remobilisiert.

¢ Gut gediingte Pflanzen besallen zu allen Terminen 0,5-2,5 Halme mehr. Unter CO, nahm
die Halmzahl zwischen Schossen und Bliite zu; zur Blite wurde die Halmzahl dann in der
+Dgg. durch CO; signifikant gefoérdert. Zur Endernte war die Bestockung unabhéngig von
der Begasung. In A-NF1,5; +Dgg. erhohte Ozon die Halmzahl vor der Endernte; hier lag
eine Nottriebsreaktion vor.
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Abb. 3.17: Einflu} der Diingung auf die Halm-Trockenmasse in den Behandlungen
a) A-NF
b) A160-NF
c) A320-NF

(Zwei Funktionen sind signifikant verschieden, wenn die sie begleitenden Konfidenzbinder einander nicht
iiberlappen. Konfidenzbédnder wurden nur bei Vorliegen von signifikanten Unterschieden eingezeichnet.)
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Abb. 3.18: Einflu3 der CO,- und der O3-Konzentration auf die Halm-Trockenmasse
a) CO,-EinfluB (+Dgg.) b) CO,-EinfluB} (-Dgg.)
¢) Os-Einflufl A-NF/A-NF1,5(+Dgg.) d) O;-Einflul A-NF/A-NF1,5(-Dgg.)
e) Os-Einflufl A320-NF/A320-NF1,5(+Dgg.) f) Os-Einflu A320-NF/A320-NF1,5(-Dgg.)

(Zwei Funktionen sind signifikant verschieden, wenn die sie begleitenden Konfidenzbénder einander nicht
iiberlappen. Konfidenzbédnder wurden nur bei Vorliegen von signifikanten Unterschieden eingezeichnet.)
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Abb. 3.19: Einfluf der CO,- und der Os-Konzentration auf die Relative Wachstumsrate (RGR) der

RGR Halm-Biomasse [ %]
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b) CO,-EinfluB (-Dgg.)
d) Os-EinfluB A-NF/A-NF1,5(-Dgg.)
f) O5-Einflup A320-NF/A320-NF1,5(-Dgg.)
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Abb. 3.20: EinfluB der CO,- und der O3-Konzentration auf die Absolute Wachstumsrate (AGR)

der Halm-Trockenmasse
a) CO,-EinfluB (+Dgg.)
¢) Os-Einflufl A-NF/A-NF1,5(+Dgg.)

e) Os-Einflul A320-NF/A320-NF1,5(+Dgg.)
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b) CO,-EinfluB (-Dgg.)
d) O5-EinfluB A-NF/A-NF1,5(-Dgg.)

f) O;-Einflul A320-NF/A320-NF1,5(-Dgg.)
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Abb. 3.21: Einfluf} der Diingung auf die Zahl der Triebe pro Topf
(Tag 41 ,,Schossen*; Tag 63 ,,Vollbliite*; Tag 104 ,,Erntereife‘; n=5 Topfe pro Kammer u. Variante)
a) A-NF
b) A160-NF
¢) A320-NF

(Zwei Mittelwerte sind signifikant verschieden, wenn ihr Unterschied groBer als der eingetragene LSD-Wert ist.)
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Abb. 3.22: Einfluf} der CO,- und der O3;-Konzentration auf die Zahl der Triebe pro Topf

(Tag 41 ,,Schossen*’; Tag 63 ,,Vollbliite*; Tag 104 ,,Erntereife, n=5 Topfe pro Kammer u. Variante)

a) CO,-EinfluB} (+Dgg.)
c¢) Os-Einfluf A-NF/A-NF1,5(+Dgg.)

e) Os-Einflul A320-NF/A320-NF1,5(+Dgg.)
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b) CO,-EinfluB (-Dgg.)
d) O5-Einflu A-NF/A-NF1,5(-Dgg.)

f) Os-EinfluBl A320-NF/A320-NF1,5(-Dgg.)

(Zwei Mittelwerte sind signifikant verschieden, wenn ihr Unterschied grofer als der eingetragene LSD-Wert ist.)
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111.2.4.4 Die Kohlenhydratreserven der Halme

Das vorliegende Kapitel soll eine Kldrung der Fragen herbeifiihren: Wie reagierten die
tempordren Kohlenhydratreserven im Halm auf CO,; welchen Beitrag lieferten sie zur
Kornfiillung?

Hierzu wurde 1994 an der Sorte Minaret eine Kohlenhydratanalytik in einzelnen
Internodien der Haupthalme durchgefiihrt. Beginnnend mit dem Stadium Schossen und
endend mit der Erntereife wurden dafiir 4 Topfe pro Variante in wochentlichem Abstand
geerntet. Fiir Biomassezwecke wurden Trockenmassen einzelner Fraktionen bestimmt. In
diese Untersuchung wurden nur gut gediingte Weizenpflanzen der Expositionsvarianten A-NF
und A320-NF einbezogen.

Wachstum und Ertrag der Sorte waren 1994 durch CO,-Erhohung um 49,7 bzw. 43,2 %
gesteigert (siche Tabelle 3.8). Von allen untersuchten Pflanzenorganen =zeigten die
Getreidehalme mit 65,7 und 107% die hochsten relativen Trockenmassenzunahmen. Fiir die
Haupthalme war dies nicht nur auf ein geférdertes Langenwachstum zuriickzufiihren — sondern
auch auf verstdrkte Einlagerungsprozesse. Halme remobilisierten unter erhohtem CO, groBere
Anteile ihrer Trockenmasse (vgl. Tabelle 3.8). Generell iiberstieg die Forderung der
Nebenhalm-Parameter durch CO, die der Haupthalm-Parameter. Durch CO, wurde die
Bestockung gefordert und die Ahrenzahl erhoht. Zuwichse der Blatt-Trockenmassen waren
gering (siehe Tabelle 3.8).

Folgende Ergebnisse erbrachte die Bestimmung der Fructankonzentration in den
Halminternodien: Bei im Vergleich mit Literaturwerten insgesamt sehr niedrigen
Konzentrationen zeigte sich unter erhohtem CO, im Haupthalm eine Steigerung maximaler
Fructangehalte (Fraktion 1 und 3, sieche Abbildung 3.23) sowie eine Verschiebung des zeitlichen
Verlaufs, insbesondere eine Verzogerung der Auslagerung (siehe hochsignifikante Unterschiede
von Fraktion 2 und 3).

Die drastische Reaktion der Menge wasserloslicher Kohlenhydrate im Haupthalm auf CO,
ist dargestellt in Abbildung 3.24. Gefordert wurden alle im Haupthalm gemessenen
Komponenten (Fructane, Saccharose, Red. Zucker). Die Fructanmenge jedoch zeigte die
massivsten Zuwichse. Fructane akkumulierten in A-NF bis zur vollendeten Bliite (60. Tag nach

Aussaat), wihrend diese Phase unter erhohtem CO, 8 Tage spiter endete.
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Kurzzusammenfassung:

e Oberirdische Trockenmasse und Ertrag der Sorte Minaret waren 1994 durch
CO,-Verdopplung um 50 und 43% gesteigert. Von allen Organen zeigten Halme die
hochste Trockenmassenzunahme, eine verstirkte Einlagerung und Remobilisierung, aber
auch eine Lingenzunahme. CO, forderte die Bestockung und erhohte die Ahrenzahl.
Reaktionen der Blatt-TM waren gering.

e Maximale Fructankonzentrationen in den unteren Haupthalm-Internodien und im
Ahrenstiel (signifikant) wurden durch CO, erhoht. Unter CO,-Einfluf} verzdgerte sich die
Auslagerung.

e Die Gesamtmenge aller im Haupthalm eingelagerten Kohlenhydrat-Komponenten
(Fructane, Saccharose, Red. Zucker) erhohte sich durch CO,-Begasung. Die Akkumulation
von Fructanen endete unter erhohtem CO, 8 Tage spiiter.

Tab. 3.8: Die Reaktion von Weizenorganen auf CO,-Begasung. Sorte Minaret im Jahr 1994.
Mittelwerte + Standardabweichungen bei Endernte (auBer ”), Trockenmasse (TM) in [¢/Topf]

Parameter A-NF A320-NF Prozentualer
Zuwachs
TM Gesamtpflanze [g] 6,22 +1,63 9,31+1,79 49,7
Kornertrag [g] 3,38 +1,37 4,84 +1,05 43,2
Ahrenzahl 2,63 +0,74 3,50 +0,76 33,1
Halmzahl 5,30 £1,20 6,45+ 1,43 21,7
TM Korner am 1,63 £0,37 1,92 +0,14 17,5
Haupthalm [g]
TM Ahre am Haupthalm 1,96 +0,37 2,46 +0,15 25,5
[g]
TM Blitter am 0,92 +0,09 1,01 £0,13 9,8
Haupthalm [g]
Maximale TM 0,67 +0,07 1,11 £0,18 65,7
Haupthalm" [g]
TM Haupthalm [g] 0,58 £0,14 0,80 £0,25 37,9
Linge des Haupthalms 50,43 £ 6,52 61,01 £4,72 21,0
[cm]
TM Ahren an 2,10+1,20 3,74 + 1,17 78,1
Seitenhalmen [g]
Maximale TM 1,72 £0,55 3,56 + 1,55 107,0
Seitenhalme" [g]
TM Seitenhalme [g] 1,30 £ 0,89 1,69 +£0,51
TM Blitter an 0,60 £ 0,03 0,70 £ 0,08 16,7

Seitenhalmen [g]

DMaximal-Werte der Untersuchungsphase
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Abb. 3.23: Einfluf der CO,- Konzentration auf den Fructangehalt [% TM] in den Internodien-Fraktionen 1,2,3
(n = 4 Topfe pro Variante). Sorte Minaret im Jahr 1994.
Ergebnisse des t-Tests fiir unabhingige Stichproben: (* 0,05 - P> 0,01;** 0,01 - P > 0,001; *** P .0,001)
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Abb. 3.24: Einflufl der CO,-Konzentration auf die Zusammensetzung der Wasserloslichen Kohlenhydrate im
Haupthalm (n = 4 T6pfe pro Variante). Sorte Minaret im Jahr 1994.

a) CO,-Aullenkonzentration (A-NF)

b) Erhohte CO,-Konzentration (A320-NF)

Ergebnisse des t-Tests fiir unabhingige Stichproben werden dargestellt fiir
Fructane/Saccharose/Reduzierende Zucker als f/s/r p<0,05; ff/ss/rr 0,001<p<0,01; fff/sss/rrr p<0,001.
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II1.2.5 Reaktionen der Kohlenstoffquellen

I11.2.5.1 Das Blattwachstum

Im vorliegenden Kapitel soll die Detailfrage der Fragestellung ,,Wie entwickelten sich
Blattfliche und Blatt-Trockenmasse unter erhohtem CO,?* geklért werden.

Im Rahmen der funktionalen Wachstumsanalyse, die im Jahr 1995 fiir die Weizensorte
Minaret durchgefiihrt wurde, wurden hierzu die in wochentlichem Abstand vorliegenden Da-

ten der Blattparameter empirisch modelliert.

Die Modellbildung fiir die photosynthetisch-aktive Blattfliche

An die transformierten Daten der griinen Blattflaiche wurden Polynome vom Grad 2 bis 3
angepasst (vgl. Tabelle 3.9). In einem Fall kam es zu einer signifikanten Abweichung der Re-
siduen-Verteilung von der Normalverteilung (sieche Ergebnisse des Kolmogo-
roff-Smirnoff-Tests). Die Verteilung war in diesem Fall aufgrund eines tiefen Wertes schief
(siehe Ergebnisse des Shapiro-Wilks-Tests). Wie die Auftragung der Residuen gegen den na-
tirlichen Logarithmus der Blattflache zeigte, traten Probleme mit der Varianzhomogenitit auf
(groBere Varianz bei kleineren Blattflachen). Fiir alle {ibrigen Behandlungen war die Normal-
verteilung der Residuen gegeben; die Residuenanalyse deckte keine Abweichung in den Vor-
aussetzungen fiir die lineare Regression auf; schiefe Verteilungen der Residuen aufgrund von
einem einzelnen hohen/tiefen Wert (keine Ausreiler im Sinne von Sachs’s 4-Sigma-Bereich,
Sachs 1992, S.364) traten mehrfach auf, waren aber nicht auf Transformationsprobleme zu-
riickzufiihren. Unter Ozoneinflu} ergab sich in zwei Fillen ein schlechter Fit mit einem adju-
sted R? unterhalb von 0,8. Fiir die iibrigen Behandlungen ist die Anpassung als gut zu be-
zeichnen. Die Beschreibung der Trockenmassen anderer Organe iiber Polynome gelang aller-

dings wesentlich besser (vgl. Kapitel 111.2.4.2 und 111.2.4.3).
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|Tab. 3.9: Die empirischen Modelle fiir die griine Blattfliche. |

(B = Parameter der Funktion, n = Zahl der Datenpunkte, p = Zahl der Parameter, Mallow’s Cp = Stat. Mafizahl fiir Wahl des
Polynomgrades (Cp < p, Cp = Minimum), adj. R? = adjusted R?, K-S = Kolmogoroff-Smirnoff-Test, Sh-W = Shapi-
ro-Wilks-Test, Bes. = Besonderheit (s. unten))

| Exposition [Dgg.| By || B, [[ B, || By [[nllp|l Cp lladir| K-S/ [ Bes. |
(x%/x%) Sh-W
A-NF | + |-0,27281 [024264 -0,00234 | | 38 |3 ] 2,004 | 0838 | 020009 | @ |
A-NF1,5 | + |-2,07205 [0,38295 -0,00587 | 2,70B-05 | 16 |4 | 3,04 | 0,818 |>02/50,05 | @ |
A160-NF | + |-056769 ]0,23831 -0,00217 | | 38 |3 | 2,05/4 | 0853 | >020022 | @ |
A320-NF | + |-1,11837 ]0,25754 -0,00229 | | 38 |3 | 2,074 | 0,830 |<0,01/0,07 | @® |
A320-NF1,5 | + | 050683 [0,20152 -0,00190 | | 32 |3 | 2,024 | 0,796 | >0,2/0,44 | |
A-NF | - |-0,83708 ]0,26206 -0,00251 | | 38 |3 | 2.40/4 | 0,840 | 5020004 | @ |
A-NF1,5 | - | 271809 ]0,11372 -0,00112 | | 16 |3 | 2.48/4 | 0755 |>02/5005 | @ |
A160-NF | - |-0,77846 ]0,25332 -0,00240 | | 37 |3 ] 2,03/4 | 0925 | 5020039 | @ |
A320-NF | - | -1.47298 0,27519 -0,00254 | | 38 |3 | 2,12/4 | 0952 | >0,2/0,36 | |
A320-NF1,5 | - |-2,40511 [036417 -0,00475 | 1,56E-05 | 32 |4 | 479/4 | 0,921 | >0,2/0,31 | |

Besonderheiten: @ 1 Kammer, @ 1 Ausreifier, ® 1 tiefer Wert, @ 1 hoher Wert, ® Probleme mit Varianzhomogenitit

Der Einfluf3 von Exposition und Diingung auf die photosynthetisch-aktive Blattfldche
Abbildung 3.25 zeigt den EinfluB der Diingung auf den Verlauf der Blattflichen.

Deutlich zu erkennen ist die Interaktion CO, x Diingung. Die Diingung beeinflullite die
Blattflichenentwicklung nur unter erhohter CO,-Konzentration: Unter erhohter
CO;-Konzentration wiesen die Pflanzen in der ,+Diingung” eine groBere maximale
Blattfliche auf, die im Vergleich mit der ,,-Diingung® etwas spiter erreicht wurde. In
A160-NF besalBen die gut gediingten Weizenpflanzen ab dem Tag 66 eine signifikant groBBere
Blattfldche (siehe Abbildung 3.25 b); in A320-NF geschah dies bereits am Tag 63 (Abbildung
3.25 c¢). Unter der CO,-Konzentration der AuBenluft stellte die Stickstoffversorgung
offensichtlich keinen das Blattflichenwachstum limitierenden Faktor dar. Die Entwicklung
der Blattflachen unter erhohtem CO, war dagegen durch die Diingung begrenzt.

Der CO,-Einflufl auf die Blattfliche war fiir die beiden Diingungsstufen verschieden
(siehe Abbildung 3.26 a,b). Auffillig ist die zeitliche Verschiebung des Wachstums durch
Kohlendioxid, die nur in der ,,+Diingung* auftrat. Anfangs wurden unter AuBenluft-CO, ge-
ringfiigig (nicht signifikant) groBere Blattflichen erreicht. Dieses Verhalten korrespondiert
mit dem Befund, da3 A-NF-Pflanzen — vermutlich als Resultat eines fritheren Keimungster-
mins — anfangs auch die grofere oberirdische Trockenmasse aufwiesen (vgl. Gesamtpflan-
zen-Ebene, Kapitel III/IV.2.2). Unter erhohtem CO, nahmen die Blattflichen dann stirker zu,
jedoch wurde die Blattfliche spidter maximal. Eine geringfiigige Steigerung der maximalen
Flache durch CO,-Begasung trat auf. Signifikant groBer war die bereits abfallende Blattfliche

ab dem Tag 67. In der ,,-Diingung* verdnderte CO, den Kurvenverlauf kaum.
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Ozon bewirkte in A-NF1,5 eine deutliche Reduktion der Blattfliche zu einem frithen
Zeitpunkt (siehe Abbildung 3.26 c,d). In der ,,-Diingung* war dieser Effekt stiarker ausgepragt;
die Erniedrigung war signifikant im Zeitraum 41.-62. Tag nach Aussaat. Nach dem Tag 77
war die Blattfliche unter Ozoneinfluf} signifikant erhoht. Dieses Verhalten trat in beiden Diin-
gungsvarianten — allerdings etwas stirker in der ,,+Diingung* — auf und steht hochstwahr-
scheinlich im Zusammenhang mit der in Kapitel II1.2.4.3 beschriebenen Bestockungsreaktion
unter OzoneinfluB. In A320-NF1,5 richteten sich Ozoneinfliisse auf die Blattfliche nach der
Diingung (Abbildung 3.26 e,f): In der ,,-Diingung* reduzierte Ozon die Blattfliche nur gering-
fiigig (signifikant um den Tag 60, ohne Konfidenzbinder in der Abbildung). Eine stirkere
Reduktion trat in der ,,+Diingung* auf — signifikant im Zeitraum 55.-75. Tag. Fiir diese Re-
aktion bestehen Beziehungen zur Gesamtpflanzen-Ebene (Kapitel I1I.2.1 und I11.2.2) und zur
Organ-Ebene der Kohlenstoffsenken (Kapitel I11.2.4.3). In diesen Kapiteln wurde gezeigt, da3
in A320-NF1,5 die Bestockungsreaktion im Vergleich zu A320-NF weniger stark ausgeprégt

war.
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Abb. 3.25: Einfluf} der Diingung auf die photosynthetisch-aktive Blattfldche in den Behandlungen
a) A-NF
b) A160-NF
c) A320-NF
(Zwei Funktionen sind signifikant verschieden, wenn die sie begleitenden Konfidenzbinder einander nicht iiber-
lappen. Konfidenzbinder wurden nur bei Vorliegen von signifikanten Unterschieden eingezeichnet.)
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Abb. 3.26: Einfluf der CO,- und der O;-Konzentration auf die photosynthetisch-aktive Blattfliche
b) CO,-Einfluf} (-Dgg.)

a) CO,-Einflu} (+Dgg.)

60

c¢) Os-EinfluB A-NF/A-NF1,5(+Dgg.)

e) Os-Einflufl A320-NF/A320-NF1,5(+Dgg.)

(Zwei Funktionen sind signifikant verschieden, wenn die sie begleitenden Konfidenzbénder einander nicht iiber-
lappen. Konfidenzbinder wurden nur bei Vorliegen von signifikanten Unterschieden eingezeichnet.)
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f) O5-EinfluB A320-NF/A320-NF1,5(-Dgg.)
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Der Einfluf3 von Exposition und Diingung auf die Blattfliichen-Lebensdauer

Die im englischen Sprachraum ,,leaf area duration* (LAD) genannte und hier mit Blatt-
flichen-Lebensdauer iibersetzte GroBe wird berechnet aus dem Integral der Blattflachenfunk-
tion iiber die Zeit. Thre Darstellung mufl sich demzufolge an diejenige der Blattfliche an-
schlieen. Die LAD reprisentiert das gesamte Potential der Pflanze, Assimilation zu betrei-
ben. Tabelle 3.10 stellt die Einfliisse der Behandlungen auf den Parameter vor. Ersichtlich ist
die Interaktion CO, x Diingung. Bedeutsamer ist allerdings die schwache CO,-Forderung der
LAD, die im Vergleich A320-NF, +Diingung/ A-NF, +Diingung mit 14,4% am stédrksten aus-
geprigt war. Ozoneffekte auf die LAD waren am groBten fiir den Vergleich A320-NF1,5/
A320-NF, +Diingung (-18,8%).

|Tab. 3.10: Die Lebensdauer griiner Blattfliche der Sorte Minaret im Jahr 1995.

| Exposition Dgg. LAD [cm’ Tag]

A-NF1,5 + 11867
A-NF + 13331
A160-NF + 13396
A320-NF + 15250
A320-NF1,5 + 12381
A-NF1,5 . 10628
A-NF . 12669
A160-NF . 12008
A320-NF . 12798
A320-NF1,5 - 11887

Vergleich Dgg. % Differenz
A-NF/A-NF1,5 + 11,0
A320-NF/A320-NF1,5 + -18.8
A-NF/A160-NF + +0,5
A-NF/A320-NF + +14.4
A-NF/A-NF1,5 - -16.1
A320-NF/A320-NF1,5 - -7,1
A-NF/A160-NF - -52
A-NF/A320-NF - +1,0

Die Modellbildung fiir die Trockenmasse griiner Bldtter

An die transformierten Daten der Trockenmasse griiner Blitter wurden Polynome vom
Grad 2 bis 3 angepasst (sieche Tabelle 3.11). Im Vergleich mit den Modellen der griinen Blatt-
flache wurden hier in einer groBeren Zahl der Félle Polynome vom Grad 3 verwendet. Der Fit
der Trockenmasse griiner Blitter gelang in diesem Vergleich besser. Zu vermuten ist, daf} die

Messung der Trockenmasse gegeniiber der Flichenmessung mit einem kleineren Fehler bela-
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stet ist. In zwei Fillen lag das adjusted R? wiederum unterhalb von 0,8, in den librigen gelang
die Anpassung gut. In der Behandlung A160-NF bestanden Varianzhomogenititsprobleme mit
einem tiefen Residuen-Wert bei niedriger Trockenmasse. In einem weiteren Fall war die
Normalverteilung der Residuen nicht gegeben — Resultat einer zu steilen Verteilung (also

eigentlich guter Anpassung).

Tab. 3.11: Die empirischen Modelle fiir die Trockenmasse griiner Blitter. |
(B = Parameter der Funktion, n = Zahl der Datenpunkte, p = Zahl der Parameter, Mallow’s Cp = Stat. Maf3zahl fiir Wahl des
Polynomgrades (Cp < p, Cp = Minimum), adj. R? = adjusted R% K-S = Kolmogoroff-Smirnoff-Test, Sh-W = Shapi-
ro-Wilks-Test, Bes. = Besonderheit (s. unten) )

Exposition |[Dgg.] By || B, || B, || By | nllp]|l] Cp [adjR| K-S/ | Bes.
(x*/x%) Sh-W

A-NF | + |[-635609 025188 -0,00232 38 3 2,034 0852 042003 | @ |
A-NFL5 | + [-10,18995 047088 -0,00669 292E-05 16 4 1944/4 0946 >02/0,75 | @ |
A160-NF | + [-11,47767 0,50818 -0,00671 259E-05 38 4  94/4 0904 >02/047 | @ |
A320-NF | + |-6,51995 024266 -0,00208 38 3 2,024 0878  >0,2/0,99 | |
A320-NF1,5 | + |-5.28315 0,19989 -0,00178 32 3 2944 0,719 0,11/0,16 | |
A-NF | - |-633544 024773 -0,00228 38 3 2,104 0,79  0,29/0,06 | |
A-NF1,5 | - |-7,83719 033856 -0,00437 1,57E-05 16 4 3,60/4 0,849 0,007/0,10 | @® |
A160-NF | - |-15,07836 0,71587 -0,01045 4,65E-05 37 4 1890/4 0,898 >0,2/0,03 |@@®
A320-NF | - |-8,70603 0,37418 -0,00459 1739E-05 38 4 3,184 0876 >0,2/0,74 | |
A320-NF1,5 | - |-9,62683 042622 -0,00542 1,79E-05 32 4  464/4 0,889 >02/031 | |

Besonderheiten: @ 1 Kammer, @ 1 Ausreifier, ® 1 tiefer Wert, @ 1 hoher Wert, ®Probleme mit Varianzhomogenitit

Der Einfluf3 von Exposition und Diingung auf die Trockenmasse griiner Bldtter

Abbildung 3.27 stellt den EinfluB} der Diingung auf die Trockenmasse griiner Blitter dar.
Wie bei den Blattfldchen zeigte sich eine Interaktion der Diingung mit der Kohlendioxidbe-
handlung. Weizen, der erhohten CO,-Konzentrationen ausgesetzt war, erreichte in der
»+Diingung* groere maximale Blatt-Trockenmassen. In A160-NF wurde der Unterschied mit
groeren Trockenmassen in der ,,+Diingung* signifikant ab dem Tag 63. Die Diingungsvari-
anten unterschieden sich in A320-NF bereits ab dem Tag 55 signifikant. Auch hier gilt, dafl
die Stickstoffmenge der ,,-Diingung* bei erhohter atmosphirischer CO,-Konzentration die
Trockenmasse photosynthetisch aktiver Blitter begrenzte, Stickstoff schlicht Mangelfaktor
war.

Das Auftreten einer zeitlichen Verschiebung der Kurve durch CO, in der ,,+Diingung*
und deren Fehlen in der ,,-Diingung* ist — dhnlich wie bei den Blattflichen — auch bei den
Trockenmassen griiner Blitter zu erkennen (vgl. Abbildung 3.28 a,b). Ein signifikanter Unter-

schied heutige/erhohte CO,-Konzentration ergab sich in der ,,+Diingung* nach dem 75. Tag
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(Abbildung 3.28 a); unter erhohtem CO, wurden dort geringfiigig grofere maximale Trok-
kenmassen erreicht.

Der Ozoneinflufl auf die Blatttrockenmassen war nicht wesentlich verschieden von dem
auf die Blattflichen, wie der Vergleich der Abbildung 3.28 c,d,e,f mit den entsprechenden
Grafiken der Abbildung 3.26 erweist. Insofern konnen Behandlungseffekte dem vorherigen
Abschnitt entsprechend interpretiert werden. Was die Signifikanz der Unterschiede angeht,
ergeben sich gegeniiber den Blattfl:ichen jedoch Anderungen: So wurden die Trockenmassen
in A-NF1,5 durch Ozon friithzeitig nicht signifikant erniedrigt; sichtbar ist lediglich die signi-
fikant erhohte Trockenmasse, die spit auftrat, wenn Ozon zudosiert wurde. Der Effekt war

stiarker ausgeprégt in der ,,+Diingung*.
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Abb. 3.27: Einfluf} der Diingung auf die Trockenmasse griiner Blitter in den Behandlungen
a) A-NF
b) A160-NF
c) A320-NF
(Zwei Funktionen sind signifikant verschieden, wenn die sie begleitenden Konfidenzbinder einander nicht iiber-
lappen. Konfidenzbinder wurden nur bei Vorliegen von signifikanten Unterschieden eingezeichnet.)
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Abb. 3.28: Einflu} der CO,- und der O3-Konzentration auf die Trockenmasse griiner Blitter
a) CO,-EinfluB (+Dgg.) b) CO,-EinfluB} (-Dgg.)
¢) Os-Einflufl A-NF/A-NF1,5(+Dgg.) d) O;-Einflul A-NF/A-NF1,5(-Dgg.)
e) Os-Einflufl A320-NF/A320-NF1,5(+Dgg.) f) Os-Einflu A320-NF/A320-NF1,5(-Dgg.)

(Zwei Funktionen sind signifikant verschieden, wenn die sie begleitenden Konfidenzbénder einander nicht iiber-
lappen. Konfidenzbinder wurden nur bei Vorliegen von signifikanten Unterschieden eingezeichnet.)
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Die Modellbildung fiir die Trockenmasse seneszenter Blditter

Der Beginn von Seneszenz muf3 auf den 55. Tag nach Aussaat datiert werden. An diesem
Tag wurden erstmals Trockenmassen seneszenter Blitter gemessen. Nach Durchfiihrung der
In-Transformation waren die Varianzen nicht homogen verteilt. Dies war auf hohe Varianz fiir
die Daten des 55. Tages zuriickzufiihren. Der Termin wurde deshalb aus der Analyse ausge-
schlossen. Die empirischen Modelle gelten somit fiir den Zeitraum 63.-104. Tag nach Aussaat.

Polynome vom Grad 2-3 wurden fiir die Modellierung verwendet (siehe Tabelle 3.12).
Fiir die seneszenten Blitter hitten in der Mehrzahl der Félle nach statistischen Entscheidungs-
kriterien Polynome 3. Grades verwendet werden miissen. Polynome 3. Grades wiesen eine
bessere Anpassung auf, zeigten jedoch einen Wendepunkt im modellierten Zeitraum und wi-
dersprachen der Vorstellung eines kontinuierlichen Fortschreitens des Seneszenzprozesses.
Deshalb wurde Hunt’s Rat befolgt, im Zweifelsfall biologische Kriterien fiir wichtiger zu er-
achten als statistische (Hunt 1982). In diesen Féllen wurden Polynome 2. Grades angepasst.

Das adjusted R? der Anpassungen lag in zwei Fillen unterhalb von 0,8. Alle iibrigen Mo-
delle ergaben einen guten bis sehr guten Fit. Abweichungen von der Normalverteilungsan-
nahme der Residuen zeigten sich in zwei Fillen und waren — Ergebnis der Residuenanalyse

— hauptsichlich in einer zu steilen Verteilung begriindet.

|Tab. 3.12: Die empirischen Modelle fiir die Trockenmasse seneszenter Blitter. |
(B = Parameter der Funktion, n = Zahl der Datenpunkte, p = Zahl der Parameter, Mallow’s Cp = Stat. Maf3zahl fiir Wahl des
Polynomgrades (Cp < p, Cp = Minimum), adj. R? = adjusted R% K-S = Kolmogoroff-Smirnoff-Test, Sh-W = Shapi-
ro-Wilks-Test, Bes. = Besonderheit (s. unten) )

| Exposition |[Dge.] B, || B, || B, || By | nllpl|] Cp |adirR| K-S/ || Bes. |
(x/x3) Sh-W
A-NF | + | 7,16169 -0,45499 0,00730 -3,42E-05 48 4 384/4 0852 0,19/0,36 |
A-NFL5 | + |-8,19052 0,15553 -0,00071 15 3 201/4 0946 0040071 @5 |
A160-NF | + |-8.87660 0,18006 -0,00088 48 3 821/4 0904 >020027 @ |
A320-NF | + [-13,64331 0,29123 -0,00151 48 3 3534 0878 >020074 @ |
A320-NFL5 | + [-10,74857 0,23295 -0,00122 30 3 881/4 0719 >020/08 @ |
A-NF | - [-14,13949 030465 -0,00161 48 3 4994 0,796 0,005/<0,01 @®@
A-NF1,5 | - |-13,76610 028594 -0,00146 15 3 2874 0849 >020087 @ |
A160-NF | - |-825188 0,16768 -0,00084 48 3 4,65/4 0898 >020096 @ |
A320-NF | - |-1,35835 -0,17475 0,00423 -2,32E-05 48 4 334/4 0876 >0,20/0,85 |
A320-NFL5 | - |-9.34653 0,19991 -0,00104 30 3 651/4 0889 >020076 @ |

Besonderheiten: @ 1 Kammer, @ 1 hoher Wert, ® steile Verteilung, @ x° biologisch unsinnig
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Der Einfluf3 von Exposition und Diingung auf die Trockenmasse seneszenter Blditter

Das Seneszenzverhalten des Sommerweizens wurde durch die Diingung wenig verindert,
wie Abbildung 3.29 entnommen werden kann. Am 91. Tag nach Aussaat war keine griine
Blattfliche mehr vorhanden. Signifikante Unterschiede nach diesem Termin, die sowohl in
A160-NF als auch in A320-NF auftraten, waren folglich auf die unterschiedlich ausgebildete
Gesamtblattmasse zuriickzufiihren.

Auch der Einflul der Kohlendioxid-Begasung auf das Seneszenzverhalten des Weizens
war wenig ausgeprigt, wie sich aus Abbildung 3.30 a,b ersehen 14Bt. In der ,,-Diingung* wur-
den in A160-NF anfangs signifikant grolere Trockenmassen seneszenter Blitter erreicht.

Wirkte die erhohte Ozonkonzentration auf die Weizenpflanzen ein, verinderte sich das
Seneszenzverhalten in A-NF1,5 in der ,,+Diingung® und in A320-NF1,5 unabhingig von der
Stickstoffversorgung (siehe Abbildung 3.30 c.e,f). Wurden die Pflanzen der AuBenluftkon-
zentration an Kohlendioxid ausgesetzt, erniedrigte die erhohte Ozonkonzentration in der
»+Dilingung® die Trockenmassen zeitweise signifikant (sieche Abbildung 3.30 c). Die Trok-
kenmassen zum Ende des Expositionszeitraums waren indes wenig verdndert — Indiz fiir eine
wenig verdnderte Gesamtblattmasse (vgl. Kapitel IV.2.5.1 hinsichtlich einer Ergeb-
nis-Interpretation). Unter erhohter CO,-Konzentration zeigte sich eine durch Ozon beschleu-
nigte Seneszenz mit signifikant erhohten Trockenmassen in der ersten Woche (Tag 63-70,
Abbildung 3.30 e,f). Die Beschleunigung war in der ,,-Diingung* etwas stirker ausgepragt,

prinzipiell aber bei beiden Varianten der Stickstoffgabe vorhanden.
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Abb. 3.29: Einfluf} der Diingung auf die Trockenmasse seneszenter Blitter in den Behandlungen
a) A-NF
b) A160-NF
c) A320-NF
(Zwei Funktionen sind signifikant verschieden, wenn die sie begleitenden Konfidenzbinder einander nicht iiber-
lappen. Konfidenzbinder wurden nur bei Vorliegen von signifikanten Unterschieden eingezeichnet.)
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Abb. 3.30: Einflu3 der CO,- und der O3-Konzentration auf die Trockenmasse seneszenter Blitter
a) CO,-EinfluB (+Dgg.) b) CO,-EinfluB} (-Dgg.)
¢) Os-Einflufl A-NF/A-NF1,5(+Dgg.) d) O;-Einflul A-NF/A-NF1,5(-Dgg.)
e) Os-Einflufl A320-NF/A320-NF1,5(+Dgg.) f) Os-Einflu A320-NF/A320-NF1,5(-Dgg.)

(Zwei Funktionen sind signifikant verschieden, wenn die sie begleitenden Konfidenzbénder einander nicht iiber-
lappen. Konfidenzbinder wurden nur bei Vorliegen von signifikanten Unterschieden eingezeichnet.)
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Der Einfluf3 von Exposition und Diingung auf die Fahnenblattfliche zum Zeitpunkt der Anthe-

se

Es zeigte sich, da sich die Blattflichen der verschiedenen Diingungs- und
CO,-Behandlungen vor allem in der spiten Ontogenie unterschiedlich entwickelten. Zu ver-
muten ist, daB die spit angelegte Fahnenblattfliche einen Erkldarungsbeitrag zu dem unter-
schiedlichen Blattflichenverlauf bieten kann (siehe die ausfiihrliche Diskussion in Kapitel
IV.2.5.1). Zudem weill man seit langem, daf} die Photosynthese der Fahnenblitter ein bedeu-
tender Faktor fiir die Ertragsbildung ist. Dies sind die beiden wichtigen Griinde, die dafiir
sprachen, einen Abschnitt iiber Fahnenblattfliche aufzunehmen.

Im phinologischen Stadium der Vollbliite wurde eine klassische Ernte mit 5 geernteten
Pflanzen pro Variante vorgenommen. Es wird angenommen, dafl zu diesem Zeitpunkt eine
vollentwickelte Fahnenblattfldche bereits bestand. An diesem Termin, der in der Phase maxi-
maler Blattflichenausbildung lag, stellte die Fahnenblattfldche ein Viertel bis ein Drittel der
Gesamtblattfliche. Tabelle 3.13 zeigt die Ergebnisse der zweifaktoriellen Varianzanalyse.
Diingung und CO;-Behandlung hatten einen hochstsignifikanten Effekt auf die Fahnenblatt-
flache. Die Interaktion war ebenfalls hochstsignifikant. Die im Modell beriicksichtigten Fakto-

ren erklédrten 63,6% der Variation der Fahnenblattfldche.

Tab. 3.13: Zwei-faktorielle Varianzanalyse: Einflu von CO,-Konzentration und Diingung
auf die Fahnenblattfliche zur Anthese (FG=Freiheitsgrade, EA=Erkldrungsanteil).

Quelle der Quadratsumme FG Mittlere F Signifikanz
Variation Quadratsumme Wert von F
CO, 14287,46 2 7143,73 28,99 0,000 (%)
Diingung 2785,15 1 2785,15 11,30 0,001 (**%)
CO; x Diingung 6206,19 2 3103,10 12,59 0,000 (***)
Modell (EA 63,6 %) 23278,81 5 4655,76 18,89 0,000 (***)
Inner- 13307,16 54 246,43
halb+Residual
Total 36585,97 59 620,10
Signifikanzniveau: (n.s.) P>0,05 (*)0,05 « P>0,01 (*%) 0,01 « P >0,001 (**%) P +0,001

Die Fahnenblattfliche wurde in beiden Diingungsvarianten durch CO,-Begasung erhoht.
In der ,,+Diingung* war dieser CO,-Einflul stirker und die Fahnenblattfliche erfuhr eine
massive Forderung in A320-NF, wie Abbildung 3.31 eindrucksvoll belegt. Gegeniiber Au-
Benluft-Kohlendioxid stieg die Flidche hier um den Faktor 1,9.
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Eine solche Steigerung der Fahnenblattfliche fehlte in der Behandlung A320-NF1,5;
+Diingung, wenn also die Ozonkonzentration erhoht wurde. In diesem Fall wurde die Blattfla-
che durch Ozon am stédrksten reduziert (und signifikant, siehe LSD-Wert der Abbildung 3.31).
In der CO,-Konzentration der Umgebungsluft verminderte die Ozonbegasung in der
»-Diingung* die Fldche stérker als in der ,,+Diingung*. Die Reduktion war in der ,,-Diingung*

signifikant.

150

100

50— |

Fahnenblattflache [cm?]
zur Anthese
« (I —
* LA
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+

+ - + -

+

Dingung
A-NF1,5 A-NF A160-NFA320-NF A320-NF1,5 CO2/03

Abb. 3.31: Einflufl der Exposition und Diingung auf die Fahnenblattfliche zur Anthese (Sorte Minaret im Jahr
1995, n=5 Topfe pro Kammer u. Variante).

(Zwei Behandlungen sind signifikant verschieden, wenn der Mittelwertunterschied groBer ist als der eingezeich-
nete LSD-Wert.)
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Kurzzusammenfassung:

¢ Diingungsbedingte Unterschiede in der Fliache und Trockenmasse griiner Blitter traten un-
ter erhohtem CO, spit in der Ontogenie auf — mit hoheren Werten in der +Dgg.. In der
+Dgg. war das Blattwachstum durch CO, zeitlich ,,verzogert”. In A-NF1,5 reduzierte Ozon
die Parameter intermedidr und erhohte sie spét. In A320-NF1,5 trat in der +Dgg. eine Re-
duktion auf.

e Die Blattflichen-Lebensdauer (LAD) verinderte sich unter dem Einfluf erhohter
CO,-Konzentration geringfiigig. Die stidrkste Forderung mit 14,4% zeigte sich im Ver-
gleich A320-NF/A-NF, +Dgg.. Die Reaktion auf Ozon bestand durchweg in einer deutli-
chen Reduktion der LAD.

e (CO;y-Exposition und N-Versorgung hatten kaum Auswirkungen auf die Seneszenz. In
A-NF1,5; +Dgg. war die TM seneszenter Blitter niedriger als in A-NF, in der -Dgg. war sie
gegeniiber A-NF nicht verdndert. Unter erhohtem CO, beschleunigte Ozon die Seneszenz.

e Erhohte CO,-Konzentration und Diingung beeinflufiten die Fahnenblattfliche interaktiv. In
der +Dgg. erhohte sich die Fliache in A320-NF gegeniiber A-NF um den Faktor 1,9. Die
starke Forderung fehlte bei Ozonbegasung in A320-NF1,5; +Dgg..
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I11.2.5.2 Verhiltnisgriofien der Wachstumsanalyse

Die Detailfrage nach der Reaktion der Blattflichen-beinhaltenden VerhiltnisgroBen der
Wachstumsanalyse auf die CO,-Exposition soll in dem vorliegenden Kapitel beantwortet
werden. Die VerhiltnisgroBen der Wachstumsanalyse sind wie folgt definiert: ,,leaf area ratio
(LAR)* ist das Verhiltnis der Blattfliche zur Oberirdischen Trockenmasse der Gesamtpflan-
ze; ,Jleaf weight ratio (LWR)* ist das Verhiltnis von Blatt-Trockenmasse zu Oberirdischer
Trockenmasse der Gesamtpflanze; ,,specific leaf area (SLA)* ist das Verhiltnis der Blattfliche
zur Blatt-Trockenmasse und die ,,net assimilation rate (NAR)* ist der Zuwachs Oberirdischer
Trockenmasse an einem Tag, erzielt durch eine Blattflicheneinheit (Hunt 1982, Hunt 1990).
Alle GroBen stehen miteinander in Beziehung und eine Verdnderung in einer Komponente
zieht zwangslaufig Verdnderungen der anderen nach sich (Lambers et al. 1989, Konings
1989). Eine Multiplikation der LAR, die die Investition der Pflanze in Blattfliche charakteri-
siert, mit der NAR als MaB fiir die Produktivititsrate der Blattflicheneinheit ergibt sich zur
relativen Wachstumsrate (RGR). Die LAR kann multiplikativ aufgespalten werden in die
LWR und in die GroBe der Blattmorphologie, die SLA (vgl. Kapitel III./IV.1.1). Die 1995 an
der Weizensorte Minaret gewonnenen Modelle fiir die photosynthetisch-aktive Blattflidche, fiir
die Trockenmasse griiner Blitter und fiir die Oberirdische Trockenmasse wurden fiir die Kal-
kulation der Verhéltnisgrofen und ihrer Konfidenzbénder herangezogen.

Zundchst werden die Ergebnisse der LWR dargestellt — in Abbildung 3.32 der Diin-
gungseinflul und in Abbildung 3.33 der Expositionseinflul. Der Parameter wurde logarith-
misch transformiert, um eine Konstanz der Konfidenzbiander herzustellen. Nach einer An-
fangsphase, in der der Zuwachs von Blatttrockenmassen mit dem Zuwachs der Gesamttrok-
kenmasse mehr oder weniger Schritt halten konnte und fiir die ein langsamer Abfall der LWR
charakteristisch war, kam es in allen Behandlungen, spitestens mit dem Eintritt der Senes-
zenz, zu einem rascheren Absinken der LWR. Der Einflufl von CO,-Exposition und Diingung
war interaktiv (siehe Abbildung 3.32). Unter erhohtem CO, sank die LWR nach dem 65. Tag
nach Aussaat in der ,,-Diingung* signifikant stdrker ab. Kein signifikanter Unterschied trat auf
unter der CO,-Konzentration von heute. Die CO,-Konzentration beeinflufite die LWR nur in
der ,,-Diingung* (vgl. Abbildung 3.33 a,b). Am grofiten, wenngleich nicht-signifikant, war der
CO,-bedingte Unterschied in der ,,-Diingung* ab dem Tag 60: CO,-Begasung reduzierte hier
die LWR. Ozon steigerte unter heutigem CO, die LWR spit in der Ontogenie (ohne Konfi-
denzbiénder in Abbildung 3.33 c,d). Ursache dafiir ist, da}3 griine Blattfliche unter Ozonein-
fluB in A-NF1,5 lidnger erhalten wurde (Verweis auf Organ-Ebene Kapitel 2.5.1). Unter er-
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hohter CO,-Konzentration fillt die ozonbedingte LWR-Abnahme in der ,,+Diingung* auf, die
aber nicht signifikant war.

Die spezifische Blattflache (SLA) ist die GroBe der Blattmorphologie. Verindert sie sich
durch die Behandlung, liegt eine andere Blattdicke, eine andere Blattdichte und/oder eine an-
dere chemische Zusammensetzung des Blattmesophylls vor (Dijkstra 1989). CO,-Begasung
dndert die chemische Zusammensetzung vor allem durch erhohte Kohlenhydratgehalte (Poor-
ter 1993). Es existieren also Beziehungen zur Kohlenhydratanalytik, die aber erst in Kapitel
IV.2.5.2 behandelt werden. Den Einfluf} der Diingung sowie der Exposition auf die SLA stellt
die Abbildung 3.34 sowie die Abbildung 3.35 dar. Zu erkennen ist bei allen Behandlungen ein
leichter Trend mit iiber die Zeit abnehmender SLA. CO,-Begasung und Diingung hatten of-
fensichtlich eine interaktive Wirkung auf die SLA (vgl. Abbildung 3.34). Diingungsbedingte
Unterschiede waren am groBten in A320-NF. Mangelversorgung mit Stickstoff erhohte dort
— allerdings nicht signifikant — die SLA; die Blitter waren also in dieser Behandlung diin-
ner, weniger dicht und/oder kohlenhydratirmer. Auffillig ist in den Abbildungen das Verhal-
ten der Behandlungen A160-NF und A-NF1,5. Bei beiden wurden fiir die erste Woche sehr
hohe spezifische Blattflichen kalkuliert. Beide hatten in diesem Zeitraum die niedrigste ober-
irdische Trockenmasse (vgl. Gesamtpflanzen-Ebene Kapitel I11.2.2). Zu einem spiteren Zeit-
punkt fithrte Ozonbegasung in allen Kombinationsbehandlungen zu einem mehr oder weniger
starken Absinken der SLA, erhohte dann also die Blattdicke/-dichte.

Die LAR charakterisiert die Investition der Pflanzen in Blattfliche. Der Parameter wurde,
wie die LWR, logarithmisch transformiert, um eine Konstanz der Konfidenzbédnder herzu-
stellen. Die Abbildungen 3.36 und 3.37 nehmen die Darstellung des Diingungs- und des Ex-
positionseinflufles vor. Der allgemeine Kurvenverlauf war dhnlich dem der LWR. Wie bei der
LWR war auch bei der LAR ein interaktiver Einflul von CO,-Konzentration und Diingung zu
erkennen (siehe Abbildung 3.36). Das Absinken der LAR durch N-Mangel in A320-NF er-
folgte allerdings schwicher als bei der LWR, weil die erhohte SLA dem entgegenwirkte. Das-
selbe Verhalten erkennt man auch im CO,-Vergleich (A-NF/A320-NF) der Abbildung 3.37
a,b. In der ,,+Diingung* fiihrte die CO,-Erhéhung (A320-NF), hochstwahrscheinlich infolge
der Forderung der Bestockungstriebe (vgl. Kapitel I11.2.4.3), zu einem Absinken der LAR. Es
wurde zu dieser Zeit von den Pflanzen also weniger in Blattflache investiert und mehr in
Halmbiomasse. Weil Blattfliche in A320-NF, +Diingung lidnger aufrechterhalten wurde (siehe
Kapitel I11.2.5.1), erhohte sich die LAR gegeniiber A-NF, +Diingung spiter immer mehr, bis

schlieBlich einer Trockenmassezunahme um 45% 90% mehr Blattflache gegeniiberstanden.
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Daraus 148t sich entnehmen, dafl die Weizenpflanzen trotz scheinbar geringer Effekte auf die
LAR in der logarithmisch transformierten Grafik ein merklich anderes Allokationsverhalten
aufwiesen.

Wie in Behandlung A320-NF, -Diingung sind Auswirkungen der SLA auf die LAR auch
beim OzoneinfluB} zu sehen. In A-NF1,5 fiihrte die anfanglich erhohte SLA zu erhohter LAR,
das umgekehrte Verhalten der SLA reduzierte intermediédr die LAR. In der spiten Ontogenie,
ab dem Tag 70, unterschieden sich LWR und LAR in ihrer Reaktion nicht; in diesem Zeit-
raum war das lidngere Aufrechterhalten von photosynthetisch-aktiver Blattfliche fiir beide
GroBen priagend. Trotz je nach Diingung unterschiedlichen Zusammenwirkens des
Ozon-Einflules auf LWR und SLA wurde unter erhohtem CO, die LAR in beiden Diingestu-
fen erniedrigt.

Die letzte Grofle, die in diesem Kapitel behandelt wird, ist die Produktivititsrate der
Blattflicheneinheit NAR. Im Zusammenhang mit der CO,-Problematik war die NAR die ei-
gentliche ZielgroBe der hier durchgefiihrten funktionalen Wachstumsanalyse, denn sie wird im
wesentlichen bestimmt durch die Photosynthese der gesamten Pflanze (McDonald 1989) und
kann somit Photosynthesemessungen auf Blatt-Ebene erginzen um die Ebene der Gesamt-
pflanze. Der Verlauf der NAR, den die Abbildungen 3.38 und 3.39 zeigen, erscheint unge-
wohnlich, denn die NAR nahm nicht mit fortschreitender Seneszenz ab, sondern sie nahm im
Verlaufe der Ontogenie immer weiter zu. Eine mutmaBliche Erkldrung fiir dieses Verhalten
wird im folgenden gegeben: Durch den Bezug des Trockenmasse-Zuwachses eines Tages auf
die Blattflache unterstellt die Wachstumsanalyse, daf3 die Blitter die einzigen photosynthe-
tisch-aktiven Organe der Pflanze sind. Sobald die Weizenpflanzen Ahren tragen, kommen
jedoch die Spelzen als wichtige Photosynthese-betreibende Organe hinzu. Der von ihnen er-
zeugte Trockenmasse-Zuwachs wird den Blittern zugeschlagen. Da die Ahren linger photo-
synthetisch aktiv sind, fiihrt jede Abnahme der Blattfliche zu einer Zunahme der NAR. Eine
andere mogliche Erkldrung fiir eine Zunahme der NAR bei abnehmender Blattfldche stellt der
erhohte Lichtgenuf3 der Blitter dar.

Abbildung 3.38 stellt den Diingungseinflufl auf die NAR vor. In allen CO,-Stufen hatten
Weizenpflanzen der ,,-Diingung* ab dem Tag 60 eine hohere NAR. Aber nur in A320-NF war
die NAR ab dem Tag 70 signifikant groler — ein Indiz fiir eine Interaktion CO, x Diingung.
Eine Erhohung der CO,-Konzentration um 160 pmol mol™ (A160-NF) oder um 320 pmol
mol” (A320-NF) hatte verschiedene Auswirkungen auf die NAR (siehe Abbildung 3.39 a,b).
In A160-NF war die NAR anfangs auf dem Niveau der Behandlung A-NF. Man mu8} hier an
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den Befund der veridnderten Blattmorphologie (SLA) mit weniger dicken/dichten Bléttern in
dieser Behandlung erinnern. Eine signifikante Steigerung der NAR gegeniiber A-NF trat bis
zum Tag 60 auf. Etwa ab dem 70. Tag nach Aussaat nahm die NAR in A160-NF nicht mehr
so deutlich zu wie in den anderen CO,-Stufen. SchlieBlich fiel sie sogar unter das Niveau
heutiger CO,-Konzentration. Demgegeniiber war die NAR im Vergleich A320-NF/A-NF in
der ,,+Diingung* fast iiber die gesamte Lebenszeit der Blattflache und in der ,,-Diingung* tiber
die gesamte Lebenszeit um einen konstanten Betrag erhoht. Diese Erhohung war signifikant
auf dem 5% Niveau. Unabhingig von CO,-Konzentration und Diingung reduzierte Ozon die
NAR vor Tag 40 leicht und erhohte sie intermediér signifikant. Am Ende der Exposition stieg

die NAR unter Ozoneinflufl weniger stark an.

Kurzzusammenfassung:

¢ Die LWR unterlag einer Interaktion CO, x Dgg.. Ab dem Tag 65 war in A320-NF, -Dgg.
die LWR signifikant niedriger. Erhohte CO,-Konzentration (A320-NF) fiihrte dann in der
-Dgg. zu einer niedrigeren LWR. Ozon steigerte in A-NF1,5 ab Tag 70 die LWR signifi-
kant. In A320-NF1,5, +Dgg. reduzierte Ozon die LWR nicht-signifikant.

¢ Die Befunde sprechen dafiir, dal mit zunehmendem Alter aufwendigere Blétter mit einer
geringeren SLA angelegt wurden. Alle festgestellten Behandlungsunterschiede waren nicht
signifikant. Diingungsbedingte Unterschiede der SLA waren am stérksten in A320-NF —
Kennzeichen fiir eine interaktive Wirkung CO, x Dgg. auf die Blattmorphologie. In
A320-NF, -Dgg. waren die Blitter weniger dick und/oder weniger dicht. Ozon fiihrte in
allen Kombinationsbehandlungen zu einem Absinken der SLA.

e Die LAR verhielt sich dhnlich wie die LWR. Das Absinken der LAR durch N-Mangel in
A320-NF erfolgte allerdings schwicher als bei der LWR, weil die erhohte SLA dem entge-
genwirkte. In A320-NF, +Dgg. fiihrte die Bestockungsreaktion zu reduzierter LAR und das
langere Aufrechterhalten von Blattfiche spiter zu erhohter LAR. In A-NF1,5 prigte die
SLA-Reaktion auf Ozon auch diejenige der LAR und sorgte v.a. fiir ein intermedidres Ab-
sinken der LAR gegeniiber A-NF. Unter erhohtem CO, wurde die LAR durch Ozon ernied-
rigt.

¢ Der Verlauf der NAR erklirt sich, wenn man die Ahrenphotosynthese beriicksichtigt, die in
der Wachstumsanalyse félschlich der Blattfliche zugerechnet wird. In A320-NF hatte die
-Dgg. intermedidr eine etwas geringere und spit eine signifikant grofere NAR als die
+Dgg. CO, erhohte die NAR in A160-NF nach einer Anfangsphase bis zum Tag 60 signi-
fikant — danach nicht mehr. Im Gegensatz dazu wird die NAR in A320-NF fast iiber den
gesamten Zeitraum signifikant gefordert und zwar um einen konstanten Betrag. In beiden
CO,-Behandlungen steigerte Ozon intermediédr die NAR.
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Abb. 3.32: Einfluf} der Diingung auf die LWR in den Behandlungen
a) A-NF
b) A160-NF
c) A320-NF
(Zwei Funktionen sind signifikant verschieden, wenn die sie begleitenden Konfidenzbinder einander nicht iiber-
lappen. Konfidenzbinder wurden nur bei Vorliegen von signifikanten Unterschieden eingezeichnet.)
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Abb. 3.33: Einflu3 der CO,- und der O3-Konzentration auf die LWR
a) CO,-EinfluB (+Dgg.) b) CO,-EinfluB} (-Dgg.)
¢) Os-Einflufl A-NF/A-NF1,5(+Dgg.) d) O;-Einflul A-NF/A-NF1,5(-Dgg.)

e) O;-Einflul A320-NF/A320-NF1,5(+Dgg.) f) O5-EinfluB A320-NF/A320-NF1,5(-Dgg.)
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Abb. 3.34: Einflul der Diingung auf die SLA in den Behandlungen
a) A-NF
b) A160-NF
c¢) A320-NF
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Abb. 3.35: Einflu} der CO,- und der O3-Konzentration auf die SLA

a) CO,-Einflu} (+Dgg.)

¢) Os-Einflul A-NF/A-NF1,5(+Dgg.)
e) O;-Einflul A320-NF/A320-NF1,5(+Dgg.)

b) CO,-EinfluB (-Dgg.)

d) O;-Einflu8 A-NF/A-NF1,5(-Dgg.)
f) O5-EinfluB A320-NF/A320-NF1,5(-Dgg.)
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Abb. 3.36: Einfluf} der Diingung auf die LAR in den Behandlungen
a) A-NF
b) A160-NF
c) A320-NF
(Zwei Funktionen sind signifikant verschieden, wenn die sie begleitenden Konfidenzbinder einander nicht iiber-
lappen. Konfidenzbinder wurden nur bei Vorliegen von signifikanten Unterschieden eingezeichnet.)
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Abb. 3.37: Einflu3 der CO,- und der O3-Konzentration auf die LAR

a) CO,-EinfluB (+Dgg.) b) CO,-EinfluB} (-Dgg.)

c¢) Os-EinfluB A-NF/A-NF1,5(+Dgg.) d) Os-Einflufl A-NF/A-NF1,5(-Dgg.)

e) Os-Einflufl A320-NF/A320-NF1,5(+Dgg.) f) Os-Einflu A320-NF/A320-NF1,5(-Dgg.)

Tage nach Aussaat
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Abb. 3.38: Einfluf} der Diingung auf die NAR in den Behandlungen
a) A-NF
b) A160-NF
c) A320-NF
(Zwei Funktionen sind signifikant verschieden, wenn die sie begleitenden Konfidenzbinder einander nicht iiber-
lappen. Konfidenzbinder wurden nur bei Vorliegen von signifikanten Unterschieden eingezeichnet.)
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Abb. 3.39: Einflu} der CO,- und der O3-Konzentration auf die NAR
a) CO,-Einflu} (+Dgg.)

c¢) Os-EinfluB A-NF/A-NF1,5(+Dgg.)

e) Os-Einflufl A320-NF/A320-NF1,5(+Dgg.)
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b) CO,-Einfluf} (-Dgg.)

d) Os-Einflufl A-NF/A-NF1,5(-Dgg.)
f) Os-Einflu A320-NF/A320-NF1,5(-Dgg.)
(Zwei Funktionen sind signifikant verschieden, wenn die sie begleitenden Konfidenzbénder einander nicht iiber-

lappen. Konfidenzbinder wurden nur bei Vorliegen von signifikanten Unterschieden eingezeichnet.)
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I11.2.5.3 Der Gaswechsel von Blittern und Ahren

Das Kapitel soll die Detailfrage der Fragestellung beantworten, welche quantitative Ver-
dnderung die Fahnenblatt- und Ahren-Photosynthese unter erhohtem CO, erfuhr und wie die
Stomata auf die CO,-Exposition reagierten.

Zur Kldarung wurden in der Vegetationsperiode 1994 Gaswechselmessungen an Weizen-
pflanzen der Sorten Minaret und Nandu mit einem geschlossenen PhotosynthesemefBsystem
(LI-COR 6200) direkt unter den beziiglich Lichteinstrahlung, CO,-Konzentration, Temperatur
und Lufttrockenheit variablen Kammerbedingungen durchgefiihrt. Weil sowohl Fahnenblatt-
als auch Ahren-Photosynthese wesentliche Teile zur Kornfiillung beitragen (Sicher 1993,
Singh 1993), erfolgten die Messungen an diesen beiden Organen. Der Gaswechsel wurde bei
beiden Sorten an den jeweils jiingsten Blittern, spédter an Fahnenblittern vor Eintritt der Se-
neszenz untersucht; der Gaswechsel von Ahren wurde an der Sorte Minaret gemessen. Fiir die
Untersuchung wurden die Behandlungen A-NF, A-NF1,5, A320-NF, A320-NF1,5 gewihlt.

Zundchst werden die Ergebnisse fiir die Sorte Nandu vorgestellt, und zwar aus folgendem
Grund: Die Expositionsperiode 1994 kann aufgrund der Wetterverhiltnisse in zwei verschie-
den Phasen eingeteilt werden. Phase 1, die bis zur Bliite dauerte, war wechselhaft, kiihl und
feucht, Phase 2 dagegen, die bis zur Erntereife anhielt, war hei3 und trocken. Da nur Gas-
wechselmessungen bei Lichtséttigung verglichen werden kénnen, ohne dal man Probleme mit
der Nichtlinearitit bekommt und lediglich die Sorte Nandu in beiden Phasen MeBwerte des
Gaswechsels bei Lichtsittigung lieferte, erlauben nur die Ergebnisse der Sorte Nandu einen
Vergleich der Reaktion unter den verschiedenen Bedingungen.

Abbildung 3.40 enthilt eine Punktewolke der gemessenen Photosyntheseraten fiir die
Sorte Nandu in der Auftragung gegen die Lichtintensitét. Fiir die Beschreibung des mittleren
Verhaltens der Photosynthese bei gegebener Lichtintensitidt wurde die LOWESS-Prozedur (=
Locally Weighted Scatterplot Smoothing) verwendet (nach Chambers et al. 1983 S. 94-104).
Bei vergleichbarer Lichtintensitdt wurden unter erhohtem CO, groBere maximale Photosyn-
theseraten erreicht. In allen Behandlungen trat allerdings aufgrund der variablen MeBbedin-
gungen (Temperatur, Luftfeuchte, CO,-Konzentration) eine hohe Variation der Photosynthe-
seraten auf, die auch zu dem unregelmifigen Verlauf der LOWESS-Linien fiihrte. Wie Ab-
bildung 3.40 zu entnehmen ist, korreliert diese Variation gut mit den stomatiren Offnungszu-
stinden. In Modellen der stomatiren Leitfdhigkeit ist das Wasserdampfsittigungsdefizit der
Luft ein wichtiger Einflu3faktor (Jarvis 1976, Leuning 1995). Stomata reagieren auf Lufttrok-
kenheit auch unabhingig von der Bodenwasserversorgung mit einem Schlu3 (Schulze et al.
1987, Cowan 1994). Deshalb erschien es sinnvoll, die Ergebnisse von Messungen unter Luft-
trockenheit aus der frithen MeBphase getrennt von denen unter feuchten Bedingungen zu ana-
lysieren.

Gaswechselparameter aus Feldmessungen zu vergleichen, ist generell problematisch. Ei-
ne Vielzahl von duBleren Faktoren nehmen auf die Grofle der gemessenen Photosyntheseraten
EinfluB, beispielsweise die Temperatur, die Luftfeuchte und die Lichtintensitét. Selbst wenn
zwei gemittelte Photosyntheseraten bei identischer gemittelter Lichtintensitdt gemessen wur-
den, wire diejenige, die einer geringeren Variation der Lichtintensitit unterlag, aufgrund der
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Nichtlinearitdt der Lichtsittigungskurve groler. Man reduziert das Problem, indem man nur
LichtsittigungsmefBwerte einbezieht, aber es ist nach wie vor existent. Will man eine Varianz-
analyse durchfiihren, miissen deren Voraussetzungen, ndmlich Normalverteilung und Vari-
anzhomogenitit streng genommen erfiillt sein. Sie waren es in vielen Féllen nicht. Die Ver-
teilungen waren in einigen Féllen noch nicht einmal symmetrisch, so da3 selbst der Mittelwert
keine charakteristische Mafzahl fiir die Verteilung war.

Aus diesen Griinden wich ich auf graphische Methoden der Datenanalyse nach Chambers
et al. (1983, S.48-57) aus, um Verteilungen der Gaswechselparameter zu vergleichen. Die
MeBwerte jeder Behandlung (z.B. zur Nettoassimilation) werden hierzu in aufsteigender Rei-
henfolge sortiert. Da in den meisten Féllen zwei Behandlungen nicht die gleiche Anzahl an
MeBwerten aufweisen (z.B. n; > n;), wurden nach Formeln von Chambers et al. (1983) inter-
polierte MeBwerte der Behandlung 1 (im obigen Beispiel) in einer reduzierten Anzahl (so daf3
n; = ny) fiir einen Vergleich eingesetzt. Die interpolierten Werte der einen Behandlung werden
in einer von Chambers et al. (1983) Quantil-Quantil-Plot genannten Grafik gegen Origi-
nal-MeBwerte der anderen aufgetragen. Entscheidend ist dann die Lage ober- oder unterhalb
der 1:1-Linie. Wird z.B. die Photosyntheserate unter heutigem CO, gegen die unter erhohtem
aufgetragen, sollten bei Steigerung der Photosynthese durch CO, die Werte oberhalb der
1:1-Linie liegen. Meist ist es moglich, durch Anpassung von Funktionen (Geraden) die Steige-
rung mathematisch zu beschreiben oder wenigstens eine durchschnittliche Steigerung unter
Ausschlul von Ausreilern anzugeben. Vorteile dieses graphischen Vergleiches sind: Der
Vergleich benotigt keine Voraussetzungen; er ist unabhéngig von der Form der Verteilungen,
und man kann trotzdem den Behandlungsunterschied quantifizieren.

Eine massive Photosyntheseforderung durch CO, unter feuchten Mefbedingungen zeigt
Abbildung 3.41. In der ,,+Diingung* war die Forderung stirker und betrug in 8 von 10 Fillen
ca. 7,5 umol m? s™. In der ,-Diingung* trat eine Steigerung der Assimilation um ca. 5 pmol
m? s auf (5 von 7 Messungen). Bei einer N-Versorgung mit 150 kg ha™! (,,-Diingung*) wur-
den unter heutiger CO,-Konzentration hohere Photosyntheseraten erreicht. Die Diingung hatte
unter erhohtem CO, in der Mehrzahl der Messungen keinen Einflufl auf die Photosynthesera-
te. Bei zwei Vergleichen hatten gutgediingte Pflanzen eine hohere Assimilation. In trockener
Luft forderte CO, die Assimilation mit ungefihr 4,2 umol m2 s nur noch in der ,,+Dlingung*
(siehe Abbildung 3.42). Hohe N-Versorgung forderte die Assimilation in der Behandlung
A320-NF. In den CO;,-Kontrollen (A-NF) hatten Pflanzen der ,,-Diingung* hohere Photosyn-
theseraten. Unabhéngig von der Diingung wurde aber eine identische maximale
CO,-Aufnahme erreicht.

In ozonbegasten Kammern wurden alle Messungen unter trockenen Bedingungen durch-
gefiihrt. Abbildung 3.43 zeigt Photosyntheseraten unter dem Einfluf3 erhohter Ozonkonzen-
trationen. Die mit ca. 12 umol m™ s™" stiirkste Forderung der Photosyntheserate durch CO, trat
auf, wenn die Pflanzen mit Ozon begast wurden. Ein Ozoneinfluf} auf die Assimilation unter
heutiger Kohlendioxidkonzentration war wenig ausgeprégt (-1pmol m?s’, Abbildung 3.43
Mitte). Unter verdoppelter CO,-Konzentration steigerte Ozon die Photosyntheserate um ca. 3
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umol m? s in der Mehrzahl der Vergleiche bis max. 10 pmol m~ s bei hohen Photosynthe-
seraten.

Die stomatédren Leitfihigkeiten der einzelnen Behandlungen vergleicht Abbildung 3.44
fiir feuchte MeBbedingungen. In der ,,+Diingung® schwankten Stomataleitfahigkeiten der
A320-NF-Variante nur zwischen 0,1 und 0,25 mol m?2s!im Vergleich zu 0,03-0,4 mol m>
s unter heutiger CO,-Konzentration. Fiir die iibrigen Vergleiche stand nur eine geringe An-
zahl an MeBwerten zur Verfiigung. In der ,,-Diingung® bestand die Reaktion auf erhohtes CO,
in einem leichten StomataschluB}, der eine Photosynthesesteigerung zulie3. Bei dem Vergleich
der Diingungsvarianten unter derzeitiger CO,-Konzentration hielten Pflanzen der ,,-Diingung*
die Stomata weiter offen. In der ,,-Diingung* wurde auch eine hohere Photosyntheserate er-
reicht. Die Diingung beeinfluBlte die Stomatadffnung unter verdoppelter CO,-Konzentration
wenig. Ebenfalls keinen Einfluf} hatte die Diingung auf die Photosyntheserate.

Unter trockenen MeBbedingungen steht der Stomataschlufl durch erhohtes CO, als Er-
gebnis im Vordergrund (vgl. Abbildung 3.45). Stirker ausgebildet war diese Reaktion in der
»-Diingung®. Damit korrespondiert die gegeniiber A-NF, -Diingung erniedrigte Photosynthe-
serate. Auch in trockener Luft hielten Pflanzen der A-NF, -Diingung die Spaltéffnungen wei-
ter geoffnet als die der ,,+Diingung®. Entsprechend zeigte isch die Photosyntheserate in der
»-Diingung* gesteigert. In der Behandlung A320-NF trat in der Mehrzahl der Fille ein gegen-
teiliger Effekt auf: Pflanzen der ,,+Diingung® hatten die Spaltéffnungen weiter gedffnet und
erfuhren eine Photosyntheseforderung durch CO,, wohingegen die Photosynthese von Pflan-
zen in der ,,-Diingung® durch CO; nicht gefordert wurde.

Auswirkungen des Ozons auf die Stomataleitfahigkeit zeigt Abbildung 3.46 fiir trockene
MeBbedingungen. Im Vergleich der beiden Ozonbehandlungen zeigten Pflanzen, die mit 320
umol mol™ zusitzlichem CO, begast wurden, eine geringfiigig groflere Stomatadffnungsweite
Dazu passt, daB3 unter Ozoneinfluf die hochste Forderung der Nettoassimilationsrate durch
CO; erreicht wurde. Kein klares Bild ergab sich fiir die Ozonwirkung unter heutigem CO,.
Unter Ozoneinfluf3 fehlte die Stomataschluflreaktion der anderen A320-Varianten (siche Ab-
bildung 3.46 rechts).

Die Transpirationsraten folgten fiir alle Behandlungen direkt aus den gezeigten stomati-
ren Leitfidhigkeiten, so dal} auf eine graphische Darstellung verzichtet wurde.

Das Verhiltnis der interzelluldren zur duleren CO,-Konzentration (ci/c,) wird durch die
Nettoassimilationsrate und Stomataleitfdhigkeit bei Messung einreguliert. In der Literatur
wird davon ausgegangen, dal Cs-Pflanzen in den Blatt-Interzellularen ein ci/c, -Verhiltnis
von 0,7 einstellen. In diesem Experiment wurden im Zusammenhang mit den trockenen
Kammerbedingungen in allen Behandlungen geringere Verhiltnisse festgestellt. Dies kann
man Abbildung 3.47 entnehmen, die Ergebnisse fiir das Verhiltnis ci/c, unter trockenen MeB-
bedingungen zeigt. Fiir alle Behandlungen lieen sich Geradengleichungen an die interpolier-
ten Daten anpassen. Erhohtes CO, senkte das Verhiltnis fiir die Weizenpflanzen ab (um 0,1
bis 0,2). In der ,,-Diingung® wurden unabhingig von der CO,-Behandlung hohere Mini-
mal-Verhiltnisse erreicht. Unter heutigem CO, deutet dies auf eine stomatdre Kompensation
hin: Mit niedrigeren Stickstoffmengen versorgte Pflanzen arbeiteten bei weiter gedffneten
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Stomata mit einer hoheren Substratkonzentration am Carboxylierungsort und erreichten so die
gleiche bzw. z.T. eine hohere Photosyntheserate. Unter erhohter CO,-Konzentration waren die
Pflanzen der ,,-Diingung“ bei Trockenheit mangelversorgt: Die Pflanzen zeigten eine redu-
zierte Offnungsweite der Stomata und eine geringere Photosyntheserate. Die Photosynthesere-
aktion tiberwog hierbei, so dafl es zu einem Anstieg des ci/c,-Verhiltnisses in der ,,-Diingung*
kam. Abbildung 3.48 zeigt Ozonauswirkungen auf das cj/c,-Verhiltnis. Unter Ozoneinflufl
war das Verhiltnis unabhéngig von der CO,-Behandlung (Abbildung 3.48 links). Ozon redu-
zierte das ci/c,-Verhiltnis unter der CO,-Konzentration von heute. Die etwas geringere Off-
nungsweite der Stomata bei wenig veridnderter Photosyntheserate fiihrte zu dem geringeren
Verhiltnis. Fehlender Stomataschluf8 und erhohte Photosyntheserate fiihrten zu einem gestei-

gertem ci/c,-Verhiltnis unter erhohtem COs.
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Abb. 3.40: Nettophotosyntheserate (A) der Sommerweizensorte Nandu im Jahr 1994 in Abhéngigkeit von der
Photonenflussdichte (PPFD); LOWESS = Locally Weighted Scatterplot Smoothing gibt das mittlere Verhalten
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a) A-NF, +Dgg.

b) A320-NF, +Dgg.

(Beschriftung der Werte = stomatiire Leitfihigkeit g, [mol m™? s™])
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Abb. 3.40 (Fortsetzung): Nettophotosyntheserate (A) der Sommerweizensorte Nandu im Jahr 1994 in Abhin-
gigkeit von der Photonenflussdichte (PPFD); LOWESS = Locally Weighted Scatterplot Smoothing gibt das
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¢) A-NF, -Dgg.

b) A320-NF, -Dgg.

(Beschriftung der Werte = stomatiire Leitfihigkeit g, [mol m™ s™])
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e) A-NF1,5
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(Beschriftung der Werte = stomatiire Leitfihigkeit g, [mol m™~ s™])
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Die Weizensorte Minaret war die zweite Sorte, deren Gaswechsel auf der Einzelblattebe-
ne untersucht wurde. Abbildung 3.49 zeigt gemessene Nettoassimilationsraten in der Auftra-
gung gegen die Lichteinstrahlung fiir die Sorte Minaret. Fiir die Beschreibung des mittleren
Verhaltens der Photosynthese bei gegebener Lichtintensitit wurde wiederum die LO-
WESS-Prozedur nach Chambers et al. (1983) verwendet (siche oben). Unter erhoOhter
COs-Konzentration wurden hohere maximale Photosyntheseraten gemessen. Fiir gegebene
Lichtintensitit zeigte sich ebenso wie bei der Sorte Nandu eine gro3e Variationsbreite, die mit
verschiedenen Stomataleitfdhigkeiten korrelierte und verantwortlich war fiir den unregelmifi-
gen Verlauf der LOWESS-Linien trotz bewuB3ter Wahl einer hohen Robustheit (Chambers et
al 1983, S. 98-101). Eine Aufteilung des Datensatzes nach Lufttrockenheit, wie sie bei der
Sorte Nandu durchgefiihrt wurde, war hier nicht moglich, denn unterhalb von 26 mb WSD
waren zuwenig Mewerte vorhanden. Diese Werte wurden von der Analyse ausgeschlossen
und im folgenden werden Ergebnisse der Gaswechselparameter fiir trockene Bedingungen und
Lichtséttigung dargestellt.

Abbildung 3.50 zeigt die Ergebnisse zum CO,- und Diingungseinfluf} auf die Assimilati-
onsrate. Bei der Sorte Minaret wurde in der ,,+Diingung* durch CO, nur die maximale Photo-
syntheserate gefordert. Wihrend unter heutiger Konzentration die maximale Assimilation bei
15 pmol m? s lag, wurden unter verdoppelter Konzentration 27,5 umol m™ s erreicht
(+12,5 pumol m? s™). Auch in der »-Diingung* war die Forderung bei hohen Photosynthesera-
ten am hochsten (maximal: +11,5 umol m> s']). Fiir beide CO,-Stufen waren die Assimilati-
onsraten in der ,,-Diingung* niedriger. In der Behandlung A-NF betrug die Differenz ca. 3
umol m™ s, in A320-NF betrug sie 5 umol m™ s™' fiir niedrige Photosyntheseraten bis 0
umol m™? s™ fiir hohe Photosyntheseraten.

Ergebnisse zur stomatiren Leitfdhigkeit enthilt Abbildung 3.51. Weizenpflanzen der
Sorte Minaret hielten in der Mehrzahl der Fille unter erhohtem CO, die Stomata weiter ge-
schlossen. Auch die Diingung hatte einen Einflul auf die Stomataleitfahigkeit: Bei einer
N-Versorgung mit 150 kg ha™' wurden hohere Leitfdhigkeiten festgestellt. Beide Aussagen
galten in besonderem MaBe fiir maximale Offnungsweiten. Die Transpirationsraten spiegelten
Verianderungen der Stomataleitfdhigkeit durch die Behandlung wider, so daf} auf die Darstel-
lung verzichtet wurde.

Bedingt durch die trockenen Kammerbedingungen lagen die ci/c,-Verhiltnisse, wie bei
der Sorte Nandu, tiefer als nach Literaturbefunden (0,7) zu erwarten war. Das c;/c,-Verhiltnis

war durch die CO,-Behandlung wenig verédndert. Bei einer Versorgung mit 150 kg N ha! ar-
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beiteten die Pflanzen mit einem hoheren ci/c,-Verhiltnis. Weiter gedffnete Stomata verhin-
derten in der ,,-Diingung* iiber ein hoheres ci/c,-Verhiltnis einen stirkeren Riickgang der
Photosyntheserate, der ohne diese Reaktion erfolgt wire. Ein solches Verhalten zeigten Pflan-
zen der ,,-Diingung* sowohl unter heutigem als auch unter erhéhtem CO:..

Ozonwirkungen auf die Photosyntheserate stellt Abbildung 3.52 vor. Die stérkste Forde-
rung durch CO; trat unter Ozoneinfluff auf (Abbildung 3.52 links). Unter AuBlenluft-CO, be-
trug die maximale Assimilation 15 pmol m~ s, unter 680 pmol mol™ betrug sie 28 umol m”

-1 .
unter die der

s'. Ozon bewirkte eine Abnahme der Photosynthese um 0-2 pmol m™ s
CO,-Konzentration der AuBlenluft. Unter erhohtem CO, forderte Ozon die Photosyntheserate
um 0-3 pmol m™s™".

Die Verinderung der Stomataleitfihigkeit durch Ozon wird in Abbildung 3.53 gezeigt.
Bei Zudosierung von Ozon ergaben sich in beiden CO,-Stufen identische Leitfdhigkeiten.
Erhohte Ozonkonzentration unter der CO,-Konzentration von heute fithrte zu einem leichten

StomataschluB. Umgekehrt offneten sich die Stomata in der Kombination erhohtes CO,/ er-

hohtes Ozon im Vergleich zu erhohtem CO,/Auf3en-Ozon.
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Photonenflussdichte (PPFD); LOWESS = Locally Weighted Scatterplot Smoothing gibt das mittlere Verhalten
an.

a) A-NF, +Dgg.

b) A320-NF, +Dgg.

(Beschriftung der Werte = stomatiire Leitfihigkeit g, [mol m™ s™])
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Abb. 3.49 (Fortsetzung): Nettophotosyntheserate (A) der Sommerweizensorte Minaret im Jahr 1994 in Abhén-
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¢) A-NF, -Dgg.

d) A320-NF, -Dgg.

(Beschriftung der Werte = stomatiire Leitfihigkeit g, [mol m™ s™])
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e) A-NF1,5

f) A320-NF1,5

(Beschriftung der Werte = stomatire Leitfdhigkeit g, [mol m? s’l])
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Abb. 3.53: Vergleich der Verteilungen der Stomataleitfihigkeit (g, in mol m™ s™) fiir CO,- und Os-Stufen
(PPFD>800 pumol m> st WSD>26mb); Weizensorte Minaret im Jahr 1994

Zwischen dem 24. 6. und dem 10. 7. 1994 wurde der Ahrengaswechsel an der Sorte Mi-
naret gemessen. Fiir die Messung wurde eine Ahre vollstindig in die MeBkuvette eingespannt.
Ein Bezug der Gaswechselparameter auf die eingespannte Fliche war nicht moglich; die Pa-
rameter werden fiir die gesamte Ahre angegeben. Ein Problem stellen die Grenzschichtver-
hiltnisse an der Ahre dar: Ob der Kuvettenventilator angesichts der komplizierten Morpholo-
gie der Ahre wie bei Blittern in der Lage ist, die Grenzschicht soweit abzutragen, da sie ver-
nachlissigt werden kann und tatsichlich stomatire Offnungsweiten gemessen werden, ist
zweifelhaft.

Abbildung 3.54 zeigt die gemessenen Photosyntheseraten der Ahren in einer Auftragung
gegen die PhotonenfluB3dichte. Fiir die Beschreibung des mittleren Verhaltens der Photosyn-
these bei gegebener Lichtintensitit wurde ein weiteres Mal die LOWESS-Prozedur (siehe
oben) verwendet. Die Gaswechselcharakteristik unterschied sich drastisch von der der Blitter:
Der Lichtkompensationspunkt lag zwischen 200 und 400 pmol m~ s (siehe Schnittpunkte
der LOWESS-Linien mit der 0-Linie). Bei Blittern war der Kompensationspunkt 20-40 umol
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m?s”. Respirationsraten der Ahren bei geringer Lichtintensitiit lagen in der gleichen GroBen-

ordnung wie die lichtgesittigte Photosynthese (Verhiltnis 1:1,5 bis 1:2). Bei Blittern betrug
dieses Verhiltnis 1:20 bis 1:30.

Einen Vergleich von Ahren-Stomataleitfihigkeiten unter Lichtsittigungsbedingungen
nach der graphischen Methode von Chambers et al. (1983) zeigt die Abbildung 3.55 fiir
CO,-Behandlung und Diingung. Fiir die Vergleiche standen leider nur wenige MeBwerte zur
Verfiigung. Erhohte Kohlendioxid-Konzentration senkte die maximale Stomataleitfdhigkeit
der Ahren, die in A-NF/+Dgg. 10 und in A-NF/-Dgg. 6 mmol H,O s™ betrug, auf 1-2 mmol
H,O s ab. Maximale Leitfdhigkeiten waren unter heutiger CO,-Konzentration in der
,»+Diingung* hoher. Unter erhohtem CO, war die Leitfdhigkeit in der ,,-Diingung* grofer.

Die behandlungsbedingten Verinderungen der Ahrenphotosynthese stellt Abbildung 3.56
dar. Erhohtes CO, steigerte die Photosynthese in der ,,-Diingung® um ca. 8 nmol CO, s™. Eine
solche Forderung der Photosyntheserate fehlte in der ,,+Diingung®.

Unter Ozoneinflufl betrug die Ahren-Stomataleitféihigkeit 0,3-0,6 mmol H,O s (vgl.
Abbildung 3.57). Dies bedeutete in der CO,-Konzentration der AuBenluft einen massiven
StomataschluB und einen deutlichen Schlufl unter erhohtem CO,. Entsprechend reduzierte
Ozonbegasung in AuBenluft die Ahrenphotosynthese (siche Abbildung 3.58). Unter erhthtem
CO; wurde die Photosynthese durch Ozonanreicherung nicht beeinfluf3t, trotz des relativen

Stomataschlusses.
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Kurzzusammenfassung:

¢ Bei der Weizensorte Nandu kam es unter feuchten Bedingungen zu einer starken Forderung
der Blattphotosynthese durch erhohtes CO, um 7,5 pmol m? s in der +Dgg. und um 5
pumol m? s in der -Dgg.. Unter trockenen Bedingungen schlossen unter erhohtem CO, die
Stomata soweit, da nur in der +Dgg. noch eine Steigerung der Assimilationsrate um 4,2
pumol m?s’! festgestellt wurde.

Unter heutiger CO,-Konzentration trat in der -Dgg. eine stomatidre Kompensation auf. Die
Pflanzen arbeiteten mit weiter gedffneten Stomata und hoherer Substratkonzentration am
Carboxylierungsort und erreichten so dieselbe wie bzw. eine hohere Photosyntheserate als
in der +Dgg. (bei hoherer Transpirationsrate).

In A-NF1,5 zeigte sich die Photosyntheserate durch Ozon unter den trockenen Mefbedingun-
gen (nur hier lagen MeBwerte vor!) geringfiigig verdandert (-1 pmol m~? s™). Ein Stomata-
schluf fehlte in der Kombinationsbegasung mit erhohtem CO, und Ozon, entsprechend
forderte Ozon dort die Photosynthese

e CO, forderte in der +Dgg. nur die maximale Blattassimilation der Sorte Minaret um 12,5
pumol m? s In der -Dgg. forderte CO, die Photosynthese in einem groBeren Bereich; die
Steigerung war mit 11,5 pmol m? s maximal fiir hochste Photosyntheseraten. Begleitet
war die Photosyntheseférderung in beiden Diingungsstufen von einem CO,-induzierten
Stomataschluf3.

In beiden CO,-Stufen lag die Photosyntheserate in der -Dgg. tiefer (0-5 pmol m? s™). Die
groBere Stomataleitfiahigkeit in der -Dgg. stellt eine Gegenreaktion dar, die nicht ausrei-
chend war, ein Absinken der Photosynthese zu verhindern.

Unter AuBenluft-CO, fiihrte Ozonbegasung zu einem Absinken der Photosynthese um 0-2
pumol m? s und zu einem Stomataschluf. Dagegen erhohte Ozon stomatire Leitfahigkeit
und Photosyntheserate (+ 0-3 pumol m™? s™) unter erhéhtem CO,.

¢ Die Ahrenphotosynthese bei der Sorte Minaret war gepriigt durch die Atmungsprozesse der

Korner: Der Lichtkompensationspunkt betrug 200-400 pmol m? s und das Verhiltnis Re-
spiration/lichtgesittigte Photosynthese 1:1,75.
Eine Reduktion maximaler Stomataleitfahigkeiten trat bei CO,-Anreicherung auf — stér-
ker in der +Dgg., schwicher in der -Dgg.. Erhohtes CO, forderte die Ahrenphotosynthese
nur in der -Dgg. um ca. 8 nmol CO, s, Ozonbegasung fiihrte in A-NF1,5 zu einem massi-
ven Stomataschluf und reduzierter Photosynthese, in A320-NF1,5 dagegen zu einem
leichten Stomataschluf3 ohne Folgen fiir die Photosynthese.
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Abb. 3.54: Ahrenphotosynthese der Sommerweizensorte Minaret in Abhingigkeit von der Photonenflussdichte
(PPFD); LOWESS = Locally Weighted Scatterplot Smoothing gibt das mittlere Verhalten an.

a) A-NF, +Dgg.
b) A320-NF, +Dgg.

(Beschriftung der Werte = stomatire Leitfdhigkeit g, [x 10" mmol s’l])
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Abb. 3.54 (Fortsetzung): Ahrenphotosynthese der Sommerweizensorte Minaret in Abhingigkeit von der Photo-
nenflussdichte (PPFD); LOWESS = Locally Weighted Scatterplot Smoothing gibt das mittlere Verhalten an.

¢) A-NF, -Dgg.

d) A320-NF, -Dgg.

(Beschriftung der Werte = stomatire Leitfihigkeit g [x 10" mmol s™'])
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Abb. 3.54 (Fortsetzung): Ahrenphotosynthese der Sommerweizensorte Minaret in Abhéngigkeit von der Photo-
nenflussdichte (PPFD); LOWESS = Locally Weighted Scatterplot Smoothing gibt das mittlere Verhalten an.
e) A-NF1,5

f) A320-NF1,5

(Beschriftung der Werte = stomatire Leitfihigkeit g [x 10" mmol s™'])
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111.2.5.4 CO;-Antwortkurven der Photosynthese

Das Kapitel soll die Detailfrage kldaren, ob Wachstum unter erhohtem CO, die
CO,-Antwortkurven der Blattphotosynthese modifizierte und, wenn ja, ob sich CO,-bedingte
Modifikationen der A/c;-Kurven von Weizen als positive Akklimation deuten lassen. Was die
Ozonwirkung angeht, sollte sich anhand der A/ci-Kurven klidren lassen, ob eine Schidigung
der RubisCO auftrat.

Hierzu wurden 1995 mit dem geschlossenen Photosynthese-MeBsystem LI-COR 6200 fiir
die Weizensorte Minaret A/ci-Kurven jlingster, gerade entfalteter Bldtter unter Lichtsitti-
gungsbedingungen aufgenommen. In der 1. Anzucht 1995 erfolgten die Messungen im Labor
bei einheitlicher Temperatur. Wihrend der 2. Anzucht (1. 8. - 17. 10. 95, Aussaat — Bliite)
ging es darum, Temperaturabhidngigkeiten der Kurven zu erfassen. Messungen wurden in den
Open-Top-Kammern bei zusitzlicher Beleuchtung, also ebenfalls unter Lichtséttigungsbedin-
gungen, durchgefiihrt. Abweichend von der 1. Anzucht wurden zur Bliite Fahnenblitter ge-
messen, die bereits einige Zeit entfaltet waren. Um die dynamische Methode der Kurvenauf-
nahme zu testen, wurde in der 2. Anzucht vor Beginn der Kurvenaufnahme die momentane
Photosyntheserate bei Lichtsittigung gemessen. In die Messungen wurden die Behandlungen
A-NF; A-NF1,5; A320-NF; A320-NF1,5 der ,,+Diingung* einbezogen.

Die in 1. und 2. Anzucht aufgenommenen A/c;i-Kurven (Datenpunkte) zeigen Abbildun-
gen 3.59 und 3.60. Das nach Farquhar et al. (1980) jeweils an die Datenpunkte angepalite
Modell wird durch eine Linie reprisentiert. Der Bereich, in dem die Photosynthese durch die
Zahl aktiver RubisCO-Zentren limitiert wird und der durch eine steile Steigung gepragt ist,
befand sich unterhalb von 30-50 Pa. Oberhalb wurde die Steigung flacher. Hier setzt der Be-
reich der e-Transport-Limitation ein. Die Pj-Limitation einzubeziehen war nur im Stadium
Bliite (2.Anzucht) wegen der geringen MeBtemperatur von 21°C notwendig. P;j-Limitation
fand dort erst oberhalb von 90 Pa statt und brauchte deshalb fiir die Modellierung der aktuel-
len Photosynthese 1994 (Tgja min. = 21°C) nicht beriicksichtigt zu werden. Die vor der Auf-
nahme der Kurve gemessene aktuelle Photosynthese (2.Anzucht) lag stets nahe bei bzw. auf
der A/ci-Kurve. Folglich ist die dynamische Methode der Kurvenaufnahme mit dem geschlos-
senen System vertrauenswiirdig.

Veridnderung der A/ci-Kurven nach Wachstum unter erhohtem CO, trat praktisch kaum
auf. Im Stadium Schossen der 2.Anzucht waren sowohl Carboxylierungseffizienz (CE = An-
fangssteigung der A/c;-Kurve) als auch maximale Photosynthese (bei hohem c¢;) in A320-NF

reduziert. Dies alles spricht gegen eine positive Akklimation der Photosynthese von Weizen
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an erhohtes CO,, bei deren Auftreten ja CE erniedrigt und die maximale Photosynthese erhoht
sein miifite. Aus der geringfiigigen Verdnderung der A/c;-Kurven nach Wachstum unter er-
hohtem CO; ist zu folgern, daf} auch keine Akklimation anderen Typs vorlag.

Die Reaktion auf Ozon war heterogen: Die Kurve war nach Wachstum unter erhhtem
Ozon unveridndert (mehrfach) oder sie verlief insgesamt flacher (A320-NF1,5, Bestockung
1.Anzucht) oder steiler (A-NF1,5, am selben Termin). Nur einmal (A320-NF1,5; Bestockung
2.Anzucht) trat der Fall auf, daB die CE — wie erwartet — alleine reduziert war. Abbildung
3.62 wird zeigen, daB} dies ein Effekt der Metemperatur war. Insgesamt sprechen die Befunde
gegen eine RubisCO-Schidigung durch Ozon in den jungen Blittern.

Wann immer sich behandlungsbedingt eine Verdnderung der A/c;-Kurve ergab, war da-
von sowohl die Carboxylierungseffizienz als auch die maximale Photosynthese betroffen.
Auffillig ist, da3 das Kurvenaussehen zu den jeweiligen Mefiterminen sehr verschieden war.

Auf die moglichen Ursachen wird das néchste Kapitel eingehen.

Kurzzusammenfassung:

e Vor Kurvenaufnahme gemessene aktuelle Photosyntheseraten lagen auf der A/ci-Kurve.
Die dynamische Methode der Kurvenaufnahme mit dem geschlossenen System ist folglich
vertrauenswiirdig.

¢ FEine P;-Limitation trat nur bei einer geringen MefBtemperatur von 21°C auf; sie fand dort
erst bei einem c; oberhalb von 90 Pa statt.

e In den A/c;-Kurven trat nach Wachstum unter erhohtem CO, keine Reduktion der CE bei
erhohter maximaler Photosynthese auf. Dies spricht gegen eine positive Akklimation der
Photosynthese von Weizen an erhohtes CO,. Da die A/c;-Kurven nach Wachstum unter er-
hohtem CO, insgesamt kaum verdndert waren, ist davon auszugehen, daf} auch keine Ak-
klimation anderen Typs vorlag.

¢ Die Reaktion der A/ci-Kurven auf Wachstum unter erhohtem Ozon war heterogen. Es trat
keine reine Reduktion der CE bei unverdnderter maximaler Photosynthese auf. Die Befun-
de sprechen gegen eine RubisCO-Schiddigung durch Ozon in jungen Blittern.
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Abb. 3.59: A/c;-Kurven der Sorte Minaret fiir die 1. Anzucht 1995
MefBbedingungen: PPFD=1650 pmol m?2s Tg1=26-30°C
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Abb. 3.60: Temperaturabhingigkeit der A/c;-Kurven, Sorte Minaret, 2. Anzucht 1995

MeBbedingungen: Alle Messungen PPFD=1650 pmol m? s', Bestockung Tg=38-40°C, Schossen
Tr1=26-30°C, Bliite Ty}, =21°C

Auwer=Momentan-Photosynthese, gemessen vor Kurvenaufnahme bei PPFD=1650 pumol m?s’!

links: Stadium Bestockung rechts oben: Stadium Schossen
a)CO,-Einfluf} (Vergleich A-NF/A320-NF) CO,-Einfluf3 (Vergleich A-NF/A320-NF)
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111.2.5.5 Das Photosynthese-/Stomata-Modell

Das vorliegende Kapitel schlie3t sich thematisch eng an das vorherige an. Es soll folgen-
de Frage klaren: ,, LBt sich durch ein kombiniertes Photosynthese-/Stomata-Modell, getrieben
von Blatt-N-Gehalt und Umweltvariablen zum MeBzeitpunkt, die Fahnenblattphotosynthese
sowohl unter CO,-AuB3enkonzentration als auch unter erhohter CO,-Konzentration vorhersa-
gen?*

In einem ersten Schritt wurde das Photosynthesemodell von Farquhar et al. (1980) an-
hand der A/ci-Kurven, wie in Kapitel III.1.2 beschrieben, parametrisiert. Vorausgesetzt wurde
fiir die bei 26-40°C aufgenommenen Kurven eine Atmung im Licht (Rp = ,,day respiration®)
von 0,82 umol m? s™. Dies entsprach dem Mittelwert (n = 16) der bei 30°C gemessenen
Dunkel-atmung. Fiir 21°C wurde der Wert gedrittelt (fiir eine kritische Betrachtung siehe Ka-
pitel IV.2.5.5). Tabelle 3.14 stellt die Parameter vor. An dieser Stelle soll noch einmal die
Bedeutung der Parameter dargelegt werden: Das Verhalten im Bereich der Ru-
bisCO-Limitation wird durch RubisCO-Eigenschaften, nimlich durch die GroB3e von I'*, CE,
K, Vi Destimmt. CE ist die Anfangssteigung der A/ci-Kurve. K, und V,,, legen die Kriim-
mung im Bereich fest. Das Verhalten im Bereich der e-Transport-Limitation, und damit die
maximale Photosynthese A, wird durch die maximale e-Transportrate J,,,, beschrieben. Ein
P;-Limitationsbereich der Photosynthese wurde nur bei niedriger Temperatur (21°C) festge-
stellt. Eine Einfithrung des Triosephosphatverbrauches (TPU) als beschreibende Grofle ver-
besserte in diesen Fillen den Fit. Um die Blattphotosynthese bei der Wachs-
tums-CO,-Konzentration vorherzusagen, muf3 die TPU wohl nicht beriicksichtigt werden, da
sie sich selbst bei niedrigen Temperaturen (21°C) nur bei einem c¢; > 90 Pa auswirkte. Die
jeweils durch die Modellparameter gegebene A/c;-Kurve ist in den Abbildungen 3.59 und 3.60
als Linie dargestellt. Die Abbildungen zeigen, dal die Anpassung an die Datenpunkte durch
das Modell gut gelungen ist.
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Tab. 3.14: Parameter des Photosynthese-Modells fiir die Weizensorte Minaret im Jahr 1995,
bestimmt anhand der A/ci-Kurven der Abbildungen 3.59,3.60.

T [°C] = Blattemperatur, Rp [umol m? s’l] = Atmung im Licht, I'* [Pa] = CO,-Kompensationspunkt (nach
Addition von Rp), CE [umol m? ! Pa’l] = Carboxylierungseffizienz, K, [Pa] = Michaeliskonstante der Ru-
bisCO, Vux [Hmol m? s11 = Maximale Carboxylierungsrate der RubisCO, J.x [umol E m? s’l] = Maximale
Elektronentransportrate, TPU [umol m? s'] = Triosephosphatverbrauch

Anzucht, Datum Thiatt Rp Ir# CE K. Vinax Jinax TPU
Phase, Be-
handlung
1. Anzucht:
Bestockung
A-NF 26.05.1995 28,0 0,823 3,26 1,09 118,51 132,37 148,14
A320-NF  27.05.1995 29,7 0,823 3,59 1,00 119,36 122,95 140,03
A-NF1,5 29.05.1995 29,2 0,823 3,16 1,20 114,32 140,98 169,85
A320-NF1,5 29.05.1995 28,4 0,823 1,61 0,74 148,23 110,88 100,24
Schossen
A-NF 09.06.1995 26,9 0,823 3,48 1,57 56,12 93,57 204,53
A320-NF 10.06.1995 27,1 0,823 2,98 1,30 97,21 130,25 200,14
A-NF1,5 14.06.1995 28,3 0,823 3,47 1,67 48,39 86,61 197,24
A320-NF1,5 16.06.1995 28,1 0,823 2,89 1,25 60,62 79,39 223,72
2. Anzucht:
Bestockung
A-NF 21.08.1995 38,1 0,823 6,37 1,16 71,78 90,65 225,05
A-NF 22.08.1995 38,8 0,823 8,61 0,75 136,93 109,16 208,08
A320-NF  21.08.1995 38,1 0,823 5,52 1,05 200,31 216,12 209,53
A-NF1,5 21.08.1995 37,8 0,823 5,63 0,86 119,81 107,88 199,53
A320-NF1,5 22.08.1995 40,5 0,823 4,49 0,91 76,75 73,93 245,8
Schossen
A-NF 06.09.1995 26,4 0,823 3,11 1,16 114,92 136,92 178,34
A-NF 12.09.1995 29,0 0,823 3,86 0,99 126,13 128,69 171,18
A320-NF  06.09.1995 29,9 0,823 0,99 0,75 140,44
A320-NF 12.09.1995 27,7 0,823 3,37 0,80 89,96 74,66 143,02
Bliite
A-NF 16.10.1995 21,4 0,274 2,22 0,51 172,04 88,88 90,89 6,76
A320-NF 17.10.1995 21,0 0,274 2,47 0,53 129,09 69,73 92,38 6,83

Im vorigen Kapitel bin ich zu dem Schlufl gekommen, dal durch Ozon die RubisCO in
jungen Blittern nicht geschéadigt war (1) und dal3 die Weizensorte Minaret 1995 keine Akkli-
mation an erhohtes CO; zeigte (2). Aus (1) folgt, da auch Ozonbehandlungen fiir eine Para-
metrisierung der moglichen Stickstoff- und Temperaturabhingigkeit des Photosynthe-
se-Modells nach Farquhar et al. (1980) herangezogen werden konnen. Wenn (2) gilt, sollte die
evtl. vorliegende Abhingigkeit der Parameter vom N-Gehalt und der Temperatur auch unab-
hingig von der CO,-Behandlung sein.

N-Gehalte wurden in der 1. Anzucht 1995 in den Stadien Bestockung und Schossen an
jiingsten Bléttern bestimmt. Hierfiir wurden Blétter der Weizenpflanzen aus den funktionalen
Biomasse-Ernten verwendet (n = 2 pro Variante und Kammer). Die Messungen erfolgten mit
einem C/N-Analysator (CHN Rapid, Heraeus, Hanau, Germany). Bezugsgrofe fiir den
N-Gehalt war dabei die Blattfliche mit dem Argument, dal Stickstoff maBgeblich am Aufbau

der Photosynthese-Strukturen beteiligt ist und deren Lichtabsorption flichenbezogen ist. Eine
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Stickstoffabhidngigkeit wurde fiir die beiden Kernparameter des Photosynthese-Modells, die
Carboxylierungseffizienz CE und die maximale Elektronentransportrate J.x. bestimmt. So-
wohl CE als auch J,x waren linear abhiingig vom Blatt-N-Gehalt. Dies zeigt Abbildung 3.61.
Die Anpassung durch die Geradengleichung gelang fiir J,,x mit einem R2 von 0,78 besser als
fiir CE (R?=0,60). Sowohl die behandlungsbedingten Modifikationen in den Kurven als auch
das unterschiedliche Kurvenaussehen zu den jeweiligen Mefterminen waren damit haupt-

sidchlich auf die verschiedenen Blatt-N-Gehalte zuriickzufiihren.
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Abb. 3.61: Stickstoffabhéngigkeit der Parameter CE, J,,,x des Photosynthese-Modells. Weizensorte Minaret im
Jahr 1995 1. Anzucht.
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Temperatur-Abhéngigkeiten der Parameter CE und J,,x. wurden anhand der A/c;-Kurven
aus der 2. Anzucht bestimmt. Da sich die Blitter zum Zeitpunkt der Messung in ihren
N-Gehalten unterschieden, wurden zunéchst die Modellparameter mithilfe der Geradenglei-
chungen der Abbildung 3.61 auf einen mittleren N-Gehalt korrigiert. Eine Auftragung der
N-korrigierten Parameter gegen die Temperatur stellt Abbildung 3.62 vor. Fiir die Beschrei-
bung der Temperaturabhédngigkeit von CE wurde das in Abbildung 3.62 dargestelle Polynom
verwendet, fiir J,,x die Arrheniusgleichung (wie bei Harley et al. 1992, siehe Kapitel I11.1.2).
Die Parameter der Arrheniusgleichung fiir J,,.x nahmen folgende Werte an: ¢ = 76,39; AS =
0,623; AH, = 172,51; AHq4 = 182,12. Wie die Abbildung 3.62 zeigt, sank bei tiefer Temperatur
besonders J,x und damit die maximale Photosynthese A.x ab. Hohe Temperatur reduzierte
v.a. CE, wihrend J,x geringfiigig absank (siehe auch Abbildung 3.63). So 146t sich das Tem-

peraturverhalten der Parameter des Photosynthese-Modells in Kiirze beschreiben.
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Abb. 3.62: Temperaturabhingigkeit der (N-korrigierten) Parameter CE, J ..., des Photosynthese-Modells. Wei-
zensorte Minaret im Jahr 1995 1. und 2. Anzucht. (In Klammern ein aufgrund zweifelhaften N-Gehaltes ausge-

schlossener Wert.)

Das empirische Stomata-Modell nach Ball, Woodrow & Berry (1987) in der von Harley
et al. (1992) vereinfachten Version (siehe Kapitel 1II.1.2) wurde im néchsten Schritt anhand
der Gaswechselmessungen aus dem Jahr 1994 fiir die Sorte Minaret parametrisiert. Kapitel
II.1.2 rekapitulierend, ist die stomatire Leitfdhigkeit nach Harley et al. (1992) linear abhéngig
von der Photosyntheserate, der relativen Feuchte und dem Kehrwert des
CO,-AuBenpartialdrucks (in der Kuvette). Entsprechend zeigt Abbildung 3.63 eine Auftra-
gung der stomatédren Leitfahigkeiten gegen A-RH/c, fiir die Behandlungen A-NF, A320-NF,

»+Dilingung®. Probleme bereiteten Ausreifler mit hoher Stomatirer Leitfdhigkeit bei geringen
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x-Werten. Solche Fille traten auf, wenn Wolken nach starker Lichteinstrahlung Lichtangebot
und Photosyntheserate verminderten, Stomata aber noch nicht mit Schluf} reagiert hatten. Sie
sind also Resultat der variablen Mefbedingungen in den Kammern. Wegen der problemati-
schen Fille wurde hier keine normale lineare Regression durchgefiihrt, sondern eine robuste,
die weniger sensitiv gegen Ausreiller ist (sieche Draper & Smith 1981, S.342-344). Eine An-
wendung der von Leuning (1995) vorgeschlagenen Version des Ball, Woodrow & Ber-
ry-Modells auf den Datensatz erbrachte keine wesentliche Verbesserung des Fits. Leuning
fiihrte den Kompensationspunkt I'" in die Gleichung ein — ein Vorgehen, das das Modellver-
halten besonders bei niedriger CO,-Auflenkonzentration (an der Blattoberfliche) modifizierte,
— und ersetzte die Abhédngigkeit des stomatédren Leitwertes von der relativen Feuchte durch
eine vom Wasserdampfsittigungsdefizit (siehe Kapitel 1I1.1.2).

Von den Behandlungseffekten ist der massive Stomataschluf3 unter erhohtem CO, auffil-
lig. Der Anstieg der stomatédren Leitfdhigkeit mit zunehmendem A, mit zunehmender RF oder
mit abnehmendem c, fiel fiir erhohtes CO, groBer aus. Eine statistische Absicherung dieses
CO,-Einflusses wurde jedoch nicht ausgefiihrt. Der fiir A320-NF berechnete Achsenabschnitt,
der der minimalen stomatédren Leitfdhigkeit bei A = 0 — also am Lichtkompensationspunkt —

entspricht, war jedenfalls negativ und damit unrealistisch.
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500 MAD = 45.9062 500 MAD = 32.2554
" 400 Y 400 |
£ 300- 300
(o) ] |
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Abb. 3.63: Abhingigkeit der gemessenen Stomatiren Leitfihigkeit gg [mmol m™ s”] von dem Produkt der Assi-
milation A [umol m? s’l] und der Relativen Feuchte RF [%] geteilt durch den CO,-Auf3enpartialdruck c, [Pa],
Weizensorte Minaret im Jahr 1994. Anpassung der Geradengleichungen mit robuster Regression (MAD = , Me-
dian Absolute Deviation®).

Das Photosynthese-Modell alleine, d.h. unabhéngig von dem Stomata-Modell, wurde in

der Folge an einem Datensatz getestet, der verschieden von demjenigen der Mo-
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dell-Parametrisierung war. Dieser Test wurde an Messungen der Momentan-Photosynthese
vorgenommen, die 1994 an Fahnenblittern der Behandlungen A-NF, A320-NF, ,,.+Diingung*
unter den variablen Kammerbedingungen durchgefiihrt wurden und an denen bereits die Sto-
mataseite modelliert wurde. Das Photosynthese-Modell wird betrieben mit den gemessenen
interzelluldren CO,-Konzentrationen, die zu den MeBzeitpunkten von den Stomata iiber die
Angebotsfunktion eingestellt wurden. Durch dieses Vorgehen ist es moglich Stomataeffekte
abzutrennen. Die ermittelten Stickstoff- und Temperaturabhéngigkeiten von CE und Jy,,x wur-
den zugrundegelegt, Rp, I'™*, K;,, Vmax bei ihren Mittelwerten festgehalten. Das Modell be-
schreibt die Photosynthese also nun so, als ob nur die beiden Abschnitte der A/c;-Kurve N-
und T-abhingig seien, wihrend die Kriimmung vereinfachend als unbeeinflufit von den Fakto-
ren angenommen wird (fiir eine Diskussion der Fehler siehe Kapitel IV.2.5.5). N-Gehalte
wurden 1994 an Fahnenblittern mit dem C/N-Analysator bestimmt. Abbildung 3.64 zeigt die
Gehalte. Die Werte liegen bezogen auf die Trockenmasse vor. Um den vom Modell verlang-
ten Bezug auf die Blattflache herzustellen, wurde multipliziert mit einem mittleren Verhéltnis
von Trockenmasse zu Blattfliche von 47,2 + 8,30 g m'z, bestimmt an Fahnenblittern von 27
Topfen (unabhingig von der Behandlung). Nach Abbildung 3.64 hatten Fahnenblitter der

Sorte Minaret 1994 unter erhohtem CO; zu allen Terminen geringere N-Gehalte.

6
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2] A-NF, +Dgg., 1994
—@— A320-NF, +Dgg., 1994
L e S L s B S
50 55 60 65 70 75

Tage nach Aussaat

Abb. 3.64: Fahnenblatt-N-Gehalte fiir die Weizensorte Minaret im Jahr 1994 (n=4 pro Variante).

Abbildung 3.65 stellt das Ergebnis des Tests dar. Die Abbildung weist starke Abwei-
chungen der gemessenen von der vorhergesagten Photosyntheserate nach. Das Modell iiber-
schitzte im allgemeinen die Photosynthese. Unter heutiger CO,-Konzentration wurde die

Photosynthese im Mittel um 2,8 pmol m?s” zu hoch eingeschitzt. Die Variation der Abwei-
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chungen war allerdings hoch, denn das R? der angepal3ten Geradengleichung betrug hier nur
0,62. Unter erhohtem CO; erschien es nicht sinnvoll eine Gerade anzupassen. Das Modell
iiberschitzte die Photosynthese in A320-NF jedoch stéirker als in A-NF. Die in Abbildung
3.65 b mit Symbolen dargestellten Meftermine sollen zeigen, dafl in A320-NF abgesunkene

N-Gehalte am Tag 69-71 zu einer Reduktion der Photosyntheseraten fiihrten.

Y =2.8287 + 0.965114X
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Abb. 3.65: Auftragung der modellierten Photosyntheserate (A wmoden) gegen die gemessene Photosyntheserate (A
Messung) I die Weizensorte Minaret im Jahr 1994.  a) in A-NF, +Dgg. b) in A320-NF, +Dgg.

Bei diesen deutlichen Abweichungen des Photosynthese-Modells erschien eine Anwen-
dung des kombinierten Photosynthese-/Stomata-Modells auf den Datensatz des Untersu-
chungsjahres 1994 nicht sinnvoll. Was zu tun bleibt, ist eine Analyse der Residuen, also der
Modellabweichungen, um herauszufinden, unter welchen Umweltbedingungen das Modell
versagte.

Abbildung 3.66 enthilt eine Auftragung der Residuen gegen die Umweltvariablen. Die in
Abbildung 3.66a gezeigten LOWESS-Linien (Chambers et al. 1983) zeigen eine deutliche
Abhingigkeit der Residuen vom MefBtag, die fiir beide CO,-Behandlungen dhnlich war. Da-
von gab es eine Ausnahme: Am Tag 55 wies A320-NF die hochsten, A-NF dagegen niedrige
Modellabweichungen auf. A-NF-Messungen am Tag 55 fanden am Mittag bei Temperaturen
von ca. 22-24°C statt. Zu dieser Zeit war es zudem wolkig. Am Nachmittag — und hier er-
folgten A320-NF-Messungen — klarte es auf und es wurde wirmer (ca. 28°C). Dieser Befund
entspricht dem der Abbildungen 3.66 c,d,e, dal ausschlieBlich geringe Abweichungen von

den MeBwerten auftraten, wenn die Umweltbedingungen keine hohe Photosyntheserate er-
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laubten, wenn die Blattemperatur unterhalb von 26°C lag und wenn die relative Feuchte ober-
halb von 50% lag und wenn die PhotonenfluBdichte unterhalb von 400 pmol m™ s™ lag. Die
Konjunktion ,,und* als Satzverbindung ist mit Bedacht gewihlt, weil die genannten Umwelt-
parameter im Freiland, besonders aber in den Kammern, stark korrelieren. An wolkigen Tagen
mit geringem Lichtangebot war es im MeBzeitraum zugleich kiihl und feucht. Es bestand dar-
iber hinaus keine klare Beziehung der Residuen zu den Grofen Ty, PPFD, RF. Auch keine
deutliche Beziehung zu der Strahlungssumme bis zur Messung konnte festgestellt werden.
Abschliefend muf} die Eingangsfrage dieses Kapitels ,,LaBt sich durch ein kombiniertes
Photosynthese-/Stomata-Modell, getrieben von Blatt-N-Gehalt und Umweltvariablen zum
MefBzeitpunkt, die Fahnenblattphotosynthese sowohl unter CO,-Auflenkonzentration als auch

unter erhohter CO,-Konzentration vorhersagen?* mit einem klaren Nein beantwort werden.
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Kurzzusammenfassung:
Die Anpassung an die Datenpunkte der A/ci-Kurven durch das Photosynthese-Modell von
Farquhar et al. (1980) gelang iiberzeugend.
N-Abhingigkeiten wurden fiir die Kernparameter des Photosynthese-Modells CE und Jyax
entwickelt. Beide GroBen waren linear abhingig von dem flichenbezogenen
Blatt-N-Gehalt.
Temperatur-Abhingigkeiten wurden fiir CE und J,,x entwickelt. Bei tiefer Temperatur
sank besonders J,x ab. Hohe Temperatur reduzierte v.a. CE, wihrend J,,,x geringfiigig ab-
sank.
Das Stomata-Modell nach Ball, Woodrow & Berry (1987) wurde an Gaswechselmessungen
des Jahres 1994 fiir A-NF, A320-NF, +Dgg. parametrisiert. Die Stomatére Leitfahigkeit g
war linear abhiingig von A-RH/c,. Probleme bereiteten Ausreier mit hohem g als Resultat
der variablen Mef3bedingungen in den Kammern. Es wurde deshalb eine robuste Regressi-
on durchgefiihrt. Die Steigung g; war fiir erhohtes CO, etwas groBer. Auffillig war der
massive Stomataschlufl unter erhohtem CO..
Das Photosynthese-Modell alleine wurde an den Messungen der Fahnenblattphotosynthese
aus dem Jahr 1994 getestet, indem die gemessenen (durch Stomatadffnungsweite einge-
stellten) c¢; vorausgesetzt wurden. Die ermittelten Stickstoff- und Temperaturabhingigkei-
ten von CE und J,,x wurden zugrundegelegt, Rp, I'*, Ky, Vinax bei ihren Mittelwerten fest-
gehalten. Zugrundegelegt wurden Fahnenblatt-N-Gehalte, die unter erhohtem CO, niedri-
ger lagen.
Das Modell iiberschitzte im allgemeinen die gemessene Photosyntheserate, besonders un-
ter erhohtem CO,. Es existierte allerdings auch eine hohe Variation der Residuen. Unter
erhohtem CO; frither absinkende N-Gehalte fiithrten zu reduzierten Photosyntheseraten. Bei
den deutlichen Abweichungen des Photosynthese-Modells alleine erschien eine Anwen-
dung des kombinierten Photosynthese-/Stomata-Modells nicht sinnvoll.
Die Residuenanalyse zeigte, dal keine deutliche Beziehung der Residuen zu Strahlungs-
summe, Ty, PPFD, RF bestand.
Die Frage , LaBt sich durch ein kombiniertes Photosynthese-/Stomata-Modell, getrieben
von Blatt-N-Gehalt und Umweltvariablen zum MeBzeitpunkt, die Fahnenblattphotosynthe-
se in A-NF, A320-NF vorhersagen?* muf3 mit einem klaren Nein beantwortet werden.
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111.2.5.6 Die Kohlenhydrat-Gehalte in Bliittern

Dieses Kapitel soll die Kldarung der Detailfrage herbeifiihren, welche Riickschliisse man
aus den Blatt-Kohlenhydratgehalten auf die Quellen-/Senken-Charakteristik von Weizen unter
erhohtem CO, ziehen kann.

Dazu wurden 1995 Kohlenhydratmessungen in jlingsten Blittern der Haupthalme, spiter
in Fahnenblittern der Haupthalme, an der Sorte Minaret vorgenommen. Die Blitter stammten
von den funktionalen Ernten, an denen jeweils zwei Topfe pro Variante (aus je 2 Kammern)
geerntet wurden. Wegen der geringen Wiederholungszahl pro Ernte, bei der eine Uberpriifung
der Voraussetzungen fiir Varianzanalyse und multiplen Mittelwertvergleich nicht moglich
war, wurde keine Statistik durchgefiihrt. Die Statistik wurde hier geopfert, um zeitlich diffe-
renzierte Informationen iiber die Quellen-/Senken-Charakteristik zu erhalten. In die Messun-
gen wurden die Behandlungen A-NF, A-NF1,5, A320-NF, A320-NF1,5 in der ,,+Diingung*
einbezogen. Ergebnisse werden getrennt fiir Stirke und Wasserlosliche Kohlenhydratfraktio-
nen dargestellt. Wasserlosliche Kohlenhydrate wurden als Saccharose, Fructane und reduzie-
rende Zucker (Glucose, Fructose, etc.) charakterisiert. Kohlenhydrat-Konzentrationen in
Blittern unterliegen einem Tagesgang und variieren in Abhéngigkeit von der Strahlungssum-
me. Es wurde deshalb eine konstante Erntezeit (14° Uhr) eingehalten. Die Ta-
ges-Strahlungssumme bis zur Erntezeit ist als wichtige Bezugsgrofle in den Graphiken ent-
halten. Am Tag 33 nach Aussaat wurde mit 4,59 MJ m™ die geringste Strahlungssumme er-
reicht, am Tag 63 mit 17,92 MJ m™ die hichste. An den iibrigen Terminen lagen die Werte
auf einem einheitlichen Niveau, ungefihr in der Mitte der Extrema.

Das wichtigste Ergebnis bei den Stidrkegehalten ist deren absoluter Betrag: Selbst bei
CO,-Begasung stieg der Gehalt im Mittel nie tiber 2% der Trockenmasse an, wie Abbildung
3.67 zeigt. Der zeitliche Verlauf zeigt folgende Besonderheiten: Hohe Konzentrationen wur-
den zur 2. Ernte gemessen. Trotz identischer Strahlungssumme nahm die Konzentration zu
Ernte 3 ab und erreichte bei Ernte 4 ein Minimum. Diese Termine fallen in den Zeitraum, in
dem die Halmsenken gefiillt werden. Danach (Ernte 5) trat strahlungsbedingt ein Konzentrati-
onsanstieg auf. Die Konzentrationen blieben jedoch zur Ernte 6 (ausgenommen in A-NF) er-
hoht, obwohl die Kornfiillung im vollen Gange war und sich die Strahlungssumme auf einem
Niveau befand, das nur halb so hoch war wie zu Ernte 5. Im Vergleich mit dem Ergebnis des
Absolutbetrages sind die iibrigen sekundir: Daf3 in A-NF der Stirkegehalt unter 0,5% blieb;
daB3 CO,-Begasung den Gehalt erhohte, und zwar maximal auf 1,5%; dall der Ozoneinfluf}
meist in hohere Gehalte miindete.

Die wasserloslichen Kohlenhydrate wiesen mit 5-25% vom Trockengewicht einen viel
hoheren Anteil auf als die Stirke (siehe Abbildung 3.68). Die Saccharose stellte mit 4-15%
den Hauptanteil der wasserloslichen Kohlenhydrate, gefolgt von den Fructanen, deren Kon-
zentration im zeitlichen Verlauf sehr variabel war und die maximal 7% der Trockenmasse
ausmachten, und den reduzierenden Zuckern, die einen Anteil von 2-4% an der Trockenmasse
stellten. CO,-bedingte Unterschiede der Konzentration wasserldslicher Kohlenhydrate traten
am 63. und 69. Tag nach Aussaat auf. Es erfolgte dann durch CO, ungefihr eine Verdopplung
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der Konzentration, und es wurden in A320-NF 20% TM erreicht. Der hohe Wert am Tag 63
war sicherlich z.T. strahlungsbedingt, denn an diesem Tag war die Strahlungssumme etwa
doppelt so hoch wie an den iibrigen Tagen. Tag 69 hatte eine geringere Strahlungssumme und

lag zeitlich in der Kornfiillungsphase. Es war demzufolge eine geringe Konzentration zu er-
warten (siehe Diskussion). Die beschriebenen Unterschiede konnen zum groBten Teil auf die
Saccharose zuriickgefiihrt werden, aber auch die Fructane und die reduzierenden Zucker tru-
gen in geringerem Malle zu dem Unterschied bei. Ozon erhohte die Konzentration wasserlos-
licher Kohlenhydrate leicht. Der Einfluf} entsprach dem bei der Stirke festgestellten.

Kurzzusammenfassung:

Stérke spielte in Bldttern mengenméifig eine untergeordnete Rolle und blieb unter 2% TM.
Auf den zeitlichen Verlauf nahm die Quellen-/Senken-Charakteristik Einfluf3. CO, und O3
(leicht) erhohten die Stdrkekonzentration. Die maximale Konzentration betrug in A-NF
0,5% und in A320-NF 1,5% TM.

Die Konzentration wasserloslicher Kohlenhydrate erreichte maximal 25% TM. Unter den
wasserloslichen Kohlenhydraten war Saccharose am stérksten vertreten, gefolgt von Fruc-
tanen, dann von reduzierenden Zuckern. CO,-bedingte Unterschiede in den wasserloslichen
Kohlenhydraten traten erst in Fahnenblittern wihrend der Kornfiillungsphase auf und wa-
ren hauptsichlich auf Saccharose zuriickzufiihren. Bei Vorliegen einer mittleren Strah-
lungssumme (Tag 69) war dieser Unterschied unerwartet. Die Konzentration wurde in die-
ser Zeit durch CO, verdoppelt auf 20% TM. Ozon erhohte den Gehalt leicht.
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Abb. 3.67: Stirkekonzentrationen in jiingsten Bléttern/ Fahnenblittern der Weizensorte Minaret im Jahr 1995 (n

= 2). Eingerahmte Zahlen geben die Tages-Strahlungssumme in MJ m™ bis zur Ernte um 14° Uhr an.
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Abb. 3.68: Konzentrationen wasserloslicher Kohlenhydratfraktionen in jiingsten Bléttern/ Fahnenblittern der
Weizensorte Minaret im Jahr 1995 (n = 2). Eingerahmte Zahlen geben die Tages-Strahlungssumme in MJ m bis
zur Ernte um 14% Uhr an.



IV Diskussion

Der Diskussionsteil greift die Struktur des Ergebnisteils auf.

Wie dieser besteht er aus zwei Abschnitten: Im ersten Abschnitt ,,Methodische Aspekte
wird aufgezeigt, warum die im korrespondierenden Ergebnisteil dargestellten Methoden
gewihlt wurden. Die Methoden werden gegen andere abgegrenzt, ihre Vor- und Nachteile
angesprochen. Kapitel des zweiten Abschnitts mit dem Titel ,,Der Kohlenstoffthaushalt von
Weizenpflanzen in der Interaktion erhohter CO,-/Os-Konzentration und Stickstoffversorgung
sind einheitlich aufgebaut. Eine Kurzzusammenfassung des korrespondierenden Ergebnisteils
bildet jeweils den Einstieg. Bei Bedarf wird mit ,,Ergebnis x der Kurzzusammenfassung* auf
die in der Kurzzusammenfassung vorgenommene Ergebnis-Numerierung Bezug genommen.
Innerhalb der Diskussion wurde Wert darauf gelegt, Ergebnisse der verschiedenen
Integrationsstufen (Gesamtpflanze, Organe, Gewebe, vgl. Jarvis 1995) zu einem Netzwerk zu

verkniipfen.

IV.1 Methodische Aspekte

IV.1.1 Methodik der Wachstumsanalyse

Die funktionale Wachstumsanalyse steht im Zentrum vieler Fragestellungen der
CO;-Problematik: Sie stellt mit der Produktivititsrate der Blattflicheneinheit (NAR) eine
GroBe zur Verfiigung, die eine Verbindung schafft zur Photosynthese der gesamten Pflanze
(Lambers et al. 1989, Poorter 1989) und damit auch zur Photosynthese-Akklimation an
erhohte CO,-Konzentration. Morphologische VerhiltnisgroBBen, die die funktionale
Wachstumsanalyse zeitlich differenziert bereitstellt (Hunt 1982), schaffen den Anschluf} an
den Problemkreis verinderter Allokation bei Wachstum unter erhohter CO,-Konzentration. In
die gleiche Richtung zielt die Analyse allometrischer Beziehungen als Spezialgebiet innerhalb
der Wachstumsanalyse (zu methodischen Vorteilen der Allometrie gegeniiber dem
Spro3:Wurzel-Verhiltnis  siehe Kapitel 1V.2.3). Beziehungen der (funktionalen)
Wachstumsanalyse zur Problematik gednderter Kohlenstoffquellen/~senken-Verhiltnisse
unter erhohtem CO, existieren seit Warren-Wilson (1967) — setzte Warren-Wilson doch den
Terminus ,,sink activity* mit der relativen Wachstumsrate der Senken und ,,sink strength* mit
deren absoluter Wachstumsrate gleich. Der Nachweis einer zeitlichen Abhéngigkeit der

CO,-Wachstumsférderung, wie sie in der Vergangenheit in zahlreichen Experimenten
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nachgewiesen wurde (Poorter 1993), erfordert zudem beinahe zwingend eine Methode, die
Wachstum zeitlich differenziert beschreibt.

Funktionale Wachstumsanalyse ist die Methode der Wahl fiir Wachstumsbeschreibung
mit hoher zeitlicher Auflosung. Die Variation, die innerhalb klassischer Ernten existiert, wird
im funktionalen Ansatz zeitlich aufgesplittet. Das Mittel der Einzelernte wird fiir die
Beschreibung der Grundgesamtheit ungenauer, dafiir gewinnt die zeitliche Beschreibung an
Schirfe (kleinere Konfidenzintervalle, gute Beschreibung der ontogenetischen Drift), denn
jeder Punkt auf der Kurve enthilt die Information aller Ernten. Weitere Vorteile der
funktionalen Wachstumsanalyse gegeniiber der klassischen sind: Die Erntezeiten fiir einen
Vergleich verschiedener Behandlungen miissen nicht identisch sein. Die Zahl der
Wiederholungen kann von Ernte zu Ernte variieren (Causton & Venus 1981, Hunt 1982).
Moglich ist die Bestimmung aktueller Werte fiir z.B. die relative Wachstumsrate (RGR) iiber
die Ableitung der Trockenmassenfunktion. So werden Probleme vermieden, wie sie bei der
Bestimmung der klassischen, nur iiber ein Ernteintervall definierten RGR auftreten, z.B. die
Paarbildung zwischen aufeinanderfolgenden Ernten, um die Variabilitit zu reduzieren (zu
diesem Problem siehe Causton & Venus 1981, S. 27-32).

Die klassische Wachstumsanalyse wurde aber hier nicht ganz aufgegeben, denn es
wurden zu wichtigen phinologischen Stadien klassische Ernten durchgefiihrt. Einerseits
waren die klassischen Ernten bei der geringen Wiederholungszahl der funktionalen Ernten
notwendig, um die Varianzhomogenitdtsannahme iiberpriifen zu konnen, andererseits war es
sogar wiinschenswert, fiir wichtige Stadien iiber eine klassische Analyse ein genaues Bild der
Behandlungseffekte zu  gewinnen. Zu  diesen  Zeitpunkten konnten  ferner
Mittelwertsdifferenzen und prozentuale Steigerungen gebildet werden — etwas, das wegen
der In-Transformation in der funktionalen Wachstumsanalyse nicht so leicht (nur durch
Riicktransformation) moglich ist.

Geglittete Funktionen, die fiir jeden Tag nach Aussaat einen diskreten Wert liefern,
tauschen in der funktionalen Wachstumsanalyse allerdings eine hohere zeitliche Auflosung
vor als tatsidchlich erreicht wird. Aufgrund der Struktur der Primédrdaten — hier wochentliche
Biomasse-Ernten — liefert das empirische Modell nur ein durchschnittliches
Tageswachstumsverhalten und die Woche ist die hochste zeitliche Auflosung, die erreicht
werden kann. Keinesfalls unterschritten werden kann die Einheit Tag, denn trotz eines
positiven 24-Stundenwertes mufl die relative Wachstumsrate beispielsweise aufgrund

néchtlicher Respirationsverluste nachts negativ sein (Causton & Venus 1981, S. 25). Dies



DER WEG ZU EINEM KOMBINIERTEN PHOTOSYNTHESE-/STOMATA-MODELL 181

wird durch eine geglittete Funktion nicht beschrieben. Auch die oben aufgefiihrte GroBe der
NAR  reprisentiert im  Grunde eine  durchschnittliche  Tagesbilanz ~ des
Trockenmassenzuwachses, der von einer Blattflacheneinheit erzielt wird (vgl. auch Causton &
Venus 1981, S. 24-27).

Nachteilig ist an den Raten- und VerhiltnisgroBen der Wachstumsanalyse, daf3 sie auf das
AuBerste verdichtet sind. Die NAR beispielsweise ist komplexer Natur und umfafBt die
Tages-Nettoassimilation aller Blitter einer Pflanze abziiglich der Tagesrespiration
nicht-photosynthetisch-aktiver Organe und néchtlicher Respiration der gesamten Pflanze. Die
NAR ist nicht einfach ein physiologischer Parameter, sondern beinhaltet Aspekte der
Allokation von Biomasse und ihrer chemischen Zusammensetzung (Lambers et al. 1989,
Poorter 1989). Die Verbindung der NAR zur lichtgesittigten Nettoassimilation einzelner
Blitter besteht nur in Form einer Korrelation (z.B. Konings 1989: r = 0,82 P < 0,001,
bestimmt fiir verschiedene Species und Behandlungen aus 12 Literaturquellen).

Bestandesgaswechsel-Modelle nach Beyschlag et al. (1994) stehen in gewisser Weise in
Konkurrenz zur Wachstumsanalyse und sind ihr in folgenden Punkten iiberlegen: Sie sind
raumlich und zeitlich (noch) differenzierter, sie enthalten mehr mechanistische Elemente, sie
haben (deshalb) im Vergleich zu den empirischen Modellen der funktionalen
Wachstumsanalyse eine stirkere Vorhersagekraft. Bestandes-Modelle sind aber sicherlich
aufwendiger zu parametrisieren.

Abschlielend sei erwéhnt, dal die Wachstumsanalyse iiber die oben dargestellten hinaus
auch eine Fiille von Methoden bietet, die den verdnderten Umgang mit Stickstoff unter
erhohtem CO, auf der physiologischen Ebene beschreiben kann (Sage & Pearcy 1987a,
Lambers & Poorter 1992 S.200ff., Stulen et al. 1994). Diese Ansitze wurden nicht weiter
verfolgt, denn die Beziehung von Stickstoffversorgung und erhohtem CO, war nicht

Gegenstand dieser Arbeit.

IV.1.2 Der Weg zu einem kombinierten Photosynthese-/Stomata-Modell

Die Akklimation der Photosynthese an erhohte CO,-Konzentration wird anhand von
A/ci-Kurven diagnostiziert, das mechanistische Photosynthese-Modell von Farquhar, von
Caemmerer & Berry (1980) 148t sich anhand von A/ci-Kurven parametrisieren. Dies waren
wichtige Stationen auf dem Weg, der enden sollte bei einer Vorhersage der Photosyntheserate
aus den  Umwelt- und  blattinternen  Faktoren  iiber ein  kombiniertes

Photosynthese-/Stomata-Modell. Voraussetzung fiir diesen Weg ist, da man A/ci-Kurven
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aufnehmen kann. Vom Gros der experimentellen Arbeiten abweichend, wurde hier das
geschlossene Photosynthese-MeBsystem LI-COR-6200 fiir diesen Zweck eingesetzt.

Beim Einsatz haben sich gegeniiber den vielfach verwendeten offenen MeBsystemen
folgende Nachteile ergeben: Die Kuvette 148t sich, was die Temperatur angeht, nicht
klimatisieren. Fiir die manuelle Regulation einer konstanten Kammerfeuchte ist Anwesenheit
des Experimentators iiber den gesamten Zeitraum der Kurvenaufnahme hinweg erforderlich.
Eine gewisse Erfahrung ist notwendig fiir den AusschluB3 von unsicheren Kurvenbereichen,
die entstehen, wenn sich Fliisse noch nicht stabilisiert haben (siehe Kapitel II1.1.2). Zweifel
bestanden generell an der Zuverlidssigkeit der dynamischen Methode der Kurvenaufnahme, da
fiir Farquhar et al. (1980) ,,steady state“-Bedingungen Voraussetzung sind. Dieser Punkt 1463t
sich jedoch gleich entkriften: Die dynamische Methode der Kurvenaufnahme mit dem
LI-COR-6200 erschien vertrauenswiirdig, als klar war, dal vor Kurvenaufnahme gemessene
Momentanphotosyntheseraten A xyen auf der Kurve liegen.

Das geschlossene Systems weist fiir die Aufnahme von A/c;-Kurven folgende Vorziige
auf: Das geschlossene System ist einfach zu verstehen und zu bedienen, die Kurvenaufnahme
erfolgt schnell, und die erzeugten Kurven besitzen eine hohe Dichte von Datenpunkten. In
finanzieller Hinsicht war das geschlossene Mefsystem eine ,Pfenniglosung®. Einem
Waltz-Minikuvettensystem inklusive Gasmischanlage z.B. standen in der Anschaffung
gegeniiber: Das LI-COR-6200, einige Verbindungsrohre bzw. ~schliduche, eine GC-Membran,
eine Hamiltonspritze (, ein Luftballon).

Das zundchst an die Kurven angepaBite Modell der Photosynthese basierte im
RubisCO-Limitationsbereich auf Temperaturabhingigkeiten von K., K, , T, die Harley et al.
(1992) als konstant fiir alle Cs-Species annahmen. Wie in Kapitel III.1.2 erwéhnt, wich das so
formulierte Modell von den Daten der an Weizen aufgenommenen A/ci-Kurven ab. Fiir die
Ursachen geben Harley et al. selbst einen Ansatzpunkt. Wihrend sich 1 fiir mehrere Species
als konstant erwiesen hat, gibt es fiir K. eine starke speciesabhingige Variation (Yeoh et al.
1980, Harley et al. 1992). Deshalb wurde hier alternativ die CE in den Mittelpunkt der
Modellierung des RubisCO-Limitationsbereiches gestellt. Problematisch ist dabei, dafl die
Atmung im Licht Rp nicht bestimmt wurde (Villar et al. 1994 beschreiben dazu Methoden).
So wurde die bei 30°C gemessene Dunkelatmung als Anhaltspunkt fiir Rp bei 30-40°C
genommen, obwohl man nach dem Kok-Effekt davon ausgehen muf}, da3 Rp geringer ist.
Villar et al. (1994) kalkulieren beispielsweise eine 55%ige Inhibition der Dunkelatmung durch

Licht. Der so eingefiihrte Fehler in der GroBenordnung von 0,4 pmol m™ s betrifft I* und
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Jmax, aber nicht CE. Ein Modell, das CE in den Mittelpunkt stellt, hat den Vorteil, wirklich
den Ausschnitt der Michaelis-Menten-Kinetik anschaulich zu beschreiben, der fiir den
Gaswechsel in vivo relevant ist.

Fir die Vorhersage von Photosyntheseraten iiber das Modell wurde eine zusétzliche
Vereinfachung eingefiihrt: A/ci-Kurven wurden hierfiir als zwei Geraden angesehen, die sich
in einem CO,-Sittigungspunkt schneiden und deren Eigenschaften beschrieben sind durch
CE, Jnax sowie durch deren Stickstoff- und Temperaturabhidngigkeit. Abhingigkeiten der
Parameter Ky, Vmax, I'* von den soeben genannten Faktoren wurden nicht einbezogen. Mit
dem groBten Fehler ist dabei wohl I'* behaftet, das deutlich temperaturabhiingig und leicht
stickstoffabhédngig war. Jedenfalls sollte man sich dariiber im Klaren sein, dal der hier — in
Analogie zu Harley et al. (1992) — vorgenommene Bezug von Modellparametern auf interne
und externe Faktoren iiber die rein qualitative Beschreibung der CO,-Akklimation, wie sie z.
B. von Sage et al. (1989) anhand von A/c;-Kurven vorgenommen wurde, hinausgeht.

Von den in Kapitel III.1.2 beschriebenen Stomata-Modellen wurde die Harley-Version
des Ball, Woodrow & Berry-Modells an Gaswechseldaten des Jahres 1994 angepalit. Das
Leuning-Modell erbrachte keinen besseren Fit, wie in Kapitel 111.2.5.5 ausgefiihrt wurde. Dies
entsprach nicht den Erwartungen, denn die Verwendung einer hyperbolischen
Wasserdampfsittigungsdefizit-Funktion im Leuning-Modell fiihrt zu einer linearen Beziehung
zwischen Stomataleitfahigkeit und Transpirationsrate, die iibereinstimmt mit der heutigen
Ansicht, dal Stomata nicht direkt auf die relative Feuchte reagieren, sondern auf die
verdnderte Transpiration (Mott & Parkhurst 1991, Leuning 1995, Monteith 1995, Dewar
1995).
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IV.2 Der Kohlenstoffhaushalt von Weizenpflanzen in der Interaktion erhéhter

CO./0Os-Konzentration und Stickstoffversorgung

IV.2.1 Die Oberirdische Biomasse und der Ertrag zur Erntereife

Kurzzusammenfassung:

1. Sortenspezifische Unterschiede in der Reaktion auf CO,-Exposition, z.B. in der
Bestockungsreaktion, traten auf.

2. Die Sorte Nandu zeigte in der hochsten CO,-Stufe einen Zuwachs von oberirdischer
Trockenmasse und Ertrag um 50% in der +Dgg., um 40% in der -Dgg.. In der -Dgg. wurde
nur die Bestockung, in der +Dgg. auch das Einzeltriebwachstum gefordert.
N-Mangelversorgung reduzierte den Harvest-Index. Ozon forderte die Bestockung, fiihrte
aber nicht zu reduziertem Wachstum und Ertrag.

3. Zuwichse der Sorte Minaret betrugen in der hochsten CO,-Stufe 50 und 30% in der +Dgg.
bzw. -Dgg.. Die Reaktion in den beiden Diingestufen war damit unterschiedlich genug fiir
den varianzanalytischen Befund einer Interaktion CO, x Dgg.. Im Vergleich mit Nandu war
der Anteil des Einzeltriebwachstums an der CO,-Forderung stirker. Die Forderung der
Bestockung in der hochsten CO,-Stufe blieb bei Ozonbegasung aus. Dies war fiir Minaret
der einzige signifikante Ozoneffekt auf Biomasse und Ertrag.

4. Die CO,-Forderung von Wachstum und Ertrag war identisch; der Harvest-Index verschob
sich durch CO; nicht.

Lawlor & Mitchell beklagten 1991 die immer noch geringe Anzahl der CO,-Experimente
an landwirtschaftlichen Nutzpflanzen unter freilandnahen Bedingungen und wiesen darauf
hin, daf} diesbeziiglich erheblicher Forschungsbedarf bestehe. Seitdem ist eine Reihe von
Artikeln erschienen, deren Autoren Weizen iiber die gesamte Vegetationsperiode und unter
freilandnahen Bedingungen verdoppelter CO,-Konzentration ausgesetzt haben und die den
CO,-bedingten Wachstums- und Ertragsvorteil thematisierten (Mitchell et al. 1993, Tuba et al.
1994, Weigel et al. 1994, Kimball et al. 1995, Mitchell et al. 1995, Fangmeier et al. 1996,
Mitchell et al. 1996, Mulholland et al. 1997, Pinter et al. 1997). Drei Expositionssysteme
wurden dafiir verwendet, ndmlich Klimakammern (Mitchell et al. 1993,1995, 1996),
Freilandbegasungsanlagen (Kimball et al. 1995, Pinter et al. 1997) sowie Open-Top-Kammern
(alle tibrigen oben aufgefiihrten Artikel). In den Vordergrund geschoben hat sich auBlerdem
die Untersuchung der Interaktion erhohten Kohlendioxids mit anderen Umweltfaktoren, wie
Stickstoffversorgung (Thompson & Woodward 1994 (kontrollierte Bedingungen), Fangmeier
et al. 1996), Wasserversorgung (Kimball et al. 1995), Ozon (Fangmeier et al. 1996,
Mulholland et al. 1997) und die infolge des globalen Klimawechsels erwartete
Temperaturerhohung (McKee & Woodward 1994 (kontrollierte Bedingungen), Mitchell et al.
1995).
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Je nach Diingermenge und Sorte erhohten sich durch die CO,-Verdopplung in der
vorliegenden Arbeit Oberirdische Trockenmasse und Ertrag in der Groenordnung 30-50%.
Selbst wenn man sich darauf beschrinkt, diesen relativen Wachstums-/Ertragszuwachs
ausschlieBlich mit dem in anderen freilandnahen Expositionssystemen beobachteten zu
vergleichen, sieht man sich konfrontiert mit einer weiten Reaktionsspanne des Weizens auf
CO,-Verdopplung. Die groBBe Spannbreite der Reaktion ist vermutlich zu einem groflen Teil
auf ein ,,Relativ-Absolut-Problem* zuriickzufiihren, das am ehesten aus folgendem Zitat (nach
Pearcy & Bjorkman 1983) deutlich wird: ,Liebig’s Gesetz des Minimums wird
miBinterpretiert, wenn man annimmt, da CO,-Erhéhung bei einem Mangel an anderen
Ressourcen, wie Wasser, Licht oder Stickstoff, keinen grofen Effekt hat. Zwar wird die
absolute Wachstumsforderung dann geringer sein, nicht aber die relative. In einem
Weizenexperiment beispielsweise war die gewidhlte Wasserversorgung bei heutiger
CO,-Konzentration zu gering fiir eine Ertragsbildung, unter erhohtem CO, jedoch bildeten
sich korntragende Ahren aus, wenn auch nur wenige (Gifford 1979). Das bedeutet jedoch
einen unendlichen (relativen) Ertragszuwachs durch CO,-Begasung.*

Tuba et al. (1994) ist aber die einzige Open-Top-Kammerstudie, in der CO,-Begasung zu
einer Ertragsreduktion (-1,6 %) fiihrte — eine Ertragsreduktion zudem, die im Widerspruch
zu der im selben Artikel festgestellten Photosynthesesteigerung unter erhohtem CO, steht. In
der FACE-Studie von Kimball und Mitarbeitern (Kimball et al. 1995, Pinter et al. 1997)
wurde die CO,-Konzentration in Weizenbestinden auf 550 pl/l erhoht. Je nach
Wasserversorgung der Bestinde wurde durch CO,-Erhdhung ein Ertragsvorteil von 8-20%
erreicht und ein Biomassevorteil in gleicher GroBenordnung. Das FACE-Experiment fiihrte
damit zu einer Ertragssteigerung, die deutlich unter der hier beobachteten lag. Es ist zu
vermuten, dal die in dem Vergleich unterschiedlichen Lichtverhiltnisse im Bestand dafiir
verantwortlich waren. Maximale LAI-Werte lagen hier bei 3, wihrend die Weizenbestinde
von Pinter et al.(1997) im FACE-Experiment solche zwischen 5 und 6 aufwiesen. Nach
Pearcy & Bjorkman (1983) wird wegen des Einflusses auf den Quantenertrag die relative
Forderung der Blattphotosynthese unter Licht-Limitation maximal. Die Autoren weisen ferner
darauf hin, daB eine Veridnderung des Quantenertrages besonders in dichten
Pflanzenbestinden wichtig wird. Fiir einen Effekt des Lichts auf das Wachstum spricht auch,
dal im FACE die hohere Forderung (20%) unter WasserstreBbedingungen auftrat — also als

die Lichtlimitation nicht so stark war. Du Cloux et al. (1987), die zwei verschieden dichte
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vegetative Weizenbestinde iiber acht Wochen hinweg unter kontrollierten Bedingungen
verdoppelter CO,-Konzentration aussetzten, beobachteten den gleichen Trend.

Niedrige Wachstums- und Ertragssteigerung (+12-15%) erzielten auch Mitchell et al.
(1993) bei Verdopplung der CO,-Konzentration und N-Gabe von 490 kg ha™' in klimatisierten
Glashdusern. Mitchell et al. (1995), dasselbe Expositionssystem und dieselbe
COs-Konzentration wie 1993 benutzend, kamen zu einer Forderung von Wachstum/Ertrag um
27-39%. Zwei Open-Top-Kammerstudien fiir einen Vergleich sind Weigel et al. (1994) mit 19
und 27%igem Ertragszuwachs fiir zwei Weizensorten und Mulholland et al. (1997) mit 27%
Biomassesteigerung und 33% mehr Ertrag.

Es muf} also festgehalten werden, daB von den Experimenten unter freilandnahen
Bedingungen hier wenig dichte Sommerweizen-Bestinde mit 30-50% (Ergebnis 2,3,4 der
Kurzzusammenfassung) die hochsten Trockenmassen-/Ertragszuwichse als Reaktion auf
CO,-Verdopplung gezeigt haben. In dem Vergleich von Literaturquellen, den Poorter (1993)
vornimmt und der (noch) hauptsdchlich auf Experimenten mit wenig freilandnahen
Expositionsbedingungen basiert, finden sich allerdings Biomasse-Zuwichse vegetativer
Weizenpflanzen von bis zu 97%.

Die CO,-Forderung von Oberirdischer Trockenmasse und Ertrag der Sorte Nandu war
mit 50% in der ,,+Diingung* bzw. 40% in der ,,-Diingung* diingungsabhiingig (Ergebnis 3 der
Kurzzusammenfassung), wenngleich der Interaktionsbefund nicht signifikant war.
Signifikante Interaktionen von Stickstoffversorgung und CO,-Begasung wurden dagegen fiir
die Sorte Minaret festgestellt. Wihrend in der +Diingung Trockenmasse und Ertrag um 50%
durch CO; erhoht wurden, betrug der CO;-bedingte Zuwachs in der -Diingung lediglich 30%
(Ergebnis 2 der Kurzzusammenfassung). Wie es bei Minaret auf tieferen Integrationsebenen,
beschrieben durch die Groen der funktionalen Wachstumsanalyse, zu der Interaktion CO, x
Diingung kam, soll an dieser Stelle zusammenfassend dargestellt werden: In der ,,-Diingung*
griindete sich die Wachstumsforderung hauptsdachlich auf eine hohere mittlere
Produktivitdtsrate  der  Blattflicheneinheit NAR  (vgl. Kapitel 11.2.5.2); die
Blattflichen-Lebensdauer LAD veridnderte sich hingegen kaum (siehe Kapitel 111.2.5.1). Wie
in Kapitel [I1.2.5.2 anhand der niedrigeren LWR dargelegt wurde, war die Allokation in
Richtung Halme/Ahren zeitweise erhoht. Trotz dieser zeitweise niedrigeren LWR war der
Harvest-Index zur Erntereife nicht anders (Ergebnis 4 der Kurzzusammenfassung). Das
Wurzelwachstum wurde gegeniiber dem Sprowachstum nicht gefordert, wie man das bei

Vorliegen eines N-Mangels erwarten wiirde (Vergleich +/-Dgg., Kapitel 111.2.3). In der



DIE OBERIRDISCHE BIOMASSE UND DER ERTRAG ZUR ERNTEREIFE 187

»+Diingung* profitierten die Weizenpflanzen sowohl von einer htheren NAR als auch von
einer gesteigerten LAD. Die Allokation in Richtung Halme/Ahren war ebenfalls intermediir
erhoht. Es wurde aber auch hier keine Verinderung des Harvest-Indexes zur Erntereife
beobachtet. Auf dieser integrativen Ergebnis-Zusammenstellung aufbauend, 146t sich die
Interaktion CO, x Diingung fiir die Sorte Minaret wie folgt charakterisieren: Um stidrker von
erhohtem CO, profitieren zu konnen, bendtigten die Weizenpflanzen mehr Blattfliche; fiir
den Aufbau von mehr Blattfliche braucht es mehr Stickstoff.

Den Vergleich mit anderen Artikeln zur Interaktion CO, x N-Versorgung erschweren
folgende Umstinde: Alle den Artikeln zugrundeliegenden Studien haben gemein, daf} sie
unter kontrollierten Bedingungen und mit einer anderen Diingepraxis durchgefiihrt wurden.
Angaben iiber die N-Versorgung sind verschieden und mit den verfiigbaren Informationen
nicht umrechenbar. McKee & Woodward (1994) geben die Nitratkonzentration in der
verwendeten Nihrstofflosung an, Rogers et al. (1996) wihlten die Einheit ,,mg N kg'1 Boden
Woche ™. Um besser mit dem Freiland vergleichen zu konnen, wurde hier — ungeachtet der
damit verbundenen Probleme (Pflanzen ragten oberirdisch iiber die Topffldche hinaus) — mit
kg N ha gerechnet. Auch die iibliche landwirtschaftliche Praxis, den Diinger zu bestimmten
ontogenetischen Stadien zu applizieren (Reiner et al. 1992), wurde beibehalten.

Aus den Ergebnissen von Rogers et al. (1996) bzgl. Oberirdischer Trockenmasse und
McKee & Woodward (1994) bzgl. Ertrag kristallisiert sich das folgende qualitative Bild
heraus: Liegt ein schwerwiegender N-Mangel vor, fordert Stickstoff Biomasse und Ertrag bei
verschiedenen CO;,-Konzentrationen in gleicher Weise und es gibt nur eine geringe
CO,-Forderung (McKee & Woodward 1994, Abb. 2; Rogers et al. 1996, Abb. 1a). Erhoht
man die N-Versorgung dariiber hinaus, findet man unter der CO,-Konzentration von heute
frither eine Sittigung als bei CO,-Erhohung (Rogers et al. 1996 Abb. 1a). Diesen Bereich, in
dem offensichtlich auch dieses Experiment stattgefunden hat, kann man als den
Interaktionsbereich von CO, und Diingung bezeichnen. Wird die N-Versorgung weiter
gesteigert, kommt es unabhingig von der CO,-Konzentration zu Wachstums- und
ErtragseinbuBlen (McKee & Woodward 1994, Rogers et al. 1996). Im Freiland werden solche
Effekte mit Lagerung in Verbindung gebracht (Hay & Walker 1989, Mengel 1991). Lagerung
sollte unter kontrollierten Bedingungen aber nicht auftreten. Da sie nicht erwihnt werden,
bleiben die Ursachen der Wachstums- und ErtragseinbuBlen in den Artikeln von McKee &
Woodward und Rogers et al. im Dunkeln. Ergebnisse zukiinftiger Experimente zur Interaktion

von CO; und N-Versorgung werden sich unterscheiden, je nach untersuchter Sorte (vgl.
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Ergebnisse 1,2,3 der Kurzzusammenfassung), je nach Ausdehnung der oben beschriebenen
Bereiche und je nach Pflanzdichte bzw. Bestandesdichte (Einflu3 der Lichtlimitation). Es
bleibt abzuwarten, zu welchem Ergebnis das nach Pinter et al. (1997) fiir Weizen geplante
FACE-Experiment zur Interaktion von CO, und N-Versorgung kommt.

Weil sich die Witterungsbedingungen in den beiden Expositionsjahren dhnelten, lassen
sich unterschiedliche CO,-Reaktionen der beiden verwendeten Sorten wohl mehr auf deren
genetische Disposition zuriickfithren. Unterschiede betrafen die Bestockung (Ergebnis 1 der
Kurzzusammenfassung), die Diingungsabhingigkeit der CO,-Forderung, aber auch die
Reaktion auf Ozonbegasung (Ergebnis 2,3 der Kurzzusammenfassung). Weigel et al. (1994)
verglichen ebenfalls zwei Weizensorten und fiihrten den CO,-Wachstumsvorteil unabhéngig
von der Sorte auf eine erhohte Bestockung zuriick. Der Anteil der Bestockung an der
CO,-Wachstumsforderung war dagegen in der hier vorliegenden Studie nicht nur sorten-,
sondern auch diingungsabhingig (Ergebnis 2,3 der Kurzzusammenfassung).

In Ubereinstimmung mit mehreren anderen Experimenten steht der Befund eines durch
CO, unverdnderten Harvest-Indexes (Ergebnis 4 der Kurzzusammenfassung). In gleicher
Weise duBerten sich Pearcy & Bjorkman (1983) und bezogen sich dabei auf
Weizenexperimente von Gifford (1977) und Sionit et al. (1981). Weigel et al. (1994)
beschrieben fiir die beiden von ihnen exponierten Weizensorten einen nichtsignifikanten, aber
absteigenden Trend mit steigender CO,-Konzentration. Eine Reduktion des Harvest-Indexes
bei N-Mangel stellt ein weiteres Sortenspezifikum von Nandu dar, das aber im Widerspruch
zur Literatur steht. Hay & Walker (1989, S.179ff.) stellten allgemein eine negative Beziehung
von Stickstoffapplikation und Harvest-Index bei Getreide fest und bezogen sich dabei explizit
auf eine Winterweizenstudie. Zum selben Ergebnis kamen McKee & Woodward (1994).
Unter kontrollierten Bedingungen arbeitend, registrierten McKee & Woodward dariiber
hinaus eine komplexe interaktive Wirkung von CO, und N-Versorgung auf den
Harvest-Index.

Bei der Beurteilung der Ozoneffekte auf der Ebene der Gesamtpflanze ist zu
beriicksichtigen: Abweichend von Experimenten zu Ozonwirkungen, in denen erhohte
Ozonkonzentration durch Verwendung Aktivkohle-gefilterter Luft mit einer Konzentration
sogar unterhalb natiirlicher Hintergrundkonzentration unbelasteter Reinluftgebiete verglichen
wurde (z.B. Fangmeier et al. 1993), fand hier ein Vergleich bei nichtgefilterter Luft statt.
Schon in den Kontrollvarianten waren nach den erreichten AOT40-Werten (vgl. Fuhrer et al.

1997) massive ozonbedingte Ertragseinbuflen zu erwarten. Nach dem Modell von Fuhrer et al.
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(1997), das fiir Weizenpflanzen von einer linearen Beziehung zwischen AOT40-Wert und
ErtragseinbuBle ausgeht, war bei Ozonaddition unter heutigem CO, von einem Nullertrag
auszugehen. Dies war nicht der Fall. Ozonaddition fiihrte unter der CO,-Konzentration von
heute noch nicht einmal zu einem signifikanten Ertragsverlust (siehe Ergebnis 2,3 der
Kurzzusammenfassung). Die von Allen (1990) erzeugte Erwartung, es gibe eine CO, x
Os-Interaktion und erhdhtes Kohlendioxid konnte vor Ozonschédden schiitzen, findet sich zum
Zeitpunkt der Erntereife auf der Ebene der Gesamtpflanze nicht bestitigt: Bei Nandu fiihrte
Ozonerhohung keinesfalls zu reduziertem Wachstum und Ertrag und fiir Minaret war der
einzige signifikante ozonbedingte Unterschied das Ausbleiben einer Bestockungs- und
Wachstumsforderung bei Ozonbegasung und ,,+Diingung® in der hochsten CO,-Stufe
(Ergebnis 2,3 der Kurzzusammenfassung). Auch andere Autoren haben die schiitzende
Funktion des CO, in Kombinationsbegasung nicht gefunden (Weizenstudien von Barnes et al.
1995, Balaguer et al. 1995). Wie komplex jedoch Ozonbegasung das Wachstumsverhalten in
der Zeit d@nderte, zeigte sich erst bei Auswertung der Wachstumsdaten mittels der funktionalen
Wachstumsanalyse (vgl. Kapitel IIL./IV.2.2, II./IV.2.5.1).

Im Folgenden soll der Frage nachgegangen werden, inwieweit sich die Ergebnisse auf das
Freiland iibertragen lassen.

Die Stickstoffversorgung war mit 150-270 kg N ha' heutigen Freilandbedingungen
angendhert. 270 kg N ha™! entsprechen dabei dem hochsten von Reiner et al. (1992)
angegebenen Wert fiir den Gesamt-N-Bedarf eines Weizenfeldes, um einen (maximalen)
Kornertrag von 90 dt ha' zu erreichen. Hay & Walker (1989, S. 189) beschrieben fiir
Winterweizen Trockenmasse- und Ertragszuwichse durch N-Versorgung bis 150-180 kg N
ha™. Uberstiegen die N-Gaben diese Werte, kam es zu reduzierter Standfestigkeit sowie
ErtragseinbuBlen durch Lagerung. Wegen fehlenden Windes kann es in den Kammern kaum
Probleme mit Lagerung infolge hoher N-Gaben geben. Insofern bestehen Zweifel an der
Ubertragbarkeit auf das Freiland.

Der maximale Blattflichen-Index des in den Kammern simulierten Bestandes war mit 3
geringer als im Feld. Allgemein fallen fiir Nutzpflanzen Spitzen-LAI in den Bereich 3-6 (Hay
& Walker 1989, S.20). Auch im FACE-Experiment wurden bedeutend hohere maximale LAI
(6, Pinter et al. 1997) erreicht. Vermutlich wiirde die CO,-Reaktion unter
Freilandbedingungen aufgrund des LAI-Einflusses, der oben bereits diskutiert wurde,

schwicher ausfallen.
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Problematischer liegen die Verhiltnisse bei Strahlung, Windverhéltnissen, Temperaturen
und relativer Feuchte in den Kammern. Die Strahlung war in den Kammern durch die

"I innerhalb

Abdeckfolie erniedrigt: Maximale Photonenfludichten waren 1700 pumol m? s
und 2000 pmol m™ s auBerhalb der Kammern. Die CO,-Begasung erfordert einen hohen
Luftdurchsatz in den Kammern, so da3 Grenzschichten der Blétter abgetragen werden. In den
Kammern wurden an heifen Tagen Ubertemperaturen von 2-3°C gemessen. Entsprechend war
die relative Feuchte um bis zu 10% erniedrigt. Dies verdeutlicht, wie stark die
Gasaustauschverhiltnisse, besonders bei heiler Witterung, in den Kammern verédndert sind
(siehe dazu auch Ergebnisse des Kapitels I11.2.5.3). Unklar ist, welchen Einfluf3 alle diese
gegeniiber dem Freiland abgeidnderten Bedingungen auf die CO,-Foérderung von
Trockenmasse und Ertrag ausiiben. Uberdies wurden die Weizenpflanzen hier in Topfkultur
exponiert. Neben den oberirdischen Verhiltnissen waren also auch die unterirdischen
Bedingungen (Temperatur, Bodenbeschaffenheit, Sauerstoffverhiltnisse, etc.)
hochstwahrscheinlich anders als im Freiland. Angesichts der vielen vorgebrachten Einwinde
mul} bezweifelt werden, dafl sich Weizenpflanzen in Open-Top-Kammern wie im Freiland
verhalten. Fragwiirdig ist vor diesem Hintergrund auch der Ansatz des
ESPACE-wheat-Projektes. In dem europaweiten Projekt sollten am Freiland entwickelte
Modelle anhand von Open-Top-Kammer-Experimenten um die Einflufaktoren CO, und
Ozon erweitert werden mit dem Ziel, zukiinftige Weizenertrige im Freiland besser
vorhersagen zu konnen.

Eine grundlegende Kritik an Experimenten, die die Wirkung erhohten Kohlendioxids auf
landwirtschaftliche Kulturpflanzen untersuchen, soll das Kapitel beschlieen. Bei Weizen als
annueller Kulturpflanzenart wird die 100. Generation unter einer verdoppelten
CO,-Konzentration leben. Da ein Ziichtungsgang fiir eine neue Weizensorte nach Reiner et al.
(1992) 14 Jahre dauert, sind bis dahin 7 komplette Sortenziichtungsgéinge verstrichen. Frey
betont, da3 laufende Sortenziichtungsprogramme automatisch eine Selektion auf die sich
verdndernde CO,-Konzentration beinhalten (in Gates 1983). Dies zeigt, dall es bei Annuellen
nicht um die Frage einer physiologischen Anpassung an erhohtes CO, geht. So sind aber die

heutigen Experimente angelegt.
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IV.2.2 Das Wachstum der Gesamtpflanze

Kurzzusammenfassung:
1. In der hochsten CO,-Stufe trat bei der Oberirdischen Trockenmasse eine Interaktion mit
der Diingung auf — mit stirkerer CO,-Forderung in der +Dgg.. Unter heutiger

CO,-Konzentration lag die Trockenmasse anfangs hoher (Keimungstermin); erst ab dem
60.-70. Tag nach Aussaat wurde sie durch CO,-Begasung signifikant erhoht. Unter
verdoppelter Ozonkonzentration war die Trockenmasse in A-NF1,5 anfangs niedriger
(Keimungstermin?), spiter erfolgte eine Kompensation (Bestockung). Ozon reduzierte die
Trockenmasse in A320-NF1,5; +Dgg. gegeniiber A320-NF; +Dgg. (Fehlen der
Bestockungsreaktion).

2. Relative Wachstumsraten korrelierten mit der oberirdischen Trockenmasse und nahmen
mit zunechmender TM ab.

3. Die CO,-Forderung des relativen Wachstums war anfangs am stidrksten. Sie war nur
temporadr.

4. Bei Vergleich gleich groBer Pflanzen war die Forderung relativen Wachstums in A320-NF
stets vorhanden und blieb konstant, wihrend sie in A160-NF mit zunehmender
Trockenmas-se abnahm.

5. Absolute Wachstumsraten wurden in A320-NF iiber den gesamten Zeitraum durch CO,
erhoht, in A160-NF nur bis Tag 80. Maximale Absolute Wachstumsraten wurden um den
60. Tag nach Aussaat erreicht. Absolute Wachstumsraten zeigten die Interaktion CO, x
Dgg.. In A320-NF, +Dgg. betrug die maximale Wachstumsrate 0,5 g Tag'1 im Vergleich zu
0,25 g Tag™ in A-NF.

Primir bestitigt Ergebnis 1 der Kurzzusammenfassung die Befunde des vorangegangenen
Kapitels zur Interaktion CO, x Diingung und zur Ozonwirkung (Unterschied
A320-NF1,5;+Dgg./A320-NF;+Dgg.). Neu sind die detaillierten Befunde iiber den zeitlichen
Verlauf des Wachstums.

Erstaunlich ist, da} die Weizenpflanzen bis zum 50. Tag nach Aussaat unter heutiger
CO,-Konzentration besser gewachsen waren (Ergebnis 1 der Kurzzusammenfassung). Da die
relative Wachstumsrate streng mit der Oberirdischen Trockenmasse korrelierte (Ergebnis 2
der Kurzzusammenfassung) und — zumindest in A320-NF — die Forderung des relativen
Wachstums bei Auftragung gegen die Trockenmasse stets vorhanden und konstant war
(Ergebnis 4 der Kurzzusammenfassung), ist davon auszugehen, dall Pflanzen der hohen
CO,-Behandlung vom Erreichen der Photoautotrophie an besser wuchsen. Eine Verzogerung
des Starts der exponentiellen Wachstumsphase unter erhohtem CO, stellt dann die einzige
mogliche Erklirung fiir die zuriickgebliebene Trockenmasse dar. Durch die Aussaat in Topfe
direkt in den Kammern waren die Keimlinge den Umweltbedingungen der jeweiligen
Kammer unterworfen. Wihrend der Keimungsphase ist die Temperatur, die von Kammer zu
Kammer leicht variierte, ein wichtiger EinfluBfaktor (Bewley & Black 1982, S.297ff.). Die
Parameter Strahlung, Temperatur und Relative Feuchte allerdings wurden nur in zwei

Kammern exemplarisch gemessen, so dal keine Daten fiir die Bestidtigung eines
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Temperatureinflusses zur Verfiigung stehen. Es scheint aber so, als ob eine der beiden
Kammerwiederholungen aus A-NF — vielleicht aufgrund hoher Kammertemperatur —
anfangs die groften Trockenmassen aufwies. Dies konnte auch das Mittel der
A-NF-Behandlung beeinfluflt haben.

Denkbar wire zudem; dafl die erhohte atmosphérische CO,-Konzentration die Keimung
direkt beeinfluBite und eine Verzogerung des Keimungsprozesse bewirkte. Bewley & Black
(1982, S. 307) erwihnen, daf} erhohte CO,-Konzentrationen die Keimung unterdriicken. Aber
um die Keimung vollstindig zu unterdriicken, sind nach den Zitaten Konzentrationen in der
GroBenordnung 4-24 Vol.% vonnoten. Kuntze et al. (1983, S.234ff.) geben fiir Sandboden,
der dem hier gewdhlten Substrat am ehesten entspricht, in einer Tiefe von 15 cm eine
CO,-Konzentration von nur 0,14 Vol.% an. Die Aussaattiefe war aber deutlich geringer als 15
cm. AuBlerdem hatte die Substratmischung Sand/Lehmiger Sand aufgrund seines grofen
Porenraumes sicherlich hervorragende Diffusionseigenschaften. Beides sind Argumente, die
Konzentration noch nach unten zu korrigieren. Deshalb ist davon auszugehen, da3 die
Keimung durch die CO,-Begasung nicht beeinflult wurde. Auch Baker & Enoch (1983, S.
117) kommen zu dem Schluf}, da CO, sich im allgemeinen nicht auf die Keimung auswirkt.
Die Autoren zitieren jedoch auch Arbeiten, in denen kleine Samen unter erhohtem CO, friiher
gekeimt sind.

Eine direkte Beeinflussung konnte auch Keimlingsstadien vor Erreichen der
Photoautotrophie betreffen. Pukhalskaya et al. (1997) untersuchten den EinfluB von
CO,-Verdopplung speziell auf die Keimung von Weizenkodrnern und auf verschiedene Stadien
von Weizenkeimlingen. Erhohtes CO, hatte bis zum 4. Tag nach Aussaat keinen Einflufl auf
Wachstum, Gaswechsel und den Zeitpunkt der Plumulabildung. Dies entspricht den im letzten
Abschnitt gemachten Ausfithrungen. Auch hier existierte kein massiver Einflu von CO, auf
die Keimung. Am 8. Tag nach Aussaat jedoch — einem Zeitpunkt, an dem die Keimlinge
etioliert waren und noch keinen Photosyntheseapparat ausgebildet hatten — senkte
CO,-Begasung die Atmung um 25-40% ab und verzogerte damit auch das
Keimlingswachstum. So konnte es auch hier geschehen sein.

In dhnlicher Weise mufl man sich auch die Frage stellen, was die Ursache fiir die durch
Ozon in A-NF1,5 frithzeitig reduzierte oberirdische Trockenmasse gewesen ist. Fiir den
Zeitraum 1.-2. Ernte waren folgende Ozonwirkungen in A-NF1,5 charakteristisch: Bei
unveridnderter Blattflache war die Blatt-Trockenmasse reduziert und folglich sowohl SLA als

auch LAR erhoht. Dies deutet auf eine in dieser Zeitspanne verdnderte Blattmorphologie hin,
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die aber auch Folge einer verzogerten Keimung sein kann, denn der Effekt trat auch in
A160-NF bei ebenfalls reduzierter TM auf. Es gibt wenige Experimente zum Ozoneinfluf3 auf
die Keimung (Guderian et al. 1985), wie tiberhaupt Guderian et al. einen Mangel an Studien
beklagen, die die Sensitivitit von Pflanzen wihrend ihrer gesamten ontogenetischen
Entwicklung untersuchen. Anhand der wenigen Befunde sind aber Annuelle in frithen Stadien
ihrer Entwicklung besonders ozonsensitiv. Dies bestédtigen Ergebnisse von Mulholland et al.
(1997), die ebenfalls die Weizensorte Minaret erhohten CO,- und Os-Konzentrationen
aussetzten. Sie fanden in der ozonbegasten Niedrig-CO,-Variante eine Schiddigung in der
frihen Entwicklung und deuteten ihre Daten sogar als grofere Keimlingssterblichkeit in
dieser Behandlung. Allgemein wird mit StreBbedingungen und damit verbundenen zelluldren
Reparaturprozessen eine erhohte Erhaltungsatmung in Verbindung gebracht (Semikhatova
1995) und fiir Weizen ist eine durch Ozon erhohte Dunkelatmung auf der Blattebene
nachgewiesen (Balaguer et al. 1995). Unter der Voraussetzung, da bei erhohter
Erhaltungsatmung weniger an Zuckern fiir die Wachstumsatmung zur Verfiigung steht, wird
sich der Wachstumsverlauf von Keimlingen unter Ozon verzdgern. Das alles ist sehr
spekulativ und es bleibt als moglicher wichtiger Erkldrungsansatz, wie oben, der
Temperatureinflu}. Die zu vermutende gleichgerichtete Interaktion CO; x O3 mit noch stéirker
verzdgertem Keimlingswachstum in A320-NF1,5 trat jedenfalls nicht auf.

Wihrend Ozon im Zeitraum 1.-2. Ernte die Blattfliche der Behandlung A-NF1,5
gegeniiber A-NF nicht verdnderte, kam es spdter zu einer ozonbedingten
Blattflachenreduktion. Obwohl dann auch unter erhohtem CO, verzogert Blattflaichenverluste
auftraten, konnte erhohtes CO, in dieser unter 400 pmol mol! CO, sensitiven Phase vor
reduziertem Wachstum durch Ozon schiitzen. Hierin finden sich Ergebnisse von Mulholland
et al. (1997) in gewisser Weise bestitigt. Das Verhalten der A320-NF1,5-Variante 148t sich
auch als Fehlen einer additiven Hemmung von Keimlingsstadien in der
Kombinationsbegasung werten (siehe oben). Trotz der fiir die A-NF1,5-Variante festgestellten
Blattflichenreduktion hielten sich, wie bei Mulholland et al. (1997), Trockenmassen- und
Ertragsverluste in Grenzen. Ausschlieflich in der Behandlung A320-NF1,5; +Diingung kam
es zu signifikanten Verlusten (vgl. Kapitel III./IV.2.1). Fiir die in den iibrigen Ozonvarianten
fehlende Biomasse-/Ertragsreduktion gibt es zwei Erkldarungsansitze. Die Produktivitétsrate
der Blattflicheneinheit NAR erhohte sich unter Ozoneinflul — dies war in allen Varianten
der Fall — und kompensierte zumindest teilweise die Blattflichenreduktion. Dabei konnte es

sich um einen Bestandeseffekt handeln: Wenn né@mlich eine Pflanze weniger an Blattfliche
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aufweist, erhoht sich der Lichtgenuf3 der Blattflicheneinheit. Vorstellbar wiére auch, dal sich
bei unverdnderter N-Aufnahme die Stickstoffkonzentration in Blittern erhohte (vgl. Kapitel
IV.2.5.2). Mit Ausnahme der Behandlung A320-NF1,5; +Diingung kam es spiter zu einem
kompensatorischen Wachstum von Nebentrieben (Ergebnis 1 der Kurzzusammenfassung) und
in diesem Zusammenhang zu einem spiteren Abfall von anderer Blattfliche als der
Fahnenblattflache (Daten nicht gezeigt). Ein kompensatorisches Wachstum von Nebentrieben
— nach Pell et al. (1994a) Ergebnis einer veridnderten Kohlenstoff-Allokation in der Pflanze
— fanden auch Mulholland et al. (1997) unter Ozoneinflufl und Niedrig-CO,.

Oftmals war in Experimenten mit erhohter CO,-Konzentration die Wachstumsforderung,
bestimmt als Anstieg der relativen Wachstumsrate, zeitabhingig (Poorter 1993). Die stérkste
Forderung trat zu Beginn der Exposition auf. Beides galt auch hier, wie Ergebnis 3 der
Kurzzusammenfassung aufzeigt. Poorter (1993) gibt eine groe Zahl von Studien an, in denen
ein solches Ergebnis erzielt wurde. Dazu zihlt das alte, aber vielzitierte Weizen-Experiment
von Neales & Nicholls (1978). Neales & Nicholls, ein Beispiel fiir die Anwendung
funktionaler Wachstumsanalyse gebend, erkannten schon nach 14 Tagen Exposition (800 ul
1) keine CO,-Férderung der Relativen Wachstumsrate mehr. Sie arbeiteten jedoch unter
kontrollierten Bedingungen und mit einer Tages-Strahlungssumme, die ungefihr ein Viertel
des fiir hiesige Breiten normalen AuBenwertes betrug. Ein jiingeres Beispiel ist die
Untersuchung von du Cloux et al. (1987) an Weizen (ebenfalls kontrolliert).

Poorter (1993) diskutiert drei mogliche Ursachen fiir die Zeitabhingigkeit:
Experimentelle Artefakte (TopfgroBeneffekt), ein Ungleichgewicht von Kohlenstoffquellen
und -senken in der Pflanze, das zu einer Photosynthese-Akklimation fiihrt, sowie die
Abnahme der Relativen Wachstumsrate mit zunehmender PflanzengroBe.

Diese Abnahme ist darin begriindet, dal groBere Pflanzen einen gréferen Anteil
nicht-photosynthetisch-aktiver, ,,unterstiitzender Organe und Gewebe besitzen. Ergebnis 2
der Kurzzusammenfassung bestitigt, dal dies auch fiir Weizen galt. Pflanzen, die durch
CO,-Exposition groBer geworden sind, erfahren diese Limitation ihres Wachstums friiher.
Entsprechend empfehlen du Cloux et al. (1987), aber auch Poorter et al. (1988), fiir einen
passenden Vergleich den Bezug auf ein Mal} der Pflanzengroe. Hier wurde die Oberirdische
Trockenmasse als Mall gewdhlt. So sollte es gelingen, den EinfluB der Pflanzengrofle
auszuschalten. Auch aus den oben diskutierten Einfliissen auf Keimungstermin und
Keimlingswachstum ergibt sich die Notwendigkeit ,.gleich grofe* bzw. ,gleich schwere*

Pflanzen zu vergleichen.
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Erstaunlicherweise verhielten sich die verschiedenen Konzentrationen der CO,-Erh6hung
(A160-NF, A320-NF) in der Auftragung RGR gegen Oberirdische Trockenmasse sehr
verschieden (Ergebnis 4 der Kurzzusammenfassung). Gleich groe Pflanzen erfuhren in
A320-NF stets eine konstante Forderung ihrer RGR. Den gleichen Ansatz mit vergleichbarem
Ergebnis verfolgten du Cloux et al. (1987) in einem Experiment, in dem verschieden dichte
vegetative Weizenbestinde erhohter CO,-Konzentration ausgesetzt wurden. Ein solches
Verhalten muB3 nach Poorter (1993) interpretiert werden als Fehlen von experimentellen
Artefakten und/oder von Photosynthese-Akklimation. Fiir die ,,+Diingung® stimmt dies mit
den Ergebnissen aus den A/ci-Kurven iiberein. Eine stickstoffbedingte Hemmung oder eine
dartiber hinausgehende Kohlenhydrat-vermittelte Hemmung der Photosynthese trat hier erst
bei einer PflanzengroBe auf, die A-NF-Pflanzen nicht erreichten.

Umgekehrt mufl dann das Trockenmassen-abhiingige Verhalten der A160-NF-Variante
gedeutet werden (siehe Ergebnis 4 der Kurzzusammenfassung). Fiir eine Hemmung der
Photosynthese in dieser CO,-Stufe, speziell wihrend der Kornfiillung, sprechen das Absinken
von Absoluter Wachstumsrate (siche unten) und Produktivititsrate der Blattflicheneinheit
NAR in diesem Zeitraum (siche Kapitel I11.2.5.2) sowie das reduzierte Tausendkorngewicht
(Kapitel 1II1.2.4.1). Da die Topfgrofe fiir beide Behandlungen identisch war, die groferen
Pflanzen in A320-NF von einer Begrenzung des Wurzelraumes stidrker bedroht waren,
scheidet die Topfgroe als Ursache fiir das A160-NF-Verhalten aus. Schwer vorstellbar ist
auch, dafl eine Hemmung der Photosynthese bei Erhéhung der CO,-Konzentration um 160
umol mol™ auftritt, bei weiterer Erhohung dagegen nicht mehr. Leider wurden an A160-NF
keine physiologischen/biochemischen Messungen vorgenommen. Mit den verfiigbaren Daten
indes lieB sich keine befriedigende Erklirung fiir das Verhalten finden.

Weil die fundamentale Gleichung der Pflanzen-Wachstumsanalyse die Relative
Wachstumsrate enthélt und nicht die Absolute, gibt es wesentlich weniger Studien, deren
Untersuchungsgegenstand die Absolute Wachstumsrate ist (vgl. Hunt 1982). Dabei ist fiir das
pflanzliche Wachstum die Absolute Wachstumsrate letztlich relevant. Es zeigte sich, daf3 der
Zeitpunkt maximaler Absoluter Wachstumsraten (um den 60. Tag nach Aussaat, Ergebnis 5
der Kurzzusammenfassung) auftrat bei mittleren Werten Relativer Wachstumsrate sowie
Oberirdischer Trockenmasse und zusammenfiel mit dem Zeitpunkt der maximalen Blattfliche
(vgl. Kapitel II1.2.5.1). Die Interaktion CO, x Diingung, die auch bei der absoluten
Wachstumsrate festgestellt wurde, war Ergebnis der nur in A320-NF, +Diingung erhthten

maximalen Blattfliche (siehe Kapitel II1.2.5.1), wihrend sich die Produktivititsrate der
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Blattflacheneinheit fiir die beiden Diingungsstufen zu dieser Zeit nicht unterschied (Kapitel
II1.2.5.2). Die maximale Absolute Wachstumsrate verdoppelte sich in der ,,+Diingung* von
A320-NF, davor und danach lag der Zuwachs niedriger. Weitere Elemente des Ergebnisses 5
der Kurzzusammenfassung ergeben sich zwanglos aus den bereits diskutierten Ergebnissen
1-4. Mir ist kein weiteres CO,-Experiment bekannt, das die Absolute Wachstumsrate

thematisiert.

IV.2.3 Die Sprof3:Wurzel-Allometrie

Kurzzusammenfassung:

1. Unter heutiger CO,-Konzentration reagierten Weizenpflanzen auf N-Mangelversorgung
mit einer Forderung des Wurzelwachstums relativ zum SproBwachstum.

2. Unter erhohtem CO, unterschieden sich die Diingungsstufen in  der
Sprof3:Wurzel-Allokation nur geringfiigig. Im Vergleich zu A-NF,-Dgg. war das
SproBwachstum bevorzugt.

3. Ozonwirkungen in A320-NF1,5 waren je nach Diingung verschieden.

SproB:Wurzel-Allometrie und SproB:Wurzel-Verhiltnis stellen zwei konkurrierende
GroBen dar, die Allokation in Richtung der beiden Organe zu beschreiben. Bei der Analyse
der allometrischen Beziehung geht es um die Dynamik des Organwachstums, ist doch die
Steigung der Allometrie das Verhiltnis der Relativen Wachstumsraten von Sprof3 und Wurzel
(Causton & Venus 1981, S. 181). Der SproB3:Wurzel-Allometrie wurde in der vorliegenden
Arbeit der Vorzug gegeben, und zwar aus folgendem Grund: Farrar & Gunn (1996, Abb. 1,
S.391) haben gezeigt, dall das Spro3:Wurzel-Verhiltnis sich normalerweise in der Ontogenie
verschiebt. Wenn die Wachstumsrate auf Umweltverdnderung reagiert, deutet ein anderes
SproB:Wurzel-Verhiltnis nach Farrar & Gunn eher auf eine ontogenetische Verschiebung hin
als auf eine verinderte Allokation. Unabhingig davon, ob man sich dieser Argumentation
ginzlich anschlieft oder nicht, steht fest, dal die beiden Ursachen fiir eine Anderung im
SproB:Wurzel-Verhiltnis ununterscheidbar sind. Dieses mit dem SprofB:Wurzel-Verhiltnis
verbundene Problem existiert bei der Analyse allometrischer Beziehungen nicht.

Im praktischen Umgang mit der Allometrie haben sich jedoch auch Nachteile
herausgestellt: Trotz der groBen behandlungsbedingten Unterschiede der allometrischen
Steigung ergaben sich keine statistisch signifikanten Befunde (siehe Kapitel II1.2.3). Fiir eine
statistische Absicherung von Befunden in der Allometrie ist wohl eine groBere
Wiederholungszahl notwendig.

Unter heutiger CO,-Konzentration reagierten Weizenpflanzen in der ,,-Diingung® mit

gefordertem Wurzelwachstum (vgl. Ergebnis 1 der Kurzzusammenfassung). Mit ihrer
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SproB3:Wurzel-Allokation verhielten sie sich also wie Pflanzen, die einem N-Mangel
unterliegen und diesem durch Wachstum ihres Wurzelsystems entgegenwirken (Farrar &
Gunn 1996). Im Widerspruch dazu steht, daf sich die beiden Diingungsstufen unter heutiger
CO;-Konzentration oberirdisch nur wenig in ihrem Wachstum unterschieden (siehe Kapitel
[I1.2.2). Noch unverstiandlicher wird das Allokationsverhalten, wenn man — entgegen der in
der Allometrie iiblichen Verfahrensweise — auch den Achsenabschnitt in die Analyse
einbezieht. In A-NF, -Diingung war die allometrische Steigung zwar geringer als in der
»+Diingung®, d.h. das Wurzelwachstum war gegeniiber dem SproBwachstum gefordert, aber
mit einem groBeren Achsenabschnitt wiesen die Pflanzen frith fiir die geringe
Waurzeltrockenmasse eine hohe Sproftrockenmasse auf. Somit hatten schlechtgediingte
Pflanzen in dieser Zeit ein groBeres SproB:Wurzel-Verhiltnis. Dies spricht normalerweise
gegen das Vorliegen eines Stickstoffmangels (Stulen & den Hertog 1993, siehe aber obige
Argumentation von Farrar & Gunn 1996).

Unter erhohtem CO, unterschieden sich die Diingungsstufen in der
SproB3:Wurzel-Allokation kaum. Die Behandlungen der CO,-Erhohung verhielten sich damit
so wie die A-NF, +Diingung Variante (siehe Ergebnis 2 der Kurzzusammenfassung). Eine
Forderung des Wurzelwachstums in der ,,-Diingung* blieb aus, wurden die Weizenpflanzen
verdoppeltem CO, exponiert. Wahrscheinlich unterlagen die Pflanzen dort (A320-NF,
-Diingung) keinem N-Mangel, da sie niedrigere N-Konzentrationen in ihren Blittern
tolerierten.

Dieses Ergebnis widerspricht dem Standpunkt von Stulen & den Hertog (1993), daf
erhohtes CO, unter Umstinden einen Stickstoffmangel verschirfen konne. Stulen & den
Hertog (1993) argumentieren iiber das SproB:Wurzel-Verhiltnis und unterscheiden die
CO,-Reaktion, je nachdem, ob im Experiment eine Stickstoff- bzw. eine Wasserlimitation
vorlag oder nicht. Lag keine Stickstoff-/Wasserlimitation vor, zeigte sich das Verhiltnis durch
CO,-Verdopplung unbeeinfluflt mit Ausnahme eines Experimentes, in dem Selbstbeschattung
auftrat (ndmlich Poorter et al. 1988); lag eine vor, konnte in manchen Experimenten keine
Veridnderung, in anderen konnte ein Abfall des SproB:Wurzel-Verhiltnisses festgestellt
werden. Das zuletzt beschriebene Verhalten wurde von Stulen & den Hertog als Verschirfung
eines Stickstoffmangels unter erhohtem CO, gedeutet.

Bei Experimenten in Topfkultur mufl man immer abwigen, ob begrenzter Wurzelraum
fiir Ergebnisse verantwortlich sein kann (vgl. Arp 1991). Arp (1991) diskutierte den Einfluf}

der TopfgroBe und des begrenzten Wurzelraumes auf die Photosynthese-Akklimation an
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erhohtes CO,, indem er Daten aus Experimenten an Cs-Pflanzen analysierte: Bei einem
Topfvolumen unterhalb 3,5 dm® kam es immer zu einer Photosynthese-Inhibition, oberhalb
von 12,5 dm? trat es nie auf, zwischen 3,5 und 12,5 dm® wurde eine intermediire Reaktion
festgestellt. Das Volumen der hier verwendeten Rohren betrug 3,1 dm’; Effekte, resultierend
aus Begrenzung des Wurzelraumes, hitten somit auftreten konnen/miissen. Die Sorte Nandu
hatte 1994 jedoch gegeniiber Minaret im Jahr 1995 eine um 50% hohere maximale
Waurzeltrockenmasse. Innerhalb der ,,+Diingung® konnten Weizenpflanzen unter erhohtem
CO; SproB3- und Wurzelwachstum in gleicher Weise steigern. In A320-NF, -Diingung bestand
fir das Wurzelwachstum immerhin eine weitergehende Reaktionsmoglichkeit, denn die
maximale Wurzeltrockenmasse der ,,.+Diingung* (zur Vollbliite) iiberstieg diejenige der
»-Diingung (2,02 im Vergleich zu 1,89 g Topf Y. Diese Aussagen sprechen tendenziell gegen
einen Effekt der Wurzelraumbegrenzung auf das Ergebnis.

Vor dem Hintergrund von Korner’s (1994) Kritik an SproB: Wurzel-Untersuchungen muf3
die Bedeutung des oben formulierten Ergebnisses, dal Pflanzen der A320-NF, -Diingung
Variante keinem N-Mangel unterlagen, allerdings hinterfragt werden: Korner (1994) stellt die
Auftrennung pflanzlicher Biomasse in oberirdische (Sprof) und unterirdische (Wurzel)
grundsitzlich in Frage und plddiert stattdessen fiir eine Auftrennung in funktionale
Kompartimente. Denn nach Korner haben mehr als 90% der Gewebe, die der Kategorie
Wurzel angehoren, nichts zu tun mit Nihrstoff- und Wasseraufnahme. Wurzeln, die dicker als
1-2 mm sind, dienen normalerweise der Speicherung und nicht der Stoffaufnahme. Die
Wurzeltrockenmasse ist demzufolge kein gutes Mall fiir die Wurzelreaktion auf
Nihrstoffmangel, sondern eher der Feinwurzelanteil, der Verzweigungsgrad der Feinwurzeln.
Wegen ihres hohen Feinwurzelanteils sind Poaceen von dieser Problematik jedoch weniger
stark betroffen. Dennoch gab es auch hier einen Befund, der in dieses Schema paf3t: Im Institut
fiir Agrarrelevante Klimaforschung in Miincheberg wurde 1994 eine Wurzelraumanalytik fiir
die Sorte Nandu durchgefiihrt mit dem Ergebnis, daBl bei CO,-Erhohung (A320-NF,
+Diingung) die Wurzeltrockenmasse zur Bliite um 55%, die Wurzellingendichte dagegen um
70% zunahm.

Eine kritische Sichtweise des hier gewonnen Ergebnisses entsteht auch aus der
Untersuchung von Stulen et al. (1994). Stulen et al. erweiterten die auf Kohlenstoff basierende
Funktionale Wachstumsanalyse um Elemente aus dem Nihrstoffhaushalt der Pflanze, indem
sie Messungen der Trockenmasse und Stickstoffkonzentration kombinierten. In ihrer

Untersuchung reagierten die Ratengrofen NAR und SAR, das ist die spezifische
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Absorptionsrate der Wurzeln fiir Stickstoff, stirker als Allokationsparameter. In Verbindung
mit erhohtem CO, konnen physiologische Reaktionen also eine gro3ere Bedeutung haben als
Wachstumsreaktionen. In allgemeiner Hinsicht, d.h. nicht auf erhohte CO,-Konzentration
eingegrenzt, vertritt auch Bazzaz (1997) diesen Standpunkt. Auf jeden Fall erlaubt das Fehlen
einer Allokationsreaktion dann nicht den oben vorgenommenen Schluf}, dal in A320-NF,
-Diingung kein N-Mangel vorlag.

Insgesamt  hatte erhohtes CO, hier einen geringen Einflul auf die
Sprof3:Wurzel-Allokation mit einer Tendenz zur SproBforderung (im Falle der ,,-Diingung*).
Das so formulierte Ergebnis entspricht der Auffassung von Farrar & Gunn (1996) zur
SproB:Wurzel-Allometrie unter erhohtem CO,. Verglichen mit der groen Zahl an Arbeiten,
die den CO,-Einfluf} auf das Sprof3:Wurzel-Verhiltnis beinhalten und deren Ergebnisse, mehr
die ontogenetische Verschiebung reflektierend, stark variieren (von einer ,,Abnahme* {iber
,Keine Verdnderung® bis hin zu einer ,,Zunahme des Verhiltnisses*), kennen Farrar & Gunn
(1996) freilich nur wenige Artikel, die den CO;-Einfluf auf die allometrische
Wachstumskonstante untersucht haben. Nach Farrar & Gunn (1996) zeugen diese aber
zumeist von einem geringfiigigen CO,-Einflul auf die Sprof:Wurzel-Allokation mit einer
Tendenz zur Sprofforderung. Was das fiir die Weizenpflanze bedeutet, ist angesichts der oben
geduBerten Kritik allerdings ungewif3. Bedenkt man, daf3 ein linear-allometrisches Wachstum
von Sprofl und Wurzel nur bis Tag 55 festzustellen war und CO;-exponierte Pflanzen bis zu
diesem Termin noch keine signifikant hohere oberirdische Trockenmasse erlangt hatten, war
aus dem Ergebniszusammenhang nicht zu erwarten, dal} sich die allometrische Beziehung der
Organe CO,-bedingt verschiebt.

Obwohl fiir die Frithphase des Weizenwachstums kaum Einfliisse auf Trockenmasse,
Blattflache und Nettoassimilationsrate durch die Ozonbegasung in A320-NF1,5 festzustellen
waren, verdnderte sich die fiir den gleichen Zeitraum ermittelte SproB:Wurzel-Allometrie
diingungsspezifisch (Ergebnis 3 der Kurzzusammenfassung). Pell et al. (1994a) bieten zwar
ein einfaches Reaktionsschema an, wie Sprof3 und Wurzel auf (Ozon-)Strel reagieren: ,,.Das
Organ, das dem Strefl zuerst ausgesetzt ist, wird zur stdrksten Kohlenstoffsenke. Schadigt
Ozon den Photosyntheseprozel, wird der Sprof in seinem Wachstum gefordert. Die
Schidigung der Photosynthese ist damit aber Voraussetzung fiir eine Reaktion der
Organallometrie und diese war hier offenbar nicht gegeben. Wie es zu den ozonbedingten
Allokationsverschiebungen kam, ist somit fragwiirdig und kann aufgrund der Datenlage nicht

geklirt werden.
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IV.2.4 Reaktionen der Kohlenstoffsenken

1V.2.4.1 Die Zusammensetzung des Ertrages

Kurzzusammenfassung:

1. Die CO,-Forderung des Ertrages war bei der Sorte Nandu vor allem bedingt durch die
Kornzahl pro Ahre (in der -Dgg. ausschlieBlich). Der Zuwachs der Ahrenzahl trug schwi-
cher bei (in der +Dgg.). Am niedrigsten war die Steigerung des Tausendkorngewichtes.
HaupteinfluBfaktor fiir die Ahrenzahl war die Diingung.

2. Die Sorte Minaret hatte bei CO,-Begasung in A160-NF ein niedrigeres Tausendkornge-
wicht; wenig verdndert war es in A320-NF. Den Hauptanteil an der Ertragszunahme unter
erhohtem CO, machte die Ahrenzahl aus. Auch die Kornzahl pro Ahre stieg durch
CO,-Begasung an. Die Forderung der Ahrenzahl in der hochsten CO,-Stufe blieb bei
Ozonbegasung aus. Mit zunehmender CO,-Konzentration bildete ein groferer Anteil der
Halme Ahren aus. Der CO,-Ertragszuwachs wurde an Nebenhalmen erzielt.

3. Durch CO, wurde das Einzelkorngewicht kaum gefordert, teilweise sogar erniedrigt (Mina-
ret A160-NF). Die Ertragssteigerung kam durch gesteigerte Senkenzahl zustande.

Der Ertrag einer Getreidepflanze kann nach Hay & Walker (1989, S. 159ff.) in drei
Komponenten aufgespalten werden: Kornertrag = Ahrenzahl x Kornzahl pro Ahre x Einzel-
korngewicht (= Tausendkorngewicht/1000). Die GroBe der einzelnen Komponenten wird in
verschiedenen Entwicklungsstadien festgelegt. Wihrend des Zeitraums, der bis zur Ahr-
chen-Initiierung reicht, wird durch Anlage und Reduktionsprozesse zuerst die Ahren- und
dann die Kornzahl determiniert (Hay & Walker 1989, Reiner et al. 1992 S.62ff.). In mehreren
Studien hat es sich als niitzlich erwiesen, die ersten beiden Komponenten des Kornertrages zu
kombinieren (Hay & Walker 1989). Man erhilt dadurch sofort die Senkenzahl, ndmlich die
Zahl der Korner pro Pflanze. Kornfiillung wird hauptsédchlich betrieben von der Fahnenblatt-
photosynthese (Sicher 1993), von der Ahrenphotosynthese (Singh 1993) und aus intermedi-
ren Kohlenhydratreserven, die aus der Vor-Anthese stammen und im Halm lokalisiert sind
(Schnyder 1993). Das Tausendkorngewicht ist abhédngig von der Assimilatmenge (Rate und
Dauer), die den Kornern von der Anthese bis zur Erntereife aus diesen Quellen zur Verfiigung
gestellt wird, aber auch von Quellen:Senken-Verhiltnissen (Hay & Walker 1989, Schnyder
1993, Evans & Wardlaw 1996, Wheeler et al. 1996). Die Tatsache, daB die Ertragskompo-
nenten in verschiedenen Entwicklungsstadien festgelegt werden, schiitzt vor Ertragsverlusten,
denn die Komponenten konnen einander kompensieren. Dabei hat sich allgemein das Tau-
sendkorngewicht als die stabilste Komponente erwiesen (Hay & Walker 1989).

So ist es zunédchst nicht verwunderlich, daf} eine Verbesserung der Wachstumsbedingun-

gen durch CO,-Begasung iiber die gesamte Vegetationsperiode hier (Ergebnis 3 der Kurzzu-
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sammenfassung) nur eine Forderung der Senkenzahl bewirkt hat und kaum Einfluf auf das
Tausendkorngewicht hatte (Ausnahme: Sorte Minaret, A160-NF). Eine Forderung hauptsich-
lich der Senkenzahl fanden auch Gifford (1977, 1979), Sionit et al. (1980, 1981) sowie Mit-
chell et al. (1996) unter kontrollierten Bedingungen und Weigel et al. (1994), Mulholland et
al. (1996) in Open-Top-Kammern. Eine Analyse der Ertragskomponenten aus
FACE-Experimenten liegt noch nicht vor. Ergebnisse von Pinter et al. (1996, Abb. 5) deuten
aber darauf hin, dafl der Weizenertrag im FACE-Experiment unter CO,-Exposition durch die
hohere Ahrenzahl wuchs, was gleichbedeutend mit gesteigerter Senkenzahl ist. Welche der
beiden fiir die Senkenzahl verantwortlichen Ertragskomponenten gefordert wurde, das war —
wie hier fiir die beiden in verschiedenen Jahren exponierten Sorten (Ergebnis 1,2 der Kurzzu-
sammenfassung) — von Experiment zu Experiment verschieden.

Wihrend die Temperatur in der Kornfiillungsphase bekanntermaf3en einen erheblichen
EinfluB} auf das Tausendkorngewicht hat, hauptséchlich iiber den Einfluf auf die Assimilat-
verfligbarkeit (Hay & Walker 1989, S. 117ff., Wheeler et al. 1996), hatte erhohtes CO, in die-
sem Experiment offenbar wenig Einflu} darauf (Ergebnis 3 der Kurzzusammenfassung). In
der CO,-Literatur iiberwiegen allgemein Befunde fiir ein unverindertes Tausendkorngewicht
(Gifford 1977, 1979; Sionit et al. 1980, 1981; Weigel et al. 1994 (1 Sorte); Mitchell et al.
1996). Aber auch Befunde fiir ein reduziertes Tausendkorngewicht finden sich (Mulholland et
al. 1997 (in der hochsten CO,-Stufe), Weigel et al. 1994 (1 Sorte)). Experimente an Getreide-
arten, die ein erhohtes Tausendkorngewicht nachwiesen, sind noch seltener (z.B. Pettersson et
al. 1993 fiir Gerste).

Das auch hier gefundene, weitgehend unverinderte Tausendkorngewicht (Ergebnis 3 der
Kurzzusammenfassung) deutet darauf hin, dal die Senkenstirke der (Einzel-)Korner iiber die
gesamte Kornfiillungsphase hinweg nicht zunahm. Ob das Kornwachstum unter erhohtem
CO, senkenlimitiert war, 146t sich nur aus der Charakteristik der Kohlenstoffquellen und
~senken schlieBen. Eine Abschidtzung dieser Charakteristik 146t sich am ehesten fiir A320-NF,
+Diingung durchfiihren, da fiir diese Behandlung Informationen von allen Ebenen vorliegen.

Auf der ,,Gewebe‘“-Ebene deutet die Kohlenhydratkonzentration, die sich in Fahnenblit-
tern der Haupthalme zwischen Tag 63 wund 70 erhohte, auf ein Quel-
len:Senken-Ungleichgewicht hin (vgl. Kapitel I11.2.5.6).

Fiir die Gesamtpflanze stehen sich bei A320-NF, +Diingung in diesem Zeitraum eine um

90% erhohte Fahnenblattfliche (Kapitel I11.2.5.1) als Kohlenstoffquelle und eine nur um 50%
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erhohte Senkenzahl (Kornzahl) gegeniiber (Ergebnis 3 der Kurzzusammenfassung). Die Ver-
mutung liegt nahe, daB hier ein Ungleichgewicht bestand.

Fiir die Abschitzung der Kohlenstoffquelle ,,Fahnenblatt* gilt es, neben der Gesamtfah-
nenblattfliche, auch die Photosyntheserate der Blattflicheneinheit einzubeziehen. Wenn man
die Stickstoffgehalte der Fahnenblitter am Haupthalm zugrundelegt, sollte die Fahnenblattfla-
cheneinheit trotz N-bedingter Photosynthesereduktion nach Modellrechnung immer noch eine
hohere Photosyntheserate aufweisen als in A-NF (siehe Kapitel 111.2.5.5). Insgesamt sprechen
diese Befunde ebenfalls fiir ein Quellen:Senken-Ungleichgewicht.

Es miissen aber noch andere Quellen der Kornfiillung (siehe oben) fiir eine genauere Ab-
schitzung der Quellen:Senken-Verhiltnisse in der Gesamtpflanze beriicksichtigt werden. Die
1994 gemessene Ahrenphotosyntheserate (A320-NF, +Diingung), als wichtige Quelle der
Kornfiillung, lieB wenig Veridnderung infolge CO,-Begasung erkennen (Kapitel I1I1.2.5.3).
Zwischen Tag 63 und 70 hatte die Kohlenhydratremobilisierung aus Halmreserven 1995 noch
nicht begonnen, Halme waren also zu dieser Zeit noch keine Quellen fiir die Kornfiillung
(Kapitel 111.2.4.2). Die obige Betrachtung wird durch diese beiden Resultate nicht gestort.

Fiir die Abschitzung wird aber neben der Senkenzahl noch die Senkenstirke der Korner
benotigt: Gerade in diesem Zeitraum war das Ahrenwachstum als MaB fiir die Senkenstiirke
der Korner stiarker erhoht, als nach der Kornzahl (+50%) zu erwarten war, nimlich maximal
um +73%. Dies widerspricht Literaturbefunden, nach denen das Kornwachstum senkenlimi-
tiert ist (Gifford et al. 1973, Hay & Walker 1989, Evans & Wardlaw 1996). Trotz der kom-
pensatorischen Steigerung der Senkenstéirke einzelner Korner bleibt rechnerisch ein Ungleich-
gewicht der Kohlenstoffquellen und ~senken fiir die Behandlung A320-NF, +Diingung beste-
hen.

Widerspriichliche Resultate ergaben sich fiir die Zeit danach, fiir die Zeit der Fahnen-
blattseneszenz: Weil sich die Schere der LAR zwischen A-NF, +Diingung und A320-NF,
+Diingung (mit hoheren Werten in A320-NF) immer weiter offnete, sollte sich auch das
Quellen:Senken-Ungleichgewicht zunehmend verstéirkt haben. Ein Absinken der SLA, wie es
typisch fiir eine Kohlenhydratanreicherung in Bléttern ist (vgl. Poorter 1993), konnte aller-
dings nicht festgestellt werden (Kapitel I11.2.5.2), und die Forderung der Senkenstirke von
Ahren iiber 50% hinaus war nur temporir (vgl. nochmals Kapitel I11.2.4.2). Die Widerspriiche
lassen sich auflosen, wenn man eine Absenkung der Photosyntheserate iiber die N-bedingte

hinaus annimmt.
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Gegen eine Beschleunigung der Seneszenz durch ein bestehendes Quel-
len:Senken-Ungleichgewicht, wie nach Sheen (1994) zu vermuten war, sprechen dabei fol-
gende Resultate: Die Blattfliche wurde in A320-NF, +Diingung lidnger aufrechterhalten (vgl.
Kapitel I11.2.5.1). Die LAR erreichte in A320-NF, +Diingung wihrend der Fahnenblattsenes-
zenz hohere Werte (Kapitel I11.2.5.2). Insgesamt sprechen die Resultate mehr fiir eine direkte
Photosynthesehemmung durch Kohlenhydratriickstau.

Die Modellanwendung auf die Gaswechselmessungen des Jahres 1994 zeigte fiir
A320-NF, +Diingung ebenfalls deutlich geringere Photosyntheseraten, als aufgund des
N-Gehaltes zu erwarten waren (Kapitel II1.2.5.5). Um eine vollstindige Kohlenstoffbilanz
aufstellen zu konnen, fehlen leider Informationen iiber Respirationsraten. Festzuhalten bleibt,
daf} aus dem Ergebniszusammenhang eine Reihe von Belegen dafiir zusammengetragen wer-
den konnte, da} unter erhohtem CO; in der ,,+Diingung* die Kornfiillungsphase fiir die Aus-
bildung einer Photosyntheseakklimation und fiir die Ausbildung eines Quel-
len:Senken-Ungleichgewichtes sensitiv war. In Zukunft gilt es darum, durch Aufnahme von
Al/ci-Kurven die Reaktion der Kohlenstoffquellen in diesem Zeitraum direkt zu untersuchen.

Die von den iibrigen Befunden abweichende Reaktion ,,Reduziertes Tausendkorngewicht
in A160-NF fiir die Sorte Minaret 148t sich verkniipfen mit anderen Ergebnissen. In
A160-NF war die Absolute Wachstumsrate AGR der Gesamtpflanze in der spiten Ontogenie
reduziert (Kapitel III1.2.2). Pflanzen dieser Behandlung wiesen zur selben Zeit eine geringe
NAR auf (siehe Kapitel I11.2.5.2). Alles deutet auf eine Inhibition der Photosynthese wihrend
der Kornfiillung in dieser Behandlung hin. SchlieBlich war auch die Blattfliche gegeniiber
A-NF wenig veridndert (vgl. Kapitel I11.2.5.1).

Sortenunterschiede der Reaktion wurden fiir die Oberirdische Trockenmasse auf ver-
schiedene genetische Disposition zuriickgefiihrt. Im Falle der Ertragskomponenten ist mehr an
unterschiedliche Witterungsbedingungen zu denken, die in den beiden Expositionsjahren wih-
rend der fiir die Festlegung der Senkenzahl sensitiven Phasen geherrscht haben (sieche Hay &
Walker 1989, S. 159ff.). Auch die Lage der Diingungstermine im Verhéltnis zu den sensitiven
Phasen wird eine Rolle gespielt haben (vgl. Hay & Walker 1989, S. 174ff.).

Wurde in Kapitel IV.2.1 fiir die Sorte Minaret noch ein hoherer Anteil des Einzeltrieb-
wachstums am Trockenmassen-Anstieg festgestellt, mufl aufgrund des Ergebnisses 2 der
Kurzzusammenfassung dieses Kapitels korrigiert werden: Das Wachstum von Nebentrieben
wurde hauptsidchlich durch erhohtes CO, gefordert. Ergebnis 2 der Kurzzusammenfassung ist

zudem im Hinblick auf den Haupthalm-Ertrag (kein CO,-Effekt) verschieden von dem in
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1994 an derselben Sorte gewonnenen. 1994 steigerte die hochste CO,-Stufe in der
»+Dlingung® den Ertrag am Haupthalm um 17,5% (vgl. Kapitel 111.2.4.4).

Das fiir Minaret in Ergebnis 2 der Kurzzusammenfassung beschriebene ,,Ausbleiben ei-
ner CO,-Forderung der Ahrenzahl“, wenn mit Ozon begast wurde (A320-NF1,5; +Diingung),
korrespondiert mit Ergebnissen der anderen Kapitel. Ursachen fiir den Ozoneinfluf} auf den
Ertrag sind zwangsliufig auf der Ebene der Organe in der Blattflichenausbildung zu suchen.
Beide Diingungsstufen zeigten in A320-NF1,5 gegeniiber A320-NF eine beschleunigte Blatt-
seneszenz (Kapitel I11.2.5.1), aber nur in der ,,+Diingung* blieb unter Ozoneinfluf} die Bestok-
kungsforderung aus (Kapitel 111.2.4.3), blieben Blattfliche und Trockenmasse gegeniiber
A320-NF zuriick (vgl. Kapitel 111.2.5.1, Kapitel 1I1.2.2). Dies deutet auf eine nach Diingung
differierende Reaktion der Blattflachenbildung. Es eignen sich aber auch die Verhiltnisgroen
aus der funktionalen Wachstumsanalyse fiir eine Ursachenanalyse, da sie alle Einfliisse auf
Physiologie, Morphologie, Bestandesstruktur beinhalten (Konings 1989, Dijkstra 1989).
Wichtigster Unterschied der Diingungsstufen in den VerhiltnisgroBen der funktionalen
Wachstumsanalyse war eine in A320-NF1,5; +Diingung gegeniiber A320-NF reduzierte
LWR, d.h. diese Pflanzen zeigten eine verdnderte Allokation und investierten weniger in ihre
Blattmasse als solche der Behandlung A320-NF (siehe Kapitel 111.2.5.2).

Um Ozonwirkungen zu erfassen, wurde meines Wissens eine funktionale Wachs-
tumsanalyse noch nicht durchgefiihrt. Fiir einen Vergleich fehlen somit Experimente. Die
Ozonliteratur ist weitgehend physiologisch/biochemischer Natur. Was auf hoherer Ebene pas-
siert, dariiber gibt es bislang nur wenige Untersuchungen. In diese Richtung gehen die in den
USA hauptsichlich an Bdumen durchgefiihrten ROPIS-Experimente (ROPIS = Response of
plants to interacting stresses; Goldstein & Ferson 1994, Weinstein & Yanai 1994, Laurence et
al. 1994, Pell et al. 1994a). Eine aus den Experimenten gewonnene Erkenntnis, wie Pflanzen
ihre Kohlenstoffallokation auf Ozonstre} einregulieren, lautet: Schnell wachsende Pflanzen
besitzen eine groBere Fahigkeit, Kohlenstoff umzuverteilen und Stref3 so zu kompensieren
(Laurence et al. 1994). Dazu waren ozonbegaste Weizenpflanzen unter erhohtem CO, in der
»+Diingung* nicht in der Lage. Die Erwartung, daf} die Ertragsbildung von Weizenpflanzen
durch die Ozonaddition, die zu einem AOT40-Wert von ca. 60 ppm h fiihrte, gidnzlich unter-
driickt wiirde (vgl. Kapitel 11.2), lieB3 sich nicht bestdtigen.

Obwohl die Kornqualitét nicht Gegenstand der vorliegenden Arbeit war, soll ein wichti-
ges die Kornqualitiit betreffendes Ergebnis dieses Experimentes (Fangmeier et al. 1997) ab-

schlieBend erwédhnt werden: Nur in A-NF, +Diingung hatten die Korner einen zum Backen
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ausreichenden Stickstoffgehalt. In Zukunft wird deswegen zu untersuchen sein, ob das In-
strument heutiger Landwirtschaft eine hohe Kornqualitiit zu erreichen, nimlich die Ahrengabe
des Stickstoffdiingers (Hay & Walker 1989, Mengel 1991, Reiner et al. 1992), auch unter den
verdnderten Bedingungen erhohter atmosphérischer CO,-Konzentration in der Lage sein wird,

die Kornqualitit zu sichern.

1V.2.4.2 Das Ahrenwachstum

Kurzzusammenfassung:

1. In der Ahren-Trockenmasse zeigte sich eine Interaktion CO, x Dgg.: In A320-NF war die
TM ab dem Tag 60 durch die +Dgg. signifikant erhoht. Ozon reduzierte intermedidr die
Ahren-TM (Vergleich A-NF1,5/A-NF); zur Erntereife bestand der Unterschied nicht mehr.
Ozonbedingte Unterschiede in A320 bestanden in reduzierter TM in der +Dgg..

2. Die Ahren-RGR und damit die Senkenaktivitit wurde durch CO, tempordr erhoht. Die
Forderung hielt in der -Dgg. linger an. Unter CO,-Exposition war die Ahren-RGR in der
-Dgg. anfinglich niedriger, zwischen Tag 80 und 90 hoher. Dieselbe zeitabhingige Reakti-
on (auf Ozon) zeigte die Behandlung A-NF1,5 im Vergleich zu A-NF. Unter erhohtem CO,
wirkte Ozon nur geringfiigig, aber iiber den gesamten Expositionszeitraum, negativ auf die
RGR ein.

3. Vergleicht man Ahren gleicher Trockenmasse, war stets eine CO,-Forderung des Ahren-
wachstums sichtbar. Ozon reduzierte in A-NF1,5 die Ahren-RGR nur bei Vorliegen einer
geringen Ahren-TM.

4. Absolute Wachstumsraten und damit die Senkenstirke der Ahren wurden in der +Dgg.
durch CO; stirker erhoht (maximale AGR (Tag 70-80): in A320-NF,+Dgg. 0,48 g Tag™, in
A320-NF,-Dgg. 0,38 g Tag™' , in A-NF 0,27 g Tag™). Damit nahm intermediir die Senken-
stirke einzelner Korner in A320-NF,+Dgg. zu. Zwischen Tag 80 und 90 bestand in
A320-NF ein diingungsbedingter Unterschied mit hoherer AGR (Senkenstirke) in der
-Dgg., obwohl die Blattflache in der -Dgg. zu dieser Zeit geringer war. Ozon reduzierte die
maximale AGR in A320-NF1,5.

Warren-Wilson (1967) fiihrte die Begriffe Senkenstérke (sink strength) und Senkenakti-
vitdt (sink activity) als Bezeichnungen fiir die absolute bzw. die relative Wachstumsrate eines
Speicherorgans in die Wachstumsanalyse ein.

Seitdem lieB sich in zahlreichen Experimenten das Senkenwachstum durch Manipulation
iber das aktuelle Maf} hinaus steigern (Evans & Wardlaw 1996). Bei der Beantwortung der
Frage, ob das Wachstum von Kohlenstoffsenken durch dort lokalisierte Prozesse limitiert ist,
diente dabei — abweichend von der Warren-Wilson-Definition der Senkenstirke — das Ver-
hiltnis von aktueller zu potentieller Wachstumsrate als Mal} fiir die Senkenstidrke (Patrick in
Farrar et al. 1993). Der Wert der Termini Senkenstdrke und Senkenaktivitit ist jedoch auch
heute noch Gegenstand von Streitgesprichen (Farrar et al. 1993). Stitt — einer der schirfsten

Kritiker — beanstandet beispielsweise die Suche nach ,,dem limitierenden Schritt* des Sen-
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kenwachstums, betont die Notwendigkeit der Kooperation aller organisatorischen Ebenen fiir
ein Zustandekommen des Senkenwachstums, warnt davor Korrelation von Enzymaktivititen
und Wachstum mit Kausalitit zu verwechseln. Stitt (in Farrar et al. 1993) bewertet die War-
ren-Wilson-Definition der Senkenstirke abschlieBend mit den Worten: ,,Ich kann mich dem
Gefiihl nicht entziehen, dal Wachstum so nicht erklirt wird, sondern nur durch einen anderen
Begriff (sink strength) gewiirdigt wird.*

Trotz dieser Kritik erfolgte hier eine Riickkehr zur Warren-Wilson-Definition der Sen-
kenstdrke/~aktivitdt. Die Riickkehr verband sich mit der Hoffnung, daf aus der zeitlich diffe-
renzierten Beschreibung des Senkenwachstums und aus deren Einbettung in den Wachs-
tumszusammenhang, beides ermoglicht durch die funktionale Wachstumsanalyse, andere Er-
kenntnisse erwachsen.

Um den Verlauf absoluter Ahren-Wachstumsraten im Wachstumszusammenhang analy-
sieren zu konnen, sind in Abbildung 4.1 die Absoluten Wachstumsraten fiir die Oberirdische
Trockenmasse, fiir die Halm- und die Ahren-Trockenmasse noch einmal kombiniert darge-
stellt.

Das Wachstum aller Organe gehorchte den in Kapitel III./IV.2.2 entwickelten Gesetzmi-
Bigkeiten fiir das oberirdische Wachstum. Das war ungewdhnlich und entsprach nicht der Er-
wartung, denn Erkldrungsansitze, die fiir das oberirdische Wachstum (siehe dort) gelten, grei-
fen hier nicht. Sowohl Halme als auch Ahren zeigten eine Dynamik der Senkenstirke. Das
Bild war aber komplexer als das von Doehlert in Farrar et al. (1993) skizzierte, das die Sen-
kenstirke als dynamisch mit der Quellenstirke ansieht. Es bestand eine Uberlappung der Or-
ganentwicklung: Die Ahren erreichten ihre maximale AGR zwischen Tag 70 und 80, etwa
10-20 Tage spiter als die Gesamtpflanze. Am Tag 60 war die maximale Blattfliche schon
erreicht (siehe Kapitel I11.2.5.1), es wuchsen vor allem die Halme, das Wachstum der Ahren
nahm erst seinen Anfang. Die maximale Ahrenwachstumsrate (= maximale Senkenstirke)
wurde erreicht, sobald das Wachstum der Halme als konkurrierende Kohlenstoffsenken abge-
schlossen war. Dies geschah um den Tag 70. Die Absolute Wachstumsrate der Oberirdischen
Trockenmasse war zu diesem Zeitpunkt nur um ein Drittel gegeniiber dem Maximum abge-
sunken. Mitverantwortlich dafiir war die Ahrenphotosynthese, die die Abnahme des oberirdi-
schen Wachstums verzogert. Das Resultat deutet auerdem darauf hin, da}3 die Konkurrenz
der Kohlenstoffsenken Halm und Ahre hier eine groBere Bedeutung fiir das Ahrenwachstum
hatte als die Tageskohlenstoffbilanz der Gesamtpflanze (AGR). Auch Kiihbauch & Thome
(1989) sowie Schnyder (1993) beschreiben, dal der Start der Kohlenhydratremobilisierung
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aus Halmen mit dem Zeitpunkt maximalen Ahrenwachstums zusammenfillt. Schnyder (1993)
stellt aber fest, dal zur selben Zeit vielfach auch die Produktivititsrate der Blattflaicheneinheit
NAR absank. Wegen der StorgroBe Ahrenphotosynthese 1dBt sich nichts iiber die hier er-
reichte NAR zu diesem Zeitpunkt aussagen. Auf jeden Fall erscheint mir die obige Argumen-
tation iiber die Absolute Wachstumsrate der Oberirdischen Trockenmasse logischer als die
iiber die NAR. AbschlieBend soll noch einmal ein Uberblick dariiber gegeben werden, wie
sich das Senken-Wachstum im Wachstumszusammenhang verhielt: Aus vielfiltigen Wech-
selbeziehungen resultierten fiir das Senkenwachstum gleichartige GesetzmiBigkeiten wie fiir
das Gesamtpflanzenwachstum. Dabei gingen Wachstum, Speicherung und Remobilisierung
flieBend ineinander iiber. Das Verhiltnis der Kohlenstoffquellen und ~senken sowie die Kon-
kurrenz zwischen Kohlenstoffsenken spielten eine ma3gebliche Rolle fiir das Wachstum der
Senken-Kategorien ,,Halme* und ,,Ahren/Korner.

Eine vierte Kurve ist in Abbildung 4.1 eingezeichnet. Sie wurde berechnet, indem die
AGR der Halme von der AGR der Oberirdischen Trockenmasse subtrahiert wurde, und repra-
sentiert eine berechnete AGR der Ahren. Nur durch Remobilisierung von Strukturkomponen-
ten aus Blittern kann es dazu kommen, daB die Kurve unterhalb der AGR Ahren verliuft (Dif-
ferenz = Remobilisierung aus Blittern). Durch keinen Prozef3 kann es dazu kommen, daf} die
Kurve oberhalb der AGR Ahren verliuft. Da dies bei der Behandlung A320-NF, +Diingung
zwischen Tag 80 und 95 auftrat, ist das Verhalten dieser Behandlung fraglich. Daraus folgt
weiter, daB die Verzogerung des Ahrenwachstums der Behandlung A320-NF, -Diingung im
Vergleich zu A320-NF, +Diingung (Ergebnis 4 der Kurzzusammenfassung) wahrscheinlich
nur ein Artefakt ist. Ein Anstieg der NAR, der in A320-NF, -Diingung kontrir zu dem gegen-
iber der ,,+Diingung* fritheren Blattflachenverlust erfolgte (vgl. Kapitel III./IV.2.5.1 und Ka-
pitel II1/IV.2.5.2) kann dann nicht Ursache fiir das verzogerte Ahrenwachstum sein. Anhand
der Kurvenverldufe kann schlieBlich auch auf eine starke Remobilisierung aus seneszent wer-
denden Blittern zur Zeit maximalen Ahrenwachstums geschlossen werden. Bemerkenswert
ist, daB sich die Kardinalpunkte der soeben skizzierten Wachstumsbeziehungen in den ver-
schiedenen Behandlungen glichen.

Im Zusammenhang mit einer unter erhohtem CO, gestorten Balance der Kohlenstoff-
quellen und ~senken (siehe z.B. Farrar & Williams 1991, Stitt in Farrar et al. 1993) ist der
Befund zu sehen, dal in A320-NF, +Diingung das Ahrenwachstum, also die Senkenstirke der

Ko6rner, mit +73% stirker erhoht war, als nach der Kornzahl (+50%) zu erwarten war. Eine
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Diskussion dieses Resultates im Ergebniszusammenhang wird in Kapitel IV.2.4.1 vorgenom-
men.

Bestiitigt werden auf der Ebene des Ahrenwachstums andere Ergebnisse, die bereits dis-
kutiert wurden: Die spidte kompensatorische Reaktion, wenn unter heutiger
CO,-Konzentration mit Ozon begast wurde, findet sich auch in den Ergebnissen dieses Kapi-
tels in Form eines zeitlich verzogerten Ahrenwachstums (Ergebnis 2,3,4 der Kurzzusammen-
fassung). Kompensation war in der Reaktion des annuellen, schnellwiichsigen Sommerwei-
zens auf Ozon zu erwarten (Laurence et al. 1994, Pell et al. 1994a), blieb aber unter erhchtem
CO; besonders in der ,,+Diingung* aus. Zu bedenken ist dabei, da} die Topfuntersetzer vor
Auswaschung und N-Verlust schiitzten. Geht man von einer unbeeinfluten N-Aufnahme
durch die Wurzeln aus und schlie8t eine Ozonschidigung Stickstoff-fixierender Blattenzyme
aus (siche dazu Brunschon 1990), sollte die durch Ozon in A-NF1,5 reduzierte Blattfliche
einen hoheren N-Gehalt aufgewiesen haben. Die intermediér erhohte Nettoassimilation NAR
deutet ebenfalls darauf hin (vgl. Kapitel II1.2.5.2). Im Freiland wire der Stickstoff z.B. von
Auswaschung bedroht, das Ergebnis ist deshalb wohl nicht iibertragbar.

Das Wachstumsverhalten nach dem Tag 90 soll hier gesondert diskutiert werden: In die-
sem Zeitraum nahm die Ahren-Trockenmasse und die Oberirdische Trockenmasse besonders
in der ,,-Diingung* ab und im Gegenzug die Halm-Trockenmasse zu. Im Falle der Halme ist
an Probleme mit dem Funktionsverlauf zu denken. Fiir die iiber diesen Zeitraum abnehmende
Trockenmassen von SproB (Oberirdischer TM) und Ahren waren dagegen vermutlich keine
mathematischen Probleme verantwortlich. Dies lieB sich einer Uberpriifung der Datenpunkte
entnehmen. Auch die von Fischer modellierte (1982, zit. in Larcher 1994a, Abbildung 2.69, S.
123) Korntrockenmasse fiel vor der Erntereife ab. Hinweise auf mogliche Ursachen geben
Bewley & Black (1983), die Aspekte der Samenreifung detailliert erértern. Nach Bewley &
Black (1983, S.55) ist die Synthese von Speicherproteinen ein spites Ereignis der Endosperm-
reifung in Weizen. In Mais hilt die Proteinsynthese bis zur Erntereife an (Bewley & Black
1983, Abbildung 3.6, S.55). Geht man davon aus, da3 die energiebediirftige Proteinsynthese
noch nach vollstindigem Abbau der Photosynthesestrukturen abléduft, 146t sich der Trocken-
massenabfall iiber Respirationsverluste erkliren. Zu einer weiteren Kldarung konnten sicherlich
Respirationsmessungen an Kornern wihrend der Reife beitragen, die aber hier leider nicht
durchgefiihrt wurden. Gegen starke respiratorische Verluste in der Spitphase der Samenrei-
fung spricht allerdings der Befund, dal der Sauerstoffverbrauch reifender Samen gemeinhin

mit der Austrocknung absinkt (Bewley & Black 1983, S.83). Somit bleibt die Ursache fiir die
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Trockenmassenabnahme unklar. In anderem Zusammenhang ist eine Kldrung dieses Verhal-
tens ebenfalls bedeutsam. Causton & Venus (1981) argumentieren, dall pflanzliches Wachs-
tum deterministisch sei und deshalb vorzugsweise durch eine deterministische nichtlineare
Funktion zu modellieren sei, die die maximal erreichte Trockenmasse in ihren Parametern
abschitzt. In Kapitel 111.2.4.3 wurde bereits gezeigt, dal das Halmwachstum von Weizen-
pflanzen nicht deterministisch war, denn nach Erreichen einer maximalen Masse nahm die
Halmtrockenmasse aufgrund der Remobilisierung intermedidrer Kohlenhydratreserven wieder
ab. Wenn klar wire, daB auch die Trockenmasse von Ahren bzw. ganzen Weizenpflanzen
wihrend der Kornreife durch eine mit der Kornproteinsynthese verbundene Respiration ab-
nimmt, wiirde die Argumentation von Causton & Venus (1981) weiter an Gewicht verlieren.
Trockenmassen wiren dann eher iiber flexible Funktionen, wie es die hier verwendeten Poly-

nome sind, zu modellieren.
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Abb. 4.1: EinfluB der Diingung auf die Absolute Wachstumsrate (AGR) der Oberirdischen Trockenmasse, der
Halme und der Ahren in den Behandlungen
a) A-NF
b) A160-NF
c) A320-NF
(kalkulierte AGR Ahren: Ahren kalk. = (AGR TM Oberirdisch) — (AGR Halme)
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IV.2.4.3 Das Halmwachstum

Kurzzusammenfassung:

1. Der Verlauf der Halm-Trockenmasse 146t die Phase des Wachstums und der Kohlenhy-
drat-Einlagerung und die der Kohlenhydrat-Remobilisierung erkennen. Eine Interaktion
CO; x Dgg. ist sichtbar mit im Diingungsvergleich signifikanter Forderung in A320-NF,
+Dgg. ab Tag 70. Halme waren in A-NF anfangs schwerer als bei CO,-Exposition. Durch
die hochste CO,-Stufe wurde die maximale TM und diejenige der Endernte signifikant er-
hoht. In A-NF1,5 reduzierte Ozon in der +Dgg. stirker die End-TM, in der -Dgg. stéirker
die maximale TM.

2. Die RGR der Halm-Trockenmasse und damit die Senkenaktivitit wurde durch CO, bis
zum Tag 60 (in der +Dgg.), auf jeden Fall bis zum Ende der Wachstumsperiode gefordert.
Ozon hatte einen Einflu} nur in A-NF1,5; +Dgg..

3. CO; erhohte die Senkenstirke (Halm-AGR) vom Tag 40 bis zum Ende der Wachstumszeit.
Maximale AGR unterschieden sich diingungsabhingig in A320-NF (Interaktion CO, x
Dgg.). In A320-NF, +Dgg. wurde mehr an Kohlenhydraten (minimale AGR) remobilisiert.
Deutliche Ozonwirkungen existierten nur in A-NF1,5: In der +Dgg. wurde mehr, in der
-Dgg. weniger remobilisiert.

4. Gut gediingte Pflanzen besaB3en zu allen Terminen 0,5-2,5 Halme mehr. Unter CO, nahm
die Halmzahl zwischen Schossen und Bliite zu; zur Blite wurde die Halmzahl dann in der
+Dgg. durch CO; signifikant gefordert. Zur Endernte war die Bestockung unabhéngig von
der Begasung. In A-NF1,5; +Dgg. erhohte Ozon die Halmzahl vor der Endernte; hier lag
eine Nottriebsreaktion vor.

Die Ergebnisse des Halm-Wachstums, sowohl die der Halmtrockenmassen als auch die
der Senkenaktivitit (RGR) und Senkenstirke (AGR), korrespondierten mit bereits in den an-
deren Kapiteln diskutierten. FEine Interaktion CO, x Diingung wurde in allen
Halm-Ergebnissen festgestellt. Der hochste diingungsbedingte Unterschied der Halmzahl trat
in A320-NF auf. Gutgediingte Pflanzen hatten hier durchschnittlich 2,5 Halme mehr (Ergebnis
4 der Kurzzusammenfassung). Die spite Forderung der Halmtrockenmasse durch CO, (Er-
gebnis 1 der Kurzzusammenfassung) deckt sich mit den in Kapitel IV.2.2 diskutierten CO;-
und/oder Temperatur-Wirkungen auf den Keimling, die zu einer Verzogerung des Keim-
lingswachstums unter erhohtem CO, gefiihrt haben. In Kapitel IV.2.2 wurde das Wachstum
von Nebentrieben in A-NF1,5 bereits diskutiert. In A-NF1,5; +Diingung fiihrte das Neben-
triebwachstum zu einer erhohten Halmzahl (Ergebnis 4 der Kurzzusammenfassung).

Nur bei den Halmen trat dagegen ein Diingungsunterschied unter Ozoneinflul in
A-NF1,5 auf (Ergebnis 1,3 der Kurzzusammenfassung). Da die Blattfliche in A-NF1,5;
-Diingung stédrker reduziert war als in A-NF1,5; +Diingung (siehe Kapitel II1.2.5.1), ist von
einer geringeren Gesamtassimilation der Blattfliche in der ,,-Diingung® auszugehen. Dies
konnte eine Erkldrung bieten fiir den Diingungsunterschied der Kohlenhydrateinlagerung in

Halme und der Remobilisierung aus Halmen in A-NF1,5 (Ergebnis 3 der Kurzzusammenfas-
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sung), denn die Kohlenhydratremobilisierung war geringer in der ,,-Diingung®. Weil aber auch
in der ,,+Diingung* die Blattfliche ozonbehandelter Pflanzen (A-NF1,5) stirker reduziert war
als die der A-NF-Pflanzen, sollten Halme ozonbehandelter Pflanzen weniger Kohlenhydrate
remobilisieren. Das war aber offensichtlich nicht der Fall. Aufgund dieser Uberlegungen er-
scheint das Ergebnis fragwiirdig. In diesem Zusammenhang sei daran erinnert, dafl das Ergeb-
nis wegen des Ausfalls einer Ozon-Kammer auf einer geringen Stichprobenzahl beruht.

Indem man die negativen Halm-AGR aufsummiert und auf den erreichten Ertrag bezieht
(Kombination von Kapitel I11.2.4.1/111.2.4.3), kann man berechnen, wieviel die Halmreserven
in den einzelnen Behandlungen zum Ertrag beitrugen. Ein Teil der Halmreserven ist jedoch
sicherlich nicht remobilisiert, sondern veratmet worden. Um dies zu beriicksichtigen, wurde
neben einer Berechnung, die von 0% Respirationsverlusten ausging, alternativ eine mit ange-
nommenen 30% Verlusten durch Respiration durchgefiihrt. In allen CO,-Stufen trugen die
Halmreserven in der ,,+Diingung® 12-18% zum Ertrag bei, in der ,,-Diingung* waren es in
A-NF 16-23%, in A160-NF 18-26% und in A320-NF 17-24%. Ruft man sich in Erinnerung,
dal Halmreserven vor Tag 70 angelegt wurden, erklért sich der Diingungsunterschied unter
erhohtem CO, leicht iiber die in der ,,-Diingung* frither abfallende Blattfliche. Keine Erkla-
rung konnte fiir den Diingungsunterschied unter heutigem CO, gefunden werden. Bidinger et
al. (1977) sowie Schnyder (1993) gaben fiir Weizen unter normalen Bedingungen einen Anteil
der Halmreserven am Ertrag von 12% und unter heiBlen/trockenen Bedingungen einen von
17-44% an. Damit stimmen die hier gewonnenen Ergebnisse recht gut iiberein. Die hochste
CO,-Konzentration forderte bei der Weizensorte Minaret im Jahr 1995 je nach Diingung den
Ertrag um 53% bzw. 31%. Die Remobilisierung der Halmreserven wurde in gleicher Grof3en-
ordnung gefordert (50% in +Dgg., 25% in -Dgg.), d.h. deren Beitrag zu der Kornfiillung ver-
dnderte sich CO,-bedingt nicht.
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1V.2.4.4 Die Kohlenhydratreserven der Halme

(im Wachstumszusammenhang)

Kurzzusammenfassung:

1. Oberirdische Trockenmasse und Ertrag der Sorte Minaret waren 1994 durch
CO,-Verdopplung um 50 und 43% gesteigert. Von allen Organen zeigten Halme die hoch-
ste Trockenmassenzunahme, eine verstirkte Einlagerung und Remobilisierung, aber auch ei-
ne Lingenzunahme. CO, forderte die Bestockung und erhohte die Ahrenzahl. Reaktionen
der Blatt-TM waren gering.

2. Maximale Fructankonzentrationen in den unteren Haupthalm-Internodien und im Ahren-
stiel (signifikant) wurden durch CO, erhoht. Unter CO,-Einfluf} verzogerte sich die Ausla-
gerung.

3. Die Gesamtmenge aller im Haupthalm eingelagerten Kohlenhydrat-Komponenten (Fructa-
ne, Saccharose, Red. Zucker) erhohte sich durch CO,-Begasung. Die Akkumulation von
Fructanen endete unter erhohtem CO, 8 Tage spiiter.

Vergleichbar mit 1995 waren alle fiir das Untersuchungsjahr 1994 in Ergebnis 1 der
Kurzzusammenfassung aufgefiihrten Reaktionen der Sorte Minaret auf CO,-Verdopplung. Die
Forderung von Oberirdischer Trockenmasse und Ertrag war auch im Vergleich zu
Literaturangaben fiir andere Species (Rogers & Dahlman 1993, Poorter 1993) sehr stark. Die in
der vorliegenden Arbeit hier erstmals beschriebene Léangenzunahme der Halme in der
CO,-Erhohung fanden auch Weigel et al. (1994) und Mulholland et al. (1997) in ihren
Weizenstudien. Die geringen Reaktionen der Blatt-TM sprechen fiir ein verédndertes
oberirdisches Allokationsverhalten von Minaret im Jahr 1994.

Die Familie der Poaceae, der Sommerweizen angehort, zeichnet sich durch einen von Pol-
lock & Chatterton (1988) als Fructansyndrom bezeichneten Kohlenhydratmetabolismus aus. Die
Poaceen besitzen in den Vakuolen vegetativer Gewebe die Fihigkeit zur Synthese von Fructo-
se-Polymeren, den Fructanen. Es ist bekannt, da insbesondere Weizenhalme grofle Mengen an
Fructanen speichern (Schnyder 1993). In Ubereinstimmung damit steht, daB hier im Halm die
Fructane von den gemessenen Kohlenhydrat-Komponenten die hochsten Konzentrationen auf-
wiesen.

Der dramatische Anstieg aller wasserloslichen Kohlenhydratfraktionen, besonders aber
der Fructane (Ergebnis 2,3 der Kurzzusammenfassung), unter erhohtem CO, demonstriert die
wichtige Rolle der Halme fiir die Beziehung der Kohlenstoffquellen und ~senken in Weizen.
Diese Ergebnisse stimmen iiberein mit dem Wissen, dal temporire Speicherpools zwischen
der Assimilatversorgung und der Senkennachfrage vermitteln (Schnyder 1993). Die Rolle der
Halmreserven wurde erstmals in Studien mit Manipulation der Kohlenstoffquellen/~senken

nachgewiesen: Wenn die Photosynthese durch Beschattung gehemmt wurde, wurde hiufig
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kein proportionaler Abfall des Korngewichts festgestellt (Schnyder (1993); wurden anderer-
seits Ahren entfernt, trat keine proportionale Photosynthese-Inhibition auf (Kiihbauch &
Thome 1989). Bislang hat sich nur ein Experiment damit auseinandergesetzt, wie die Halmre-
serven auf erhohtes CO, reagieren (siehe die Publikationen: Dubois, Winzeler & Nosberger
1990; Winzeler, Dubois & Nosberger 1990). Die Autoren exponierten 2 Weizengenotypen
300/1000 umol mol' CO,, allerdings unter kiinstlichen Bedingungen. IThre Kohlenhy-
drat-Analyse wies fiir den Zeitraum 7.-23. Tag nach Anthese einen 2,9- bzw. 1,6-fachen An-
stieg der Fructankonzentration im zweitobersten Internodium nach. Die Endkonzentration
betrug 35/45% von der Trockenmasse, verglichen mit 25/35% unter AuBenluft-CO,. Hier
konnte dagegen im zweitobersten Internodium keine Steigerung der Fructankonzentration
festgestellt werden (Ergebnis 2 der Kurzzusammenfassung).

Wegen des begrenzten Zeitraums, in dem Dubois und Kollegen ihre KH-Analysen durch-
filhrten, kann man nicht entscheiden, ob CO, dort auch den zeitlichen Verlauf der Fruc-
tan-Akkumulation verschob. Deshalb wurde eine verldngerte Phase der Fructaneinlagerung in
Verbindung mit einer beschleunigten Remobilisierung unter erhohtem CO, in der vorliegenden
Untersuchung erstmals festgestellt (Ergebnis 2,3 der Kurzzusammenfassung).

Mehrere Ergebnisse stehen im Widerspruch zu den Literaturbefunden: Weder die von
Schnyder (1993) wiedergegebene maximale Konzentration an  wasserloslichen
Kohlenhydraten (50% TM) noch der hohe Fructananteil an den WSC (85% Fructane, 10%
Saccharose) konnten hier reproduziert werden. Die Fructan-Akkumulation begann frither als
von Schnyder (1993) beschrieben und endete 2-10 Tage friiher als bei Schnyder. Eine Ursache
fir diese Abweichungen konnte in den hohen Temperaturen des Juli liegen, die laut
monatlichem Witterungsbericht mit 22,4°C um 4,5°C iiber dem langjdhrigen Mittel lagen und in
den Kammern mit einer Durchschnittstemperatur von 27,5°C deutlich iiberschritten wurden.
Bekannt ist, daB hohe Temperaturen eine hemmende Wirkung auf die Fructansynthese haben
(Wardlaw 1970). Auch die Fructangehalte der einzelnen Internodien-Fraktionen mit hochsten
Konzentrationen im untersten Internodium und geringsten im Ahrenstiel waren anders als die
von Kiihbauch & Thome (1989) vorgestellten (hochste Konzentration im zweitobersten
Internodium). Die Analyse von Kiithbauch & Thome (1989) wurde allerdings erst nach der
Anthese begonnen und verpaBte wahrscheinlich maximale Konzentrationen im unteren
Internodium. Ebenfalls verantwortlich fiir den Unterschied konnten nochmals die hohen
Julitemperaturen in der vorliegenden Studie sein, denn erst im Juli akkumulierten obere

Internodien.
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In Analogie zum vorigen Kapitel kann man abschliefend den Beitrag schitzen, den die
Reserven des Haupthalmes zu dessen Ertrag beitrugen. Setzt man wiederum 0 oder 30% Re-
spirationsverluste voraus, kommt man zu einem Beitrag von 6,1-8,7% unter heutiger und
10,0-14,2% unter erhohter CO,-Konzentration, d.h. der Beitrag der Halmreserven an der
Kornfiillung erhohte sich CO,-bedingt. Das Resultat wurde an Haupthalmen erzielt. Wie die
Ergebnisse des vorigen Kapitels demonstrieren, darf eine Verallgemeinerung nicht vorge-
nommen werden. Die funktionale Wachstumsanalyse des Jahres 1995, die alle Halme einbe-
zog, erbrachte keinen Nachweis fiir ein solches Verhalten (vgl Kapitel 111.2.4.3). Das Gleiche
gilt fiir die 1994 festgestellte verldngerte Akkumulationsphase unter CO,-Einfluf} (Ergebnis 3

der Kurzzusammenfassung).

IV.2.5 Reaktionen der Kohlenstoffquellen

1V.2.5.1 Das Blattwachstum

Kurzzusammenfassung:

1. Diingungsbedingte Unterschiede in der Fliache und Trockenmasse griiner Blitter traten un-
ter erhohtem CO, spit in der Ontogenie auf — mit hoheren Werten in der +Dgg.. In der
+Dgg. war das Blattwachstum durch CO; zeitlich ,,verzogert. In A-NF1,5 reduzierte Ozon
die Parameter intermedidr und erhohte sie spit. In A320-NF1,5 trat in der +Dgg. eine Re-
duktion auf.

2. Die Blattflichen-Lebensdauer (LAD) verinderte sich unter dem EinfluB erhohter
CO,-Konzentration geringfiigig. Die stirkste Forderung mit 14,4% zeigte sich im Ver-
gleich A320-NF/A-NF, +Dgg.. Die Reaktion auf Ozon bestand durchweg in einer deutli-
chen Reduktion der LAD.

3. COy-Exposition und N-Versorgung hatten kaum Auswirkungen auf die Seneszenz. In
A-NF1,5; +Dgg. war die TM seneszenter Blétter niedriger als in A-NF, in der -Dgg. war sie
gegeniiber A-NF nicht verindert. Unter erhohtem CO; beschleunigte Ozon die Seneszenz.

4. Erhohte CO,-Konzentration und Diingung beeinflulten die Fahnenblattfldche interaktiv. In
der +Dgg. erhohte sich die Fliache in A320-NF gegeniiber A-NF um den Faktor 1,9. Die
starke Forderung fehlte bei Ozonbegasung in A320-NF1,5; +Dgg..

Die Blattflichenlebensdauer oder ,.leaf area duration* (LAD) reprisentiert nach der Glei-
chung Trockenmasse = LAD x NAR (Hunt 1982, S. 39) das gesamte Potential der Pflanze
Assimilation zu betreiben (Hunt 1982, Hay & Walker 1989, Hunt 1990). Gemil3 der Glei-
chung profitierte der Weizen in der ,,-Diingung® (+1% LAD) fast ausschlieBlich von der Er-
hohung der NAR durch CO,. Weil die Anlage von mehr Blattfliche N-bediirftig ist, kam es
nur in der ,,+Diingung* auch zu einer mafigeblichen Steigerung der LAD durch CO, (+14,4%,

Ergebnis 2 der Kurzzusammenfassung). Hier profitierten die Pflanzen sowohl von der erhoh-
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ten LAD als auch von der erhohten NAR. Realisiert man die Gleichung im vorliegenden Fall,
ergibt sich fiir die mittlere Produktivititsrate eine CO,-bedingte Steigerung in A320-NF,
+Diingung von 30,3% und in A320-NF, -Diingung eine von 26,9%. Nach den Ergebnissen zur
LAD nahm die Stickstoffversorgung zwar Einfluf} auf die Ausbildung von Blattfliche. Dieses
Ergebnis verdeutlicht die Rolle des Stickstoffs als Baustoff der Blattmasse (Larcher 1994a).
Der geringe Unterschied der NAR im Diingungsvergleich deutet andererseits darauf hin, dal}
die Diingung kaum Einflu} auf die mittlere blattflichenbezogene Photosyntheserate hatte (vgl.
aber im folgenden die kritische Bemerkung zur Korrelation von NAR und Photosyntheserate).
Die vielfach festgestellte lineare Abhédngigkeit der Photosyntheserate pro Blattflicheneinheit
vom Blatt-N-Gehalt (Sage & Pearcy 1987b, McDonald 1989, Larcher 1994a) mag auch hier
bestanden haben, war jedoch offenbar von untergeordneter Wichtigkeit fiir die Reaktion der
Gesamtpflanze. Félschlich geht man aber in diesem Falle davon aus, daf alle Assimilation
von Blittern betrieben wird; beachtliche Kohlenstoffmengen werden jedoch von den Spelzen
assimiliert (vgl. Kapitel II1./IV.2.5.2 sowie Kapitel II1./IV.2.5.3).

Die 27-30%i1ge Steigerung der NAR ist recht gut vergleichbar mit der von Poorter (1993)
fiir eine CO,-Verdopplung geschitzten 25-50%igen Erhohung der Photosyntheserate, obwohl
im allgemeinen nur eine Korrelation zwischen beiden Grofen besteht und die Natur der NAR
wesentlich komplexer ist (Lambers et al. 1989, Konings 1989, Poorter 1989). Akzeptiert man
diesen Fehler, kann man die CO,-Auswirkungen auf das oberirdische Wachstum erkléren,
ohne in den Widerspruch von Poorter (1993) zu geraten, fiir den im Modell nur eine geringfii-
gig (2-5%) anwachsende Photosynthese zu der mittleren Wachstumssteigerung vegetativer
Cs-Pflanzen von 37% fiihren konnte, wohingegen 25-50% Steigerung zu wesentlich hoheren
Biomassezuwichsen hitten fithren miissen (siehe dazu auch die Einleitung).

Auf den ersten Blick scheint es ein Widerspruch zu sein, dal} in der ,,-Diingung* unter er-
hohtem CO, dieselbe Blattfliche (LAD) angelegt wurde wie unter heutigem CO,, aber trotz-
dem in Blittern, besonders in Fahnenblittern (siehe unten), niedrigere Stickstoffkonzentratio-
nen auftraten. Der vordergriindige Widerspruch 16st sich auf, wenn man Stickstoff als be-
grenzte Ressource versteht, um die die stirker wachsenden Organsysteme Halme und Ahren
mit den Blittern in der spédten Ontogenie konkurrierten.

In der CO,-Literatur findet die ,leaf area duration, trotz ihrer Bedeutung (Hunt 1982,
Hay & Walker 1989) in der Wachstumsanalyse, wenig Beachtung. Es existiert keine einzige
Weizenstudie jiingeren Datums, in der die LAD berechnet wurde. Mulholland et al. (1997,
Abbildung 3) zeigen den Verlauf des Blattflichenindex LAI fiir ihr Weizenexperiment, in
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dem in Open-Top-Kammern mit 680 pmol mol™ CO, begast wurde. Da die Flidche unter der
LAI-Kurve ebenfalls der LAD entspricht, erlaubt die Abbildung eine qualitative Aussage liber
die LAD in diesem Experiment: Es trat unter erhohtem CO, nur ein geringer Anstieg der LAD
auf. Mulholland et al. haben allerdings nur mit 75 kg N ha' gediingt, was die Vergleichbarkeit
herabsetzt, das Ergebnis aber um so bemerkenswerter macht.

Eine Reihe anderer Weizenstudien dokumentieren eine steigende Blattfliche, nutzen aber
nicht die funktionale Beziehung der LAD: Hocking & Meyer (1991) fanden unabhingig von
der N-Versorgung eine mit der Zeit zunehmende Steigerung der Blattflache unter verdoppelter
CO,-Konzentration. Basierend auf dem im Jahr 1994 mit der Sorte Minaret durchgefiihrten
Experiment, berichtet Fangmeier von einer Zunahme der Fahnenblattfliche bei Kohlendioxid-
verdopplung (Zuwachs maximaler Fahnenblattfliche in der +Dgg. 62%, in der -Dgg. 54%,
Fangmeier et al. 1996). Der Zuwachs war in der ,,+Diingung* deutlich geringer als der 1995
festgestellte 90%ige Zuwachs maximaler Fahnenblattflache (Ergebnis 4 der Kurzzusammen-
fassung). An dieser Stelle sei noch einmal darauf hingewiesen, dal wihrend dieser Zeit wahr-
scheinlich ein Quellen:Senken-Ungleichgewicht vorlag, denn die Erhohung der Fahnenblatt-
flaiche um 90% stand einer Zunahme der Senkenzahl um 50% gegeniiber (siehe dazu die de-
taillierte Diskussion in Kapitel IV.2.4.1).

In Fahnenblittern der Haupthalme kam es unter erhohtem CO; in beiden Diingestufen zu
einem Absinken der N-Konzentrationen (-16% in der ,,-Diingung; -24% in der ,,+Diingung®).
Weil fiir den Stoffwechsel Néihrstoffkonzentrationen mafgeblich sind, werden verringerte
Stickstoffkonzentrationen gemeinhin mit Stickstoffmangel in Verbindung gebracht (Larcher
1994a). Mangelsymptome treten vielfach auf, wenn wihrend der Hauptwachstumsphase die
Mineralstoffaufnahme gegeniiber der organischen Stoffproduktion zuriickbleibt, wenn also
Pflanzen zu schnell wachsen. In der Literatur werden folgende Stickstoffmangelsymptome
héufig aufgefiihrt (Mengel 1991, Taiz & Zeiger 1991, Larcher 1994a): Kiimmer- bis Zwerg-
wuchs, Restriktion des Blattwachstums, Verschiebung des Sprof3:Wurzel-Verhiltnisses zu-
gunsten der Wurzel, Starrtracht, Skleromorphie, Seneszenzbeschleunigung.

Ein Kiimmer- bis Zwergwuchs lag unter erhohtem CO, sicherlich nicht vor. Weizen-
pflanzen der Sorte Minaret hatten 1995 zur Erntereife je nach Diingung eine 30-50%ig er-
hohte oberirdische Trockenmasse. Eine Restriktion des Blattwachstums trat in A320-NF,
+Diingung nicht auf, vielmehr deutet der Befund eines Quellen:Senken-Ungleichgewichtes
(siehe Kapitel IV.2.4.1) auf eine Blattflachen-Expansion hin. In A320-NF, -Diingung mit ihrer

gegeniiber A-NF unverinderten LAD (Ergebnis 1,4 der Kurzzusammenfassung) deutet sich
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eine Restriktion des Blattflichenwachstums (nur) an. Da die Blatt-N-Gehalte vermutlich erst
absanken, nachdem die Wurzeln aufgehort hatten zu wachsen, war nicht zu erwarten, daf} sich
das SproB3:Wurzel-Verhiltnis zugunsten der Wurzel verschiebt. Damit iibereinstimmend,
sprechen Ergebnisse der Allometrie gegen eine Allokationsverschiebung in Richtung Wurzel
durch erhohtes CO, (vgl. Kapitel III./IV.2.3). Mit Symptomen der Blattmorphologie ,,Starr-
tracht und Skleromorphie‘ steht vermutlich das vielfach beobachtete Absinken der SLLA unter
Stickstoffmangel im Zusammenhang. Gegen einen N-Mangel unter erhohtem CO; in diesem
Experiment spricht, da} die SLA der Sorte Minaret in A320-NF nicht absank, sondern sich
tendenziell sogar erhohte (siehe Kapitel III./IV.2.5.2). Die Konsequenz einer verfrithten Se-
neszenz der unteren Blattetagen ist meist eine Umverteilung des Stickstoffs aus seneszentwer-
denden Blattetagen in Richtung sich neu bildender Blitter mit besserer Strahlungsausnutzung.
Obgleich am hiufigsten erwéhnt, trat diese Reaktion nicht auf (Ergebnis 3 der Kurzzusam-
menfassung). Vielleicht wire das anders gewesen, wenn es sich um dichtere Bestinde gehan-
delt hitte (siehe dazu Konings 1989). Die gegeniiber der ,,+Diingung* erhohte Produktivitits-
rate der Blattflaicheneinheit (Tag 70-80) deutet eventuell darauf hin, dal in A320-NF,
-Diingung mehr Stickstoff in Richtung Spelzen verschoben wurde (Kapitel 1V.2.5.2), spricht
also fiir eine N-Umverteilung zu einem spéteren Zeitpunkt.

Obwohl wihrend der Hauptwachstumsphase (vgl. Kapitel IV.2.2) die letzte Blattgenera-
tion (Fahnenblitter, siche oben) also unter erhohtem CO, einen niedrigeren Blatt-N-Gehalt
hatte, fehlten N-Mangelsymptome in der ,,-Diingung® zum groften Teil und in der
»+Dlingung® ganz. Vor diesem Hintergrund ist eher von einem erniedrigten Stickstoffbedarf
der Blitter als von einem N-Mangel unter erhohtem CO, auszugehen. Der Stickstoffnut-
zungskoeffizient (nitrogen use efficiency, NUE) der Photosynthese (NUEpy) stellt den wich-
tigsten Indikator fiir den Stickstoffbedarf der Blitter dar. Da der GroBteil des Stickstoffs in
Blittern am Aufbau des Photosyntheseapparates beteiligt ist (Sage & Reid 1994), sind Stick-
stoffkonzentrationen im Zusammenhang mit dem Photosynthesevermdgen der Blattfldchen-
einheit zu sehen. Diesen Zusammenhang beschreibt die NUEpy, indem die erzielte Photosyn-
theserate auf den Stickstoffgehalt pro Flicheneinheit bezogen wird (Sage & Pearcy 1987a,
Sage & Pearcy 1987b). Der Stickstoffnutzungskoeffizient der Photosynthese diirfte prinzipiell
unter erhohtem CO, ansteigen. Aus Ergebnissen der Kapitel 111.2.5.4 und II1.2.5.5 148t sich
jedenfalls der Schluf3 ziehen, dal die NUEp, fiir die Sorte Minaret in Verbindung mit dem

gesunkenen N-Bedarf der Blitter unter erhohtem CO,; anstieg.
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Das fiir A320-NF, +Diingung abgeleitete Quellen:Senken-Ungleichgewicht (siehe Kapi-
tel IV.2.4.1) basierte letzlich ebenfalls auf dem reduzierten Blatt-N-Bedarf und trat auf, weil
die Mineralstoffaufnahme gegeniiber der organischen Stoffproduktion so spit zuriickblieb
(vgl. das Gesamtpflanzenwachstum, Kapitel III./IV.2.2). Thr ausschlieBliches Auftreten in der
»+Diingung* konnte die Folge der unterschiedlichen vorausgegangenen Bestockungsreaktion
gewesen sein.

Mehrfach wurde der Nachweis erbracht, daB CO, die Seneszenz auf der Ebene des ein-
zelnen Blattes beschleunigt (Manderscheid et al. 1994, Nie et al. 1995b). Die Beschleunigung
der Blattseneszenz wurde in diesen Féllen als durch erhohtes CO, beschleunigte Entwicklung
ausgedeutet. Auch in dem Giessener Experiment wurden Fahnenblitter der Sorte Minaret
1994 unter verdoppelter CO,-Konzentration frither seneszent (Fagmeier et al. 1997). Die hier
vorgestellten Ergebnisse zum Seneszenzverhalten ganzer Pflanzen aus dem Jahr 1995 geben
zunichst keinen Hinweis darauf, daf} die Gesamtblattfliche davon betroffen war (Ergebnis 3
der Kurzzusammenfassung). Die Blattfliche wurde in Weizenpflanzen der Variante A320-NF,
+Diingung, die sich ja stédrker bestockt hatten und die hochsten Trockenmassezuwichse er-
reichten, ldnger aufrechterhalten — und dies, obwohl sich aufgrund der LAR-Befunde ein
Quellen:Senken-Ungleichgewicht bis zur vollstindigen Blattseneszenz verschirft haben
miilte und somit nach Sheen (1994) eine Kohlenhydrat-induzierte Seneszenzbeschleunigung
zu erwarten war. Bezieht man die zeitliche Verschiebung der Keimlingsentwicklung (vgl.
Kapitel I11.2.2) ein, lag in A320-NF, -Diingung jedoch wahrscheinlich eine beschleunigte
Entwicklung vor. Dem methodischen Problem, die Seneszenz verschieden grofer Pflanzen zu
vergleichen, wurde begegnet, indem alternativ der Prozentsatz aktuell seneszenter Blatt-TM
an der gesamten Blatt-TM zeitlich dargestellt wurde. Daraus ergab sich aber kein anderes
Bild. Entgegen den oben zitierten Studien, in denen eine beschleunigte Blattseneszenz als
beschleunigte Entwicklung interpretiert wurde, kommen Slafer & Rawson (1997), die sich
explizit mit Phyllochronen, aber auch anderen Entwicklungsaspekten von Weizen auseinan-
dergesetzt haben, im iibrigen zu dem Schluf3, da CO, die Entwicklung nicht beschleunigt.

Ozon richtet sich in erster Linie gegen die Blitter. Es wird durch die Stomata in das
Blatt-innere aufgenommen (Tingey & Taylor 1982) und entfaltet dort seine Primirwirkungen.
Ozon bewirkt primér eine Schiadigung von Zellmembranen, die in ionische Ungleichgewichte
und Stoffwechselstorungen miindet (Heath 1994). Eine weitere Primirwirkung besteht in dem

oxidativen Angriff Ozons auf die Ribulosebisphosphat-Carboxylase, wodurch der Photosyn-
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theseprozef direkt beeintridchtigt wird (Pell et al. 1994b). Daneben induziert Ozon aber auch
energiebediirftige enzymgestiitzte Verteidigungssysteme (Kangasjirvi et al. 1994).

Wie Ergebnis 2 der Kurzzusammenfassung dokumentiert, hatte Ozon auch in der vorlie-
genden Untersuchung eine Auswirkung auf die Blattfldache, es reduzierte die LAD. Die pro-
zentuale Reduktion der LAD war aber stets grofler als diejenige der Trockenmasse. Daraus
148t sich schlieBen, daB die Produktivititsrate der Blattflicheneinheit NAR im Mittel unter
OzoneinfluB} stieg, und man kann vermuten, da3 Gleiches fiir die Photosynthese galt (siehe
oben). Dieses Resultat steht im Widerspruch zu den oben vorgestellten Primédrwirkungen
Ozons, die allesamt zu einem Absinken der NAR fiihren miilten. Zwei Sachverhalte muf3 man
in diesem Zusammenhang in Betracht ziehen: Bildet eine Pflanze weniger an Blattfldche aus,
hat die Blattflicheneinheit im Mittel einen hoheren Lichtgenuf3 (Bestandeseffekt). Bildet eine
Pflanze weniger an Blattflidche aus, erhoht sich bei ungestorter Wurzelaufnahme und fehlen-
der Schidigung stickstoffixierender Blattenzyme die Stickstoffkonzentration der Blattfldchen-
einheit, denn es gab im Experiment keine N-Verluste. Gerade der letzte Punkt sollte als expe-
rimenteller Artefakt angesehen werden. Einer Ubertragung der Reaktion auf das Freiland steht
entgegen, dal es im Freiland wahrscheinlich zu einer Auswaschung des Stickstoffs kdme.

Resultierend aus den Primdrwirkungen, ist auch bei Weizen das am hiufigsten beobach-
tete Ozonsymptom die vorzeitige Blattseneszenz (Nie et al. 1993, Sandelius et al. 1995, Mul-
holland et al. 1997). In Mulholland’s Experiment fiihrte Ozonbegasung in Kombination mit
Niedrig-CO, zu vorgezogener Blattseneszenz wihrend des frithen vegetativen Wachstums.
Hier beschleunigte Ozon die Seneszenz aber nur unter erhohtem CO, (Ergebnis 3 der Kurzzu-
sammenfassung). Fiir heutige CO,-Konzentration folgt aus der Kombination der Ergebnisse
werniedrigte Blattflache®, ,,erhohte mittlere NAR®, ,,unverinderte Seneszenz*, dal die Anlage
von Blattfldche und/oder die Blattanatomie von Ozon betroffen war. Spit erfolgte unter heuti-
gem CO; ein kompensatorisches Wachstum von Nebentrieben, kenntlich als spéterer Abfall
von Blattflache (Ergebnis 1 der Kurzzusammenfassung), und zwar anderer Blattfliche als der
Fahnenblattfliche (Daten nicht gezeigt). Ein kompensatorisches Wachstum von Nebentrieben
fanden auch Mulholland et al. (1997) unter Ozoneinflul und Niedrig-CO,. Pell et al. (1994a)
definieren Kompensation als verdnderte Kohlenstoff-Allokation in der Pflanze. Im Ozonkon-
text werden von Pell et al. als Kompensationsmechanismen beschleunigte Seneszenz, die in
A-NF nicht auftrat, aber auch eine reduzierte Gesamtblattfliche, wie sie in allen Behandlun-

gen mit Ozonerhohung festgestellt wurde, genannt.
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1V.2.5.2 Verhdiltnisgrofien der Wachstumsanalyse

Kurzzusammenfassung:

1. Die LWR unterlag einer Interaktion CO, x Dgg.. Ab dem Tag 65 war in A320-NF, -Dgg.
die LWR signifikant niedriger. Erhohte CO,-Konzentration (A320-NF) fiihrte dann in der
-Dgg. zu einer niedrigeren LWR. Ozon steigerte in A-NF1,5 ab Tag 70 die LWR signifi-
kant. In A320-NF1,5, +Dgg. reduzierte Ozon die LWR nicht-signifikant.

2. Die Befunde sprechen dafiir, da3 mit zunehmendem Alter aufwendigere Blétter mit einer
geringeren SLA angelegt wurden. Alle festgestellten Behandlungsunterschiede waren nicht
signifikant. Diingungsbedingte Unterschiede der SLA waren am stérksten in A320-NF —
Kennzeichen fiir eine interaktive Wirkung CO, x Dgg. auf die Blattmorphologie. In
A320-NF, -Dgg. waren die Blitter weniger dick und/oder weniger dicht. Ozon fiihrte in
allen Kombinationsbehandlungen zu einem Absinken der SLA.

3. Die LAR verhielt sich dhnlich wie die LWR. Das Absinken der LAR durch N-Mangel in
A320-NF erfolgte allerdings schwicher als bei der LWR, weil die erhohte SLA dem entge-
genwirkte. In A320-NF, +Dgg. fiihrte die Bestockungsreaktion zu reduzierter LAR und das
langere Aufrechterhalten von Blattfiche spiter zu erhohter LAR. In A-NF1,5 prigte die
SLA-Reaktion auf Ozon auch diejenige der LAR und sorgte v.a. fiir ein intermediédres Ab-
sinken der LAR gegeniiber A-NF. Unter erhohtem CO, wurde die LAR durch Ozon ernied-
rigt.

4. Der Verlauf der NAR erklirt sich, wenn man die Ahrenphotosynthese beriicksichtigt, die in
der Wachstumsanalyse félschlich der Blattfliche zugerechnet wird. In A320-NF hatte die
-Dgg. intermedidr eine etwas geringere und spit eine signifikant grofere NAR als die
+Dgg. CO, erhohte die NAR in A160-NF nach einer Anfangsphase bis zum Tag 60 signi-
fikant — danach nicht mehr. Im Gegensatz dazu wird die NAR in A320-NF fast iiber den
gesamten Zeitraum signifikant gefordert und zwar um einen konstanten Betrag. In beiden
CO,-Behandlungen steigerte Ozon intermediédr die NAR.

In den vergangenen Jahren ist eine beachtliche Anzahl von Verdffentlichungen erschie-
nen, die sich mit den Unterschieden schnellwiichsiger, auf nédhrstoffreichen Standorten wach-
senden Arten und langsamwiichsiger, auf armen Standorten lebenden Arten befassen, wie sie
die Wachstumsanalyse aufdecken kann (Poorter 1989, Lambers & Poorter 1992, Pons et al.
1994, van der Werf 1996). Nach den Ergebnissen dieser Veroffentlichungen erreichen auf
nihrstoffreichen Standorten lebende Arten eine hohere Wachstumsrate, weil sie diinnere, we-
niger dichte Blitter anlegen und so mit weniger Aufwand eine groflere Blattfliche pro Ge-
samttrockenmasse aufbauen konnen. Sie besitzen also eine hohere SLA und eine hohere LAR
als langsamwiichsige Arten. Die Produktivititsrate ihrer Blattflicheneinheit ist dabei, bedingt
durch die Blattanatomie, niedriger. Dieser Sachverhalt ist verantwortlich fiir die negative Kor-
relation von relativer Wachstumsrate RGR und Produktivititsrate der Blattflicheneinheit
NAR, die in diesen Studien gefunden wurde (Lambers et al. 1989, Konings 1989).

Nach diesen allgemeinen Vorbemerkungen, in denen der Zusammenhang zwischen den

in der funktionalen Wachstumsanalyse gebriduchlichen Verhiltnis- und Ratengroen und der
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Nihrstoffversorgung als prigendem Standortfaktor verdeutlicht wurde, sollen die eigenen
Ergebnisse diskutiert werden.

An den Anfang wird die Diskussion der Ozoneffekte unter heutigem CO, gestellt. Zwei
Faktoren sind dabei zu beriicksichtigen: Eine der beiden Kammerwiederholungen fiel auf-
grund eines Ozonunfalls aus. Es werden also eigentlich nur Kammereffekte beschrieben, die
auf einer geringen Wiederholungszahl beruhen. Leider beziehen sich die Gréen der funktio-
nalen Wachstumsanalyse LAR, LWR, NAR auf die oberirdische Trockenmasse. Nur wenn die
SproB:Wurzel-Allometrie sich nicht verschob, sind behandlungsabhingige Unterschiede fiir
die frithe Ontogenie (lineare Allometrie bis Tag 55) korrekt wiedergegeben. In A-NF1,5
konnte wegen des Kammerausfalls keine Analyse der Allometrie durchgefiihrt werden und fiir
A320-NF1,5 bestehen Zweifel, ob sich die Allometrie verschob. Bei einem ungefdhren
SproB:Wurzel-Verhiltnis von 10:1 zur Endernte werden die so eingefiihrten Fehler natiirlich
mit der Zeit vernachlédssigbar.

Die Ozonreaktion hatte hier einen dreiphasigen Verlauf:

Phase 1 (Tag 33-40) erreichten die Pflanzen schon mit einer geringeren oberirdischen
Trockenmasse, sei es als Folge verschiedener Kammertemperaturen, sei es als Folge einer
friihen Ozonschéadigung (vgl. Kapitel IV.2.2). Vor Eintritt in diese Phase traten hohe Ozon-
konzentrationen an Tag 9 und 10 auf — mit Ozonstundenmitteln oberhalb von 80 nmol mol™,
die zu einer Ozonschidigung gefiihrt haben konnten. In Phase 1 besallen ozonbehandelte
Pflanzen eine hohere LAR und eine hohere SLLA als Kontrollpflanzen. Eine Auftragung der
LAR bzw. SLA gegen die oberirdische Trockenmasse (nicht gezeigt) erwies, da3 dies kein
GroBeneffekt war. Wie oben fiir die schnellwiichsigen Species ausgefiihrt, setzte diese Reak-
tion die ozonbehandelten Pflanzen in die Lage, trotz geringerer TM annihernd gleiche abso-
lute Wachstumsraten wie Pflanzen der A-NF-Behandlung zu erreichen. Dies konnte man nach
Larcher (1994a, S.256, Abb. 6.1) deuten als vollstindige Erholung auf einen zuriickliegenden
OzonstreB. In Kenntnis der GesetzmiBigkeiten pflanzlichen Wachstums (vgl. Kapitel
[L/IV.2.2) mul man diese Sichtweise jedoch ablehnen. Wenn kleinere Pflanzen — absolut
gesehen — gleich schnell wachsen, handelt es sich um eine aktive Reaktion, die iiber eine
Erholung hinausgeht. Die Relative Wachstumsrate ozonbehandelter Pflanzen war in dieser
Phase jedenfalls hoher, so gesehen wuchsen diese Pflanzen also besser. Die Reaktion war je-
doch insgesamt nur von kurzer Dauer, weil innerhalb der Phase 1 bei A-NF und A-NF1,5 ein

Trend zur Egalisierung von SLA und LAR bestand.
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Mit Tag 40 traten die Pflanzen in Phase 2 (Tag 40-70) ein, die gekennzeichnet war durch
ein Absinken von Blattfliche, LAR und SLA (nicht signifikant) der Ozonbehandlung unter
die der Kontrolle und durch einen Anstieg der NAR (,,intermedidr* in Ergebnis 2,34 der
Kurzzusammenfassung). Eine solche Reaktion dhnelt derjenigen von langsamwiichsigen Ar-
ten in den Studien der Kapiteleinleitung und hatte entsprechende Konsequenzen fiir das
Wachstum. Nach Larcher (1994a, S.255ff.) miite man fiir diese Zeitspanne einen Ozonstref3
diagnostizieren. Im Widerspruch dazu féllt der Beginn der Phase aber in eine Zeit niedriger
Ozonkonzentrationen. Hohe Konzentrationen fanden sich witterungsbedingt erst wieder zwi-
schen Tag 55 und der Erntereife. Die soeben skizzierte Reaktion der Weizenpflanzen wird fiir
die Ozonaufnahme und Ozonentgiftung bestimmte Folgen haben. Dijkstra (1989) nimmt
Stellung zu den moglichen Ursachen, die einer Reduktion der SLA zugrundeliegen konnen. In
Frage kommen eine Akkumulation von Kohlenhydraten in den Blittern sowie eine Zunahme
der Blattdicke und/oder ~dichte. Ein Einflul der Blatt-Kohlenhydrate auf die SLA ist nach
Kapitel I11.2.5.6 wahrscheinlich vernachlissigbar ist. Insofern 146t sich der SLA-Effekt wohl
zum grofiten Teil auf eine Zunahme der Blattdicke und/oder ~dichte zuriickfiihren. Eine Zu-
nahme der Blattdicke und/oder der Blattdichte konnte einen Einflufl auf die GroBe interner
Oberfliachen, auf das Verhiltnis Spaltoffnung/interne Oberfliche haben, und so den blattfla-
chenbezogenen Ozonflu modifizieren. Die Blitter sind wohl stickstoffreicher gewesen, er-
sichtlich an der hoheren NAR. Wahrscheinlich als Folge des NAR-Anstiegs, respektive Pho-
tosynthese-Anstiegs, standen den Blittern fiir Reparaturen entstandener Ozonschiden mehr
energiereiche Verbindungen zur Verfiigung (vgl. Kapitel II1.2.5.6 zu den Kohlenhydratgehal-
ten). Moglich wire auch eine bessere Ausstattung der stickstoffreicheren Blétter mit Reparatu-
renzymen. Diesen Argumenten zufolge miissen die Verdnderungen als eine Schutzreaktion
des Weizens vor Ozon gesehen werden. Diese Schutzreaktion verursachte den Weizenpflan-
zen physiologische Kosten (vgl. Bazzaz 1997) und wurde von ihnen mit geringerem Wachs-
tum erkauft. Auffillig war die stdrkere Beeintrachtigung der Blattflichenentwicklung in
A-NF1,5; -Diingung mit stidrkerer Reduktion der SLA — ein Befund, der einerseits die obige
Argumentation bestitigt und andererseits eine wichtige O3 x N-Interaktion verdeutlicht.

Die Phase 3 (Tag 70 - Ende) war durch das kompensatorische Wachstum der Nebentriebe
(vgl. Kapitel IV.2.5.1) geprigt, das auch signifikante Auswirkungen auf die LAR, LWR hatte.
Unerwartet war das Zuriickfallen der NAR ozonbehandelter Pflanzen gegeniiber der Kontrolle
in dieser Phase (Ergebnis 4 der Kurzzusammenfassung), dessen Ursache im folgenden erldu-

tert werden soll. Die plausibelste Erkldrung fiir das Verhalten ist, dal an den spitwachsenden
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Nebentrieben aufgrund des Bestandes-Beschattungseffektes eine geringere Photosyntheselei-
stung erbracht wurde. Das Verhalten der NAR war in dieser Phase allerdings stark geprigt
durch die Ahrenphotosynthese (siehe unten). Als Ursache wire somit auch eine niedrigere
Ahrenphotosynthese an den nachwachsenden Nebentrieben denkbar.

Ozonwirkungen unter erhohtem CO, unterschieden sich von denen unter heutigem CO,
in mehrfacher Hinsicht, aber es gab auch Ahnlichkeiten mit der Phase 2 in A-NF1,5, was die
Steigerung der NAR und das Absinken der SLA anbelangt (Ergebnis 2,4 der Kurzzusammen-
fassung). Keine Beeintriachtigung des Wachstums durch Ozon fand hier in der frithen Ontoge-
nie statt. Dabei ist aber zu beachten, dal Pflanzen in A320-NF schon schlechter gewachsen
waren als in A-NF. Die oben beschriebenen frithen Veridnderungen von LAR und SLA blieben
ebenfalls (besonders in der ,,+Diingung®) aus. Ergo existierte eine Phase 1 der Ozonreaktion
nicht. Reaktionen, wie sie fiir Phase 2 in A-NF1,5 typisch waren, fanden auch unter erhohtem
CO, statt, aber wiederum in diingungsspezifischem Ausmafl (O3 x N-Interaktion). In der
»+Dlingung® fand sich die geringste Reduktion der SLA und als wichtiger Unterschied zu
allen anderen Ozonbehandlungen eine reduzierte LWR (Ergebnis 1 der Kurzzusammenfas-
sung), d.h. es wurde von diesen Pflanzen weniger in Blatttrockenmasse investiert. Die oben
als Schutz interpretierte Reaktion blieb also weitgehend aus. Moglicherweise geschah deshalb
in A320-NF1,5; +Diingung keine Kompensation. Vielleicht war dies auch die wichtigste Ur-
sache fiir die signifikante Reduktion von oberirdischer Trockenmasse und Ertrag zur Endern-
te. In der ,,-Diingung* hatten Phase 2-Verdnderungen (reduzierte SLA, LAR) trotz fehlenden
kompensatorischen Nebentrieb-Wachstums kaum Einflu3 auf die Oberirdische Trockenmasse
und Ertrag der Endernte. Daraus 148t sich der Schluf} ziehen, daf} ein stirkerer Zuwachs der
NAR hier entgegenwirkt haben muB.

Die vorliegende Untersuchung ist der erste Versuch, sdmtliche Konzepte der funktionalen
Wachstumsanalyse auf ozonbehandelte Pflanzen anzuwenden. Fiir einen Vergleich fehlen
somit Experimente weitgehend. Auf jeden Fall erscheint Allen’s Argumentation, der Stomata-
schlufl unter erhohtem CO, schiitze vor Ozon (Allen 1990) und 16se eine Interaktion aus, vor
dem Hintergrund der hier gewonnenen Ergebnisse zu einfach; sie trifft hier einfach nicht zu.
Mit Mooney & Winner’s Konzepten, wie Ozon das Allokationsgeschehen modifiziert (Moo-
ney & Winner 1989), lassen sich die Ergebnisse ebenfalls nicht zur Deckung bringen, obwohl
die Erhohung der Ozonkonzentration hier massive Auswirkungen auf die Allokation hatte.

Bevor eine Diskussion des Verhaltens in der hochsten CO,-Stufe begonnen wird, soll

kurz auf A160-NF eingegangen werden, denn es traten hier dhnliche Reaktionen auf wie unter
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Ozon (Phase 1,2). Beide A160-NF-Kammern waren gegeniiber dem MeBcontainer gelegen
und sogen ihre Luft von da an. Die Kammern konnten folglich iiber Leckagen aus dem Con-
tainer ozonbeeinfluft gewesen sein. Stundenmittel der Ozonkonzentration lagen in den beiden
Kammern am Tag 11 mit 60 nmol mol™ fiir 6 Stunden um 20 nmol mol™ héher als in den an-
deren Kombinationsbegasungen, dies zeigte eine vergleichende Analyse. Dieses einmaliges
Ozonereignis, das den Keimling friih in der Ontogenie traf, miite lebenslange Auswirkungen
gehabt haben. Andernfalls wire das Verhalten unversténdlich.

Die hochste CO,-Stufe bewirkte fast iiber den gesamten Expositionszeitraum eine Forde-
rung der Produktivititsrate einer Blattflicheneinheit NAR um einen konstanten Betrag (Er-
gebnis 4 der Kurzzusammenfassung). Auf den ersten Blick deutet dieses Resultat auf ein
Fehlen von Photosyntheseakklimation hin. Es steht damit im Widerspruch zu Ergebnissen der
physiologisch/biochemischen Ebene. Kernparameter der A/c;-Kurven waren ja linear von dem
Blatt-N-Gehalt abhéngig; damit war auch die Photosynthese (wahrscheinlich linear) abhéngig
vom Blatt-N-Gehalt. Stickstoffkonzentrationen der Blitter aber waren in der spédten Ontogenie
niedriger, und es muf} folglich zu einer Inhibition der Photosyntheserate gekommen sein. We-
gen des ansteigenden Verlaufs sank die relative Forderung der NAR durch CO, moglicher-
weise mit der Zeit ab. Mit dieser Annahme liee sich der Widerspruch auflésen. Das Problem,
daBl in der Grole NAR filschlich der Blattflache alle Assimilation zugeschrieben wird (Er-
gebnis 4 der Kurzzusammenfassung), steht jedoch einer schliissigen Interpretation entgegen.
Das Problem ist ebenfalls bedeutsam, will man kldren, wie die spite signifikante Férderung
der NAR in der ,,-Diingung* gegeniiber der ,,+Diingung* zustandekam (Ergebnis 4 der Kurz-
zusammenfassung), zumal hierbei oben beschriebene Korrelationen verletzt wurden. In
A320-NF hatten namlich zu dieser Zeit schlecht gediingte Pflanzen eine hohere NAR, SLA,
aber eine geringere LAR, LWR als gutgediingte (vgl. Ergebnis 1-4 der Kurzzusammenfas-
sung). Nimmt man die Ergebnisse ,fritherer Abfall der Blattfliche in der -Diingung®* und
(trotzdem) zu gleicher Zeit ,fast identische Absolute Wachstumsraten fiir die Oberirdische
Trockenmasse im Diingungsvergleich* hinzu, bleibt nur der Schluf, da die Ahrenphotosyn-
these in der ,,-Diingung* hohere Werte erreichte. Dies konnte durch eine N-Umverteilung aus
seneszent werdenden Bléttern zugunsten der Spelzen in der ,,-Diingung* erfolgt sein. Insge-
samt machen die Befunde aufmerksam auf die Rolle der Spelzenphotosynthese als zeitlich
gesehen letzte Moglichkeit, die Kornfiillung zu regulieren.

In der CO,-Verdopplung wurde indes eine hohere NAR erreicht, ohne dal SLA und LAR

die kapiteleingangs beschriebenen Gegenbewegungen machten, d.h. Korrelationen der Raten-
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und VerhiltnisgroBen wurden im Vergleich heutiger/verdoppelter CO,-Konzentration ge-
sprengt.

DaBl sich in der spidten Ontogenie die spezifische Blattfliche SLA in A320-NF,
+Diingung gegeniiber heutiger CO,-Konzentration wenig verdnderte und es in der
»-Dlingung* sogar zu einem Anstieg der SLA kam (Ergebnis 2 der Kurzzusammenfassung),
ist bemerkenswert und widerspricht Literaturbefunden. Gemeinhin besteht ndmlich eine posi-
tive Korrelation zwischen SLA und N-Konzentration in der Pflanze (McDonald 1989).
McDonald interpretiert dieses Verhalten als Reaktionsmoglichkeit der Pflanze, bei geringer
N-Versorgung den Stickstoffgehalt pro Blattflicheneinheit aufrechtzuerhalten. Obwohl Fah-
nenblitter, bezogen auf die Trockenmasse, hier eine um 16-24% reduzierte Maximalkonzen-
tration an Stickstoff aufwiesen, reagierten die Pflanzen gleichzeitig nicht oder sogar entgegen
der Erwartung mit ihrer SLA. Der Konzentrationsabfall bezogen auf die Blattfliche war somit
noch groBer. Im Widerspruch zu McDonald (1989, siehe oben) versuchten Weizenpflanzen
bei geringer N-Versorgung unter erhohtem CO, also nicht, den Stickstoffgehalt pro Blattfla-
cheneinheit aufrechtzuerhalten. Hiufig wurde eine vermehrte Akkumulation von Kohlenhy-
draten in den Blittern unter erhhtem CO; fiir einen SLA-Riickgang verantwortlich gemacht
(Poorter 1993). Im Gegensatz dazu verdoppelte die hochste CO,-Stufe hier anndhernd die
Konzentration wasserloslicher Kohlenhydrate in Fahnenbléttern, ohne daB3 die SLA anstieg
(,,#Diingung®). Auch fiir Weizen ist ein SLA-Riickgang dokumentiert (Neales & Nicholls
1978, du Cloux et al. 1987, beides Untersuchungen unter kontrollierten Bedingungen). In
Open-Top-Kammer-Experimenten zeigte sich die SLA hingegen unverindert oder gesteigert,
speziell was Fahnenblitter anbelangt (unverdndert: Hocking & Meyer 1991, Mulholland et al.
1997; gesteigert: Weigel et al. 1994, Sorte Turbo). Damit steht das in diesem Experiment ge-
wonnene Ergebnis in Ubereinstiimmung. Insgesamt 148t sich die CO,-Reaktion anhand der
Ergebnisse in den VerhiltnisgroBen nicht als eine Reaktion auf einen CO,-induzierten
N-Mangel verstehen. Sie steht vielmehr im Zusammenhang mit dem geédnderten
Blatt-N-Bedarf unter erhéhtem CO, (siehe oben).

Weizenpflanzen zeigten unter erhohtem CO, (A320-NF) oberirdisch eine veridnderte Al-
lokation. Dieses Verhalten widersprach der Erwartung. Die wenigen Autoren, die sich dazu
duBern, vertreten die Ansicht, dafl sich die oberirdische Allokation durch CO, nicht ver-
schiebt. Hier ergaben sich unter erhohtem CO, in A320-NF diingungsbedingte Unterschiede
in der LWR mit absinkendem Verhiltnis in der ,,-Diingung®, zuriickzufiihren auf die in dieser

Behandlung hohere SLA (Ergebnis 1,2 der Kurzzusammenfassung). Im Zusammenhang mit
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den Kohlenhydratergebnissen in Fahnenblittern der Haupthalme (Kapitel I11.2.5.6) sind die
Effekte auf die LAR in A320-NF, +Diingung interessant. Die in dieser Behandlung aufgetre-
tene Bestockungsforderung stellte gemaf Ergebnis 3 der Kurzzusammenfassung eine Investi-
tion dar, die voriibergehend zu einer reduzierten LAR fiihrte und erst spiter in Form von mehr
Blattfliche und hoherer LAR riickerstattet wurde. Diese Reaktion hétte nach der Kapitelein-
leitung auch in der spdten Ontogenie noch zu einer hohen CO,-Wachstumsforderung fithren
miissen, wenn dem nicht physiologische Grenzen gesetzt waren.

Auf der physiologischen Ebene sprechen die abgesunkenen Stickstoffgehalte der Fahnen-
blitter in Verbindung mit der Stickstoffabhingigkeit der Kernparameter des Photosynthese-
modells (vgl. Kapitel III./IV.2.5.5) fiir eine stickstoffbedingte Hemmung der blattflichenbe-
zogenen Photosyntheserate in der hochsten CO,-Stufe. Verschiedene Ergebnisse der Organ-
wachstumsebene, aber auch Befunde zur SLA (Ergebnis 2 der Kurzzusammenfassung) deuten
ferner auf eine noch stirkere durch ein Quellen:Senken-Ungleichgewicht bedingte Hemmung
der blattflichenbezogenen Photosyntheserate hin (vgl. dazu auch Kapitel IV.2.4.1). Es lagen
also hochstwahrscheinlich physiologische Grenzen vor.

Poorter (1993) hat gleichfalls den Einflul verdoppelter CO,-Konzentration auf die hier
vorgestellten Parameter der Wachstumsanalyse untersucht. Er tat dies allerdings nur iiber ei-
nen Zeitraum von 17 Tagen hinweg. Er exponierte fiir die Untersuchung Keimlinge von 10
Species mit unterschiedlicher relativer Wachstumsrate unter kontrollierten Bedingungen
(Nihrlosung, Tageslinge: 14 Stunden, PhotonenfluBdichte: 270 pmol m™ s™). Die NAR er-
hohte sich in Poorter’s Studie um 19%, die LAR sank um 6,5% und die SLA um 8% ab. Nach
Poorter sorgte ein erhohter Kohlenhydratgehalt in Blittern fiir den SLA-Abfall. Angesichts
der geringen Lichteinstrahlung erscheint dies allerdings zweifelhaft. Die Allokation in Blatt-
trockenmasse (LWR) erwies sich in dieser Studie als unbeeinflufit vom CO,. Damit reagierten
die genannten Parameter ganz anders als in der hier vorliegenden Studie. Diese Diskrepanz
der CO,-Reaktion beruht sicherlich z.T. auf dem Unterschied ,,Kontrollierte Bedingun-

gen‘-, Freilandnahe Bedingungen®.
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1V.2.5.3 Der Gaswechsel von Bliittern und Ahren

Kurzzusammenfassung:

1. Bei der Weizensorte Nandu kam es unter feuchten Bedingungen zu einer starken Forderung
der Blattphotosynthese durch erhhtes CO, um 7,5 umol m? s in der +Dgg. und um 5
umol m” s in der -Dgg.. Unter trockenen Bedingungen schlossen unter erhdhtem CO, die
Stomata soweit, da nur in der +Dgg. noch eine Steigerung der Assimilationsrate um 4,2
umol m™? s festgestellt wurde.

Unter heutiger CO,-Konzentration trat in der -Dgg. eine stomatire Kompensation auf. Die
Pflanzen arbeiteten mit weiter gedffneten Stomata und hoherer Substratkonzentration am
Carboxylierungsort und erreichten so dieselbe wie bzw. eine hohere Photosyntheserate als
in der +Dgg. (bei hoherer Transpirationsrate).

In A-NF1,5 zeigte sich die Photosyntheserate durch Ozon unter den trockenen Mef3bedingun-
gen (nur hier lagen MeBwerte vor!) geringfiigig verindert (-1 umol m™ s™). Ein Stomata-
schluf} fehlte in der Kombinationsbegasung mit erhohtem CO, und Ozon, entsprechend
forderte Ozon dort die Photosynthese

2. CO, forderte in der +Dgg. nur die maximale Blattassimilation der Sorte Minaret um 12,5
umol m™ s™'. In der -Dgg. forderte CO, die Photosynthese in einem groBeren Bereich; die
Steigerung war mit 11,5 pmol m™ s” maximal fiir hochste Photosyntheseraten. Begleitet
war die Photosyntheseforderung in beiden Diingungsstufen von einem CO;-induzierten
StomataschluB3.

In beiden CO,-Stufen lag die Photosyntheserate in der -Dgg. tiefer (0-5 umol m™? s). Die
grofere Stomataleitfahigkeit in der -Dgg. stellt eine Gegenreaktion dar, die nicht ausrei-
chend war, ein Absinken der Photosynthese zu verhindern.

Unter AuBlenluft-CO, fithrte Ozonbegasung zu einem Absinken der Photosynthese um 0-2
umol m~ s™' und zu einem StomataschluB. Dagegen erhdhte Ozon stomatire Leitfihigkeit
und Photosyntheserate (+ 0-3 umol m™ s™) unter erhdhtem CO,.

3. Die Ahrenphotosynthese bei der Sorte Minaret war gepriigt durch die Atmungsprozesse der

Kérner: Der Lichtkompensationspunkt betrug 200-400 uE m™ s und das Verhiltnis Re-
spiration/lichtgesittigte Photosynthese 1:1,75.
Eine Reduktion maximaler Stomataleitfahigkeiten trat bei CO,-Anreicherung auf — stirker
in der +Dgg., schwiicher in der -Dgg.. Erhohtes CO, forderte die Ahrenphotosynthese nur
in der -Dgg. um ca. 8 nmol CO, s™'. Ozonbegasung fiihrte in A-NF1,5 zu einem massiven
Stomataschlu} und reduzierter Photosynthese, in A320-NF1,5 dagegen zu einem leichten
Stomataschlu3 ohne Folgen fiir die Photosynthese.

Will man die Auswirkung erhohter Kohlendioxidkonzentration auf die Photosynthese-
leis-tung erfassen, stehen prinzipiell zwei Vorgehensweisen offen. Entweder nimmt man
A/ci-Kurven auf, paflt ein kombiniertes Photosynthese-/Stomata-Modell an und vergleicht die
Modellparameter (z.B. Harley et al. 1992) oder man vergleicht Photosyntheseraten bei der
jeweiligen Wachstums-CO,-Konzentration. Bei der zuletzt genannten Praxis sieht man sich
konfrontiert mit der Fiille von Problemen, die mit Gaswechselmessungen im Feld verbunden
sind (Watts 1977, Schulze & Hall 1982). Die miteinander korrelierenden Gaswechselparame-
ter, Photosyntheserate und stomatédre Leitfahigkeit (Schulze & Hall 1982), sind abhéngig von
dem Systemzustand (Blattwasserpotential, Blatt-N-Gehalt, evtl. Blattkohlenhydratgehalt,
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Losch & Schulze 1994, Fichtner et al. 1994, Pereira 1994) und neben der CO,-Konzentration
(Morison 1987, Long et al. 1993) von einer Reihe variabler, zudem untereinander abhédngiger
Umweltfaktoren (Lichteinstrahlung, Temperatur, Wasserdampfsittigungsdefizit, Sharkey &
Ogawa 1987, Larcher 1994b, Cowan 1994). Gaswechselparameter sind aus diesem Grunde
hochvariabel. Das Photosyntheseverhalten gegeniiber dem komplexen Faktorenbiindel wird
dabei vom Reaktionsverhalten gegeniiber Anderungen eines einzelnen Faktors abweichen
(Larcher 1994a). Um iiberhaupt quantitative Aussagen machen zu konnen, sind folgende ein-
ander ergidnzende Strategien zu verfolgen: Einschrinken des Datensatzes (auf Lichtsitti-
gungsmessungen), Aufsplitten des Datensatzes (feucht-kiihle versus trocken-heile MeBbedin-
gungen) und die Anwendung verteilungsunabhédngiger graphischer Vergleiche, wie von
Chambers et al. (1983) beschrieben. Letzten Endes sind alle genannten Strategien nur ,,Kriik-
ken* fiir den Umgang mit der hohen Variation der MeBwerte. Ihnen ist der Einsatz eines kom-
binierten Photosynthese-/Stomata-Modells unter Einbeziehung aller relevanten Faktoren in
jedem Fall vorzuziehen.

Insgesamt sind die hier vorgestellten Ergebnisse mit Vorsicht aufzunehmen, vor allem
weil liber den Systemzustand zu den einzelnen MefBzeitpunkten 1994 kaum Informationen
vorlagen. Angesichts der Hitze und Lufttrockenheit in den Kammern, die offenbar auf die
Ergebnisse Einflul nahmen (Ergebnis 1 der Kurzzusammenfassung, CO,-EinfluB}), ist es pro-
blematisch, daf} iiber das Blattwasserpotential nichts bekannt war. Was niitzt es, fiir die ver-
schiedenen Diingevarianten Unterschiede im Photosynthesevermégen festzustellen und sie
nicht, wie bei den A/c;-Kurven versucht, auf unterschiedliche Blatt-N-Gehalte beziehen zu
konnen. Die Datenstruktur erschlof sich deshalb zum Teil erst bei Anwendung des kombi-
nierten Photosynthese-/Stomata-Modells (siehe Kapitel 1V.2.5.5). Die Schranke zwischen
Blattphotosynthese und Wachstum kann ohnehin letztlich nur das zeitliche Integral eines Be-
standesgaswechsel-Modells (Beyschlag et al. 1994) in Verbindung mit einem Allokationsmo-
dell (Farrar 1989, Bastow-Wilson 1988 zit. in Fichtner et al. 1994) {iberwinden.

Nach diesen einleitenden Worten soll mit der Besprechung der Blattgaswech-
sel-Ergebnisse begonnen werden.

Obwohl es vermutlich in der MeBperiode bereits zu einem Abfall des Blatt-N-Gehalts
unter erhohtem CO, gekommen war, zeigten die Weizenpflanzen eine CO,-bedingte Stimula-
tion der Blattphotosyntheserate (Ausnahme: Sorte Nandu ,,-Diingung® bei Lufttrockenheit).
Weil sich die Verteilungstypen der Gaswechseldaten in den beiden CO,-Varianten dhnelten,

gelang es bei der Sorte Nandu, ,,zuverldssige® (siehe oben) quantitative Aussagen zum
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CO,-Einflu} auf die Photosyntheserate zu machen. Entgegen der Erwartung, daB3 es bei
CO,-Verdopplung zu einer relativen Steigerung der Nettoassimilation um 20-75% kommt
(Stitt 1991, Long et al. 1993), wurde bei Nandu eine Absolutsteigerung der Assimilation im
,Feld* festgestellt, die aber in der erwarteten GroBlenordnung lag (Ergebnis 1 der Kurzzu-
sammenfassung). Bei der Sorte Minaret konnten wegen der unterschiedlichen Verteilung der
Datensitze keine eindeutigen quantitativen Aussagen getroffen werden, die Photosynthese
war in A320-NF aber immer hoher als in A-NF (Ergebnis 2 der Kurzzusammenfassung). Wie
in der Literatur zum CO,-Einflu3 auf den Wasserhaushalt vielfach beschrieben (Morison
1987, Lawlor & Mitchell 1991, Eamus 1991, Tyree & Alexander 1993) war die Photosynthe-
seforderung bei beiden Sorten begleitet von einem CO;-induzierten Stomataschlufl (Ergebnis
1,2 der Kurzzusammenfassung), welcher die Transpiration absenkte. Die Ergebnisse entspra-
chen insofern den Erwartungen. Ein Aufsplitten des Datensatzes machte fiir die Sorte Nandu
die Abhingigkeit der Photosynthesesteigerung und des Stomataschlules von der Trockenheit
der Luft deutlich. Tyree & Alexander (1993) weisen darauf hin, da3 im allgemeinen Pflanzen
unter (Trocken-)Stre3 den groflten Vorteil in Form von Wasserersparnis aus erhohtem CO,
zogen. Unter dem Gesichtspunkt des Gaswechsels waren die Kammerbedingungen, die hier
geherrscht haben, mit Sicherheit extrem: Hitze und Lufttrockenheit sollten fiir die Weizen-
pflanzen eine besondere Form der Belastung, des Trockenstresses (Schulze et al. 1987, Cowan
1994), darstellen. Infolgedessen stand fiir die Sorte Nandu bei Lufttrockenheit die Wasserer-
sparnis im Vordergrund.

Unerwartet war die mehrfach auftretende hohere Stomataleitfihigkeit der ,,-Diingung*
(Ergebnis 1,2 der Kurzzusammenfassung), denn die Stomataleitfdhigkeit korreliert im allge-
meinen ebenso wie die Photosyntheserate positiv mit dem Blatt-N-Gehalt (Sage & Reid
1994). Eine Interpretation des Diingungseinflusses auf den Gaswechsel ist aber letztlich un-
durchfiihrbar, weil aus dem Jahr 1994 lediglich fiir die ,,+Diingevariante* der Sorte Minaret
Blatt-N-Gehalte iiber die Zeit vorliegen. Der Diingeeinflul auf die Stomatadffnungsweite
bleibt somit ungeklirt.

Eine Erhohung der Ozonkonzentration schidigte 1994 unter der CO,-Konzentration von
heute nur unwesentlich den Photosyntheseproze, wihrend Ozonerhohung unter erhhtem
CO; sogar eine Forderung der Photosynthese bewirkte (Ergebnis 1,2 der Kurzzusammenfas-
sung). Diese Resultate stehen ganz klar im Widerspruch zu dem extrem schidigenden Potenti-
al des fiir die Ozonerhthung berechneten AOT40-Wertes von 60 ppm h (siehe dazu Fuhrer et
al. 1997). Ein Widerspruch besteht aber auch zu Literaturbefunden (allgemein: Pell et al.
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1994b; Weizen: Nie et al. 1993, Farage & Long 1995, Meyer et al. 1997). Vor allem die For-
derung der Nettoassimilation in A320-NF1,5 bestitigt andererseits Ergebnisse der funktiona-
len Wachstumsanalyse an der Sorte Minaret aus dem Jahr 1995 (vgl. Kapitel
IV.2.5.1/1V.2.5.2). Zudem zeigen die Minaret-Ergebnisse aus dem Jahr 1995 eindeutig, wie
wichtig eine simultane Betrachtung von Blattflichenentwicklung und Produktivititsraten —
auch im Hinblick auf die Interpretation von Gaswechselmessungen — sein kann. Fiir eine
griindliche Interpretation des Ozoneinflusses auf die Photosynthese fehlen wiederum Daten zu
den Blatt-N-Gehalten (siche oben). Das Fehlen einer Stomataschlureaktion, wie sie bei bei-
den Sorten in A320-NF1,5 auftrat, ist wohl eher im Zusammenhang mit der bekannten positi-
ven Korrelation von Photosynthese und Stomataleitfihigkeit (Schulze & Hall 1982) zu sehen.
Gerade Arten aus dem Spektrum der Nahrungspflanzen haben im Gegensatz zu Biumen in
Ozonbegasungsexperimenten durchgingig eine Reduktion der Stomatadffnungsweite gezeigt
(Grtiters et al. 1995). Im Widerspruch dazu steht das hier prisentierte Ergebnis.

Im folgenden soll die Ahrenphotosynthese diskutiert werden.

Reproduktive Strukturen konnen eine betrdchtliche photosynthetische Aktivitit aufwei-
sen (Korner 1994, Bazzaz 1997). In den meisten Fillen iibersteigt die photosynthetische Akti-
vitit aber nicht die lokale Nachfrage nach Assimilaten, es kommt also nicht zum Assimilatex-
port (Korner 1994). In Weizenihren sind es die Spelzen, die Photosynthese betreiben. Nach
Evan’s Resultaten (Evans & Rawson 1970, zit. in Evans & Wardlaw 1996) trigt die Spelzen-
photosynthese, je nachdem, ob die Spelzen grannenlos oder begrannt sind, zur Kornfiillung
einen Anteil von 20-33% bei. Solch eine Rechnung konnte fiir die Sorte Minaret nicht aufge-
macht werden, da es nicht moglich war, das Verhalten der Spelzen iiber die gesamte Dauer
ithrer photosynthetischen Aktivitdt zu integrieren. Das Ausmal} der (maximalen lichtgeséttig-
ten) Photosynthese einer gesamten Ahre 1Bt sich aber verdeutlichen, indem man mit der ge-
samten (maximalen lichtgesittigten) Nettoassimilation eines durchschnittlichen Fahnenblattes
(Einzelfahnenblattfliche zur Bliite) vergleicht. Das errechnete Verhiltnis Ahrenphotosynthese
zu Fahnenblattphotosynthese bewegte sich zwischen 35% und 75%. Nach Evans & Wardlaw
(1996) soll die Ahrenphotosynthese mit der Fahnenblattphotosynthese in der GroBenordnung
vergleichbar sein. Dies findet sich hier bestitigt. Die Funktion der Spelzenphotosynthese be-
steht hauptsichlich in der Refixierung des von den Kornern abgeatmeten Kohlendioxids
(Evans & Wardlaw 1996, Bort et al. 1996). Damit steht das hier gefundene Verhiltnis Dun-
kelatmung/lichtgesittigte Ahrenphotosynthese von 1:1,75 (Ergebnis 3 der Kurzzusammenfas-

sung) in Ubereinstimmung.
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Zu den Behandlungseffekten auf den Ahrengaswechsel 148t sich wenig sagen. Soweit mir
bekannt ist, fehlen bislang Untersuchungen zum CO,-EinfluB auf den Ahrengaswechsel. Die
alleinige CO,-Forderung der Ahrenphotosynthese in der ,,-Diingung* legt in Analogie zu den
deutlichen Stickstoffeffekten auf die Blattphotosynthese den Schlu3 nahe, da3 in A320-NF,
-Diingung die Stickstoffallokation in Richtung Spelzen gefordert war. Eine Beziehung zu Er-
gebnissen der im Jahr 1995 durchgefiihrten Wachstumsanalyse besteht diesbeziiglich. Stick-
stoffgehalte der Spelzen wurden jedoch nicht bestimmt. Bei einer Diskussion der Stoma-
taeffekte muB man auf die methodischen Probleme der Ahrengaswechselmessung eingehen.
Ahren sind komplexe Strukturen mit vielen gering dimensionierten Zwischenriumen. Spelzen
beispielsweise umschlieen parabolformig die Korner, um das bei der Kornatmung freige-
setzte Kohlendioxid zu refixieren (siehe Bort et al. 1996). Es erscheint fraglich, ob Grenz-
schichten in den Zwischenrdumen durch den Kuvettenventilator vollkommen abgetragen wur-
den, ob also wirklich Stomataleitfdhigkeiten gemessen wurden. Im Vergleich zum Blattgas-
wechsel wurden jedenfalls durchweg stirkere Wirkungen auf die Stomataleitfahigkeit nach-
gewiesen. Dies betraf sowohl die Wirkung erhohten Kohlendioxids (Fehlen einer
COs-bedingten Photosynthese-Forderung in A320-NF, +Dgg.) als auch diejenige erhdhter
Ozonkonzentration (A-NF1,5). Angesichts der Probleme und ungeklirten Fragen, die mit der
Ahrenphotosynthese verbunden sind, ist abschlieBend zu fordern, hier mehr Forschungsarbeit

Zu investieren.

1V.2.5.4 COz-Antwortkurven der Photosynthese

Kurzzusammenfassung:

1. Vor Kurvenaufnahme gemessene aktuelle Photosyntheseraten lagen auf der A/c;-Kurve.
Die dynamische Methode der Kurvenaufnahme mit dem geschlossenen System ist folglich
vertrauenswiirdig.

2. Eine P;-Limitation trat nur bei einer geringen Meftemperatur von 21°C auf; sie fand dort
erst bei einem c; oberhalb von 90 Pa statt.

3. In den A/c;-Kurven trat nach Wachstum unter erhohtem CO, keine Reduktion der CE bei
erhohter maximaler Photosynthese auf. Dies spricht gegen eine positive Akklimation der
Photosynthese von Weizen an erhdhtes CO,. Da die A/c;-Kurven nach Wachstum unter er-
hohtem CO, insgesamt kaum verdndert waren, ist davon auszugehen, da3 auch keine Ak-
klimation anderen Typs vorlag.

4. Die Reaktion der A/ci-Kurven auf Wachstum unter erhohtem Ozon war heterogen. Es trat
keine reine Reduktion der CE bei unverinderter maximaler Photosynthese auf. Die Befun-
de sprechen gegen eine RubisCO-Schidigung durch Ozon in jungen Blittern.




REAKTIONEN DER KOHLENSTOFFQUELLEN: CO2-ANTWORTKURVEN DER PHOTOSYNTHESE 233

Im Zentrum dieses Diskussionskapitels steht die langfristige CO,-Reaktion auf der physiolo-
gischen Integrationsebene. Es wurde insbesondere untersucht, ob Wachstum unter erhohter
CO,-Konzentration bei Weizenpflanzen langfristig eine Veridnderung der Blattphotosynthese, eine
sogenannte Photosynthese-Akklimation an erhohtes CO,, auslost. Wie in der Einleitung bereits
erwihnt, werden dazu Pflanzen, die langfristig unter erhhtem CO, gewachsen sind, verglichen mit
solchen, die kurzfristig (nur fiir die Gaswechselmessung) der erhohten Konzentration ausgesetzt
werden. Weil die Photosynthesekapazitidt mit dem Blattalter differiert, miissen zudem Blétter glei-
cher Altersstufe verglichen werden. Ergeben sich bei einem solchen Vergleich unterschiedliche
Blatt-Photosyntheseraten, konnen die Verdnderungen als Akklimation an erhthtes CO, gedeutet
werden. Das ist zugleich die einfachste mogliche Definition der Akklimation. In vielen Artikeln
wird Akklimation so verstanden. Etabliert hat sich, nicht den direkten Vergleich der Photosynthe-
seraten zu ziehen, sondern an den Blittern A/ci-Kurven aufzunehmen und diese zu vergleichen
(Sage 1994). Dies bietet den Vorteil, mechanistische Aussagen iiber die zugrundeliegenden Verin-
derungen in den Photosynthese-Teilprozessen machen zu kdnnen.

Die physiologische Ebene, auf der sich die Photosynthese-Akklimation an erhohtes CO, ab-
spielt, muf in der Vernetzung mit anderen Reaktionsebenen gesehen werden. Von zusammenfas-
senden Schriften wird im Zusammenhang mit Akklimation eine verwirrende Vielfalt von Reaktio-
nen auf verschiedenen Integrationsstufen diskutiert. Vorbereitend auf die eigene Diskussion, sollen
die teilweise in sich, teilweise untereinander widerspriichlichen Standpunkte der Reviews présen-
tiert werden. Die einzelnen Widerspriiche werden identifiziert, bestimmte, den verschiedenen Re-
views gemeinsame Standpunkte werden kritisch hinterfragt. Zum Schlufl wird versucht, dem Gan-
zen eine widerspruchsfreiere Sicht der Reaktionen auf den verschiedenen Integrationsstufen ge-
geniiberzustellen, die zudem die geduBerte Kritik beriicksichtigt.

Stitt (1991) schlief3t aus Literaturbefunden, daf3 die meisten Pflanzen eine allmihliche Inhibi-
tion der (Blatt-)Photosynthese wihrend der Akklimation an erhohtes CO, erfahren, und vertritt den
Standpunkt, daf} dafiir eine unzureichende Nachfrage nach Assimilaten durch Kohlenstoffsenken
— mit anderen Worten der Status der Kohlenstoffquellen und ~senken in der Pflanze — verant-
wortlich ist. Er unterscheidet zwischen direkter und indirekter Inhibition der Photosynthese. Die
direkte Photosynthese-Inhibition ist fiir Stitt gleichbedeutend mit einer Phosphat-Limitation. Im
Zusammenhang mit der indirekten Inhibition kommt es nach Stitt’s Ansicht zu reduzierten Gehal-
ten an Photosynthese-Enzymen. Auffillig ist, da Stitt, dessen Argumentation im iibrigen wider-
spruchsfrei ist, seine Begriffe und Argumente durchweg aus dem Kohlenstofthaushalt bezieht, den

Mineralstoffhaushalt aber nicht einbezieht.
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Webber et al. (1994) gehen dagegen von einer unter erhohtem CO, geénderten Kontrolle der
Blatt-Photosynthese aus, die zu einem gednderten Bedarf an Proteinen der Photosynthe-
se-Teilprozesse fiihrt. Sie sind der Auffassung, dal der Bedarf an RubisCO und an Photorespirati-
onsenzymen in dieser Situation erniedrigt ist, der Bedarf an Proteinen, beteiligt an
RuBP-Regeneration, dagegen erhoht. Webber et al. (1994) unterscheiden Akklimationsreaktionen
je nach Stickstoffversorgung und Quellen:Senken-Verhiltnissen. Bei Senkenlimitation der Photo-
synthese werden ihrer Ansicht nach s@mtliche Photosynthese-Enzyme abgebaut. Webber et al. un-
terscheiden hier offenbar nicht —wie Stitt (1991) — zwischen direkter und indirekter Photosyn-
these-Inhibition; sie kennen nur eine indirekte Inhibition. Bei Stickstoff-Limitation ,,kann‘ der in
RubisCO festgelegte Stickstoff durch Abbau freigesetzt werden. Entweder wird der Stickstoff dann
fiir Proteine der Regeneration des Ribulosebisphosphats und des Chloroplastenphosphats verwen-
det oder aber fiir ein verbessertes Senkenwachstum. Darin entspriiche eine Verwendung des Stick-
stoffs fiir Proteine der Regeneration des Ribulosebisphosphats und des Chloroplastenphosphats
einer Stickstoffumverteilung innerhalb der Photosynthese-Teilprozesse. Ein verbessertes Senken-
wachstum wire gleichbedeutend mit einer N-Umverteilung innerhalb der Pflanze. Webber et al.
vertreten jedoch die Ansicht, dal der RubisCO-Abbau letztlich durch erhthte Kohlenhydratgehalte
in den Blittern vermittelt wird. Damit fingt die Wirkungskette der Akklimation, wie bei Stitt
(1991), bei gestorten Kohlenstoffquellen:Senken-Verhéltnissen an und nicht, wie Webber et al.
formulieren, bei einer geiinderten Kontrolle der Photosynthese. Infolgedessen erscheint die Argu-
mentation von Webber et al. fragwiirdig. Die nach Webber et al. moglicherweise erfolgende Stick-
stoffumverteilung innerhalb der Photosynthese-Teilprozesse erscheint ebenfalls zweifelhaft, denn
sie wiirde paradoxerweise zu einer positiven Akklimation fithren und so die von Webber et al. als
Grundproblem an den Anfang gestellte Stickstoff-Limitation verstérken.

Nach Bowes (1991) ist es in Experimenten mit erhdhter CO,-Konzentration meistens langfri-
stig zu einer Photosyntheseinhibition gekommen. Verantwortlich dafiir ist — so Bowes — , daf
die RubisCO in ihrer Aktivitit herunterreguliert oder abgebaut wird. So werden nach seiner An-
sicht RubisCO-Aktivitdt und RuBP-Regeneration im Gleichgewicht gehalten. Zunéchst ist es si-
cherlich ein grundsitzlicher Irrtum anzunehmen, dafl sich RuBP-Regeneration und Ru-
bisCO-Aktivitdt zu irgendeinem Zeitpunkt im Ungleichgewicht befinden. Die Aktivitit der Ru-
bisCO hingt vielmehr direkt von der Konzentration des Substrates RuBP ab und damit von der
RuBP-Regeneration. Die RubisCO-Aktivitidt wird auch in normalen Pflanzen sofort herunterregu-

liert, wenn sie erhohten CO,-Konzentrationen ausgesetzt werden (vgl. Sage & Reid 1994). Als
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Ursache fiir eine Photosynthese-Inhibition kommt dieser Effekt erst in Frage, wenn die RubisCO in
Verbindung mit einer modifizierten Phosphat-Limitation stirker herunterreguliert wird.

Arp (1991) hat in seiner Untersuchung fiir die Photosynthese-Akklimation und die GroBe der
im Experiment verwendeten Topfe einen Zusammenhang nachgewiesen. Auch fiir Sage (1994)
tritt Akklimation als Photosynthese-Inhibition bevorzugt auf, wenn im Experiment zu kleine Topfe
verwendet wurden und/oder wenn ein Néhrstoffmangel auftrat. Pettersson & McDonald (1994)
duBern in ihrem Review iiber Stickstoff-Effekte auf die Akklimation, dal die Photosynthese unter
N-Mangel stirker geghemmt wird. Im Kontrast dazu stehen in gewissem Sinne die Ausfithrungen
von Sage & Reid (1994), fiir die der erniedrigte Kohlenstoffgewinn von N-Mangel-Pflanzen nor-
malerweise in stirkerem Malle aus der Reduktion von Blattfliche resultiert.

In der Literatur existieren also grundsitzlich zwei verschiedene Erklarungsansitze dafiir, wie
eine Photosyntheseakklimation unter erhhtem CO, entsteht. Die Autoren zusammenfassender
Artikel argumentieren teils iiber den Kohlenstoffhaushalt (Stitt 1991), teils tiber Stickstoffhaushalt
(Arp 1991, Sage 1994, Pettersson & McDonald 1994). Einzig Webber et al. (1994) unternahmen
aber bislang den Versuch, beide Argumentationen nebeneinander zu stellen. Angesichts der darin
enthaltenen Widerspriiche mutet dieser Versuch jedoch inkonsequent an. Wie sich die vielfdltigen
Verflechtungen von Kohlenstoffhaushalt und Stickstofthaushalt, die unter heutigem CO, auf der
physiologischen Ebene bestehen, unter erhohtem CO, verdndern, dariiber geben die Reviews kaum
AufschluB3. Zu denken wire in diesem Zusammenhang an Ergebnisse von Paul & Driscoll (1997),
die fiir vegetative Pflanzen eine grundlegende Verdnderung der Balance der Kohlenstoffquellen
und ~senken durch Stickstoffmangel beschrieben. Weil die Kohlenstoffskelette der Kohlenhydrate
nicht fiir N-Assimilation und Wachstum genutzt wurden, kam es in der Studie von Paul & Driscoll
(1997) zu einem Anstieg der Kohlenhydratkonzentrationen in bestehenden Blattern, d.h. in Koh-
lenstoffquellen (vgl. dazu auch Sage & Reid 1994).

In dem Diskussionsforum ,,sink strength®, 1993 in ,,Plant, Cell & Environment* erschienen,
wurde das Thema der ,,Kohlenstoffquellen und ~senken* differenziert angegangen (Farrar et al.
1993). Viele der Diskussionspartner (Farrar, Patrick, Wolswinkel) dufern, da3 das Konzept der
Quellen/Senken vor allem von Wissenschaftlern angenommen wurde, die sich mit der Zucht land-
wirtschaftlicher Nutzpflanzen beschiftigen. Diese Wissenschaftler haben es zu tun mit untereinan-
der konkurrierenden, reproduktiven Senken, die abhiingig sind von einer definierten Blattfliche als
Kohlenstoffquelle. Eine ganz andere Situation liegt in vegetativen Pflanzen vor. Einer der schirf-
sten Kritiker des ,,sink strength*“-Konzeptes, namlich Stitt, hat in seinem Diskussionsbeitrag ,,Sink

strength: integrated systems need integrating approaches‘ betont, daf} pflanzliches Wachstum ge-
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prégt ist durch ein sich permanent verdnderndes Mosaik wachsender und speichernder Organe.
Dies gilt in besonderem MalB3e fiir vegetative Pflanzen, in denen sich beispielsweise junge Blitter
— anfangs Kohlenstoffsenken — kurze Zeit spiter in Quellen verwandeln (zur ,,sink-source tran-
sition in leaves* siehe auch Turgeon 1989, van der Werf 1996). Auch Farrar unterscheidet die me-
ristematischen Senken als Orte des Wachstums in vegetativen Pflanzen von den reproduktiven
Senken generativer Pflanzen. Insgesamt wire daraus abzuleiten, daf die Verwendung der Begriffe
,,Kohlenstoffquellen und ~senken* auf generative Pflanzen eingeschrinkt werden sollte, wihrend
die Beschreibung der Prozesse in vegetativen Pflanzen eher iiber die Beziehung von Mineralstof-
faufnahme und organischer Stoffproduktion erfolgen sollte. Auch in generativen Pflanzen ist
der Stickstoff aber nicht génzlich zu vernachlissigen. Stitt (in Farrar et al. 1993) und Bazzaz (1997)
weisen z.B. darauf hin, daf in generativen Pflanzen die Kohlenhydratversorgung von Senken und
das Senkenwachstum unter anderem die Koordination des Kohlenhydrat-Zuflusses mit dem von
organischem Stickstoff voraussetzt.

Da eine Photosynthesehemmung zu einem Absinken der Wachstumsforderung fiihrt (Poorter
1993), ist es prinzipiell nicht einsichtig, warum ein solches Verhalten als Akklimation, als Anpas-
sung an erhohtes CO,, bezeichnet wird. Sage & Reid (1994) sind der Definition der Akklimation
gegeniiber ebenfalls kritisch eingestellt. Sie definieren Akklimation anders. Thre Definition lautet
sinngemil: ,,Langzeitreaktionen kdnnen sich binnen 10 Minuten einstellen, nachdem sich die Ver-
dnderung in der Umwelt ereignet hat, und bendtigen Tage bis Wochen um sich auszuprigen. Ver-
dnderte Genexpression, Umverteilung von Ressourcen innerhalb der Photosynthese-Teilprozesse
und morphologische Umwandlungen sind beteiligt an diesen Reaktionen, die typischerweise irre-
versibel sind und zu einem anderen Phénotyp fiihren. Langzeitreaktionen stellen eine Akklimation
dar, wenn sie das Uberleben in der verinderten Umwelt verbessern.* Fiir Sage & Reid (1994) ist
demnach lediglich die Photosyntheseverdnderung zum Positiven eine Anpassung, eine Akklimati-
on an erhohtes CO,.

Eine solche (positive) Akklimation an erhohtes CO, wurde bei Pflanzen seltener nachgewie-
sen (Sage et al. 1989, Sage 1994, Sage & Reid 1994, Webber et al. 1994). Makino (1994) vertritt in
einem Ubersichtsartikel die Meinung, da3 es keine solche, von ihm als optimal bezeichnete Ak-
klimation an erhohtes CO, gibt. Fiir seine Meinung fiihrt Makino folgende Griinde an: Erstens war
in den meisten Langzeitexperimenten kein spezifischer RubisCO-Abbau festzustellen, und zwei-
tens fiihrten erhohte Blattkohlenhydrate nicht zu einer Phosphat-Limitation der Photosynthese. Der
zweite Grund wird moglicherweise nur eingeschrinkt zutreffen. Azcon-Bieto (1983) haben z.B.

gerade in einem Kurzzeitexperiment an Weizen eine stirkere Phosphat-Limitation unter erhohtem
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CO, gefunden. Falls kurzzeitig mit erhohtem CO, begaste Pflanzen eine Phosphat-Limitation zei-
gen, langfristig begaste dagegen nicht, wire der Schlul3, der von Makino (1994) gezogen wird,
unzuldssig. Im Gegensatz zu Makino (1994) kommt Woodrow (1994) zu dem SchluB}, daf3 eine
optimale Akklimation an erhohtes CO, stattfindet. Woodrow stiitzt sich in seinem Review auf Er-
gebnisse aus Studien der Metabolischen FluBkontrolle. In diesen Studien fand sich mehrfach eine
N-Umverteilung von Photosyntheseproteinen, allerdings in Abhéngigkeit vom N-Status der Pflan-
ze.

Unter Einbeziehung der Kritik 148t sich abschlieBend die Reaktion auf erhdhtes CO, besser
strukturieren. So ist erhohtes CO, bei kurzzeitiger Begasung forderlich fiir Photosynthese und
Wachstum. Erhohtes CO, kann sich langfristig in einen Streffaktor verwandeln, in extremen Fal-
len als Konsequenz eines Ungleichgewichts zwischen Kohlenstoff- und Stickstofthaushalt bereits
in vegetativen Pflanzen und spéter als Konsequenz eines Ungleichgewichts zwischen Kohlenstoft-
quellen und ~senken. Fiir diese Phase, unabhiingig davon, wann in der Ontogenie sie sich ereignet,
wiren dann reversible Reaktionen mit Kohlenhydratanreicherung in den Blattern und direkter
Photosynthese-Inhibition charakteristisch. Erst nach der Passage einer solchen Phase (als notwen-
diger Voraussetzung) konnte es zu einer Akklimation nach der Definition von Sage & Reid (1994)
mit einer Erholung der Photosyntheserate durch veréinderte Genexpression, Umverteilung von Res-
sourcen innerhalb der Photosynthese-Teilprozesse kommen. Nur dann wire der Befund erfiillt,
iiber den sich die meisten Reviews einig waren, dal ndmlich ein RubisCO-Abbau nur nach Koh-
lenhydratanreicherung in den Blittern passiert. Grundsitzlich wird seit Sheen (1990, zitiert in
Sheen 1994) die ,,Feedback‘-Kontrolle der Genexpression durch erhohte Kohlenhydratkon-
zentrationen in Bléttern als moglicher Mechanismus von CO,-Wirkungen diskutiert (Sheen
1994, Webber et al. 1994). Warum es zu der — im iibrigen selten nachgewiesenen — Akkli-
mation im Sinne von Sage & Reid kommen sollte, scheint allerdings mehr als fragwiirdig.

Nach diesen grundsitzlichen Uberlegungen zur Akklimation an erhohtes CO, soll die Diskus-
sion der Weizenergebnisse begonnen werden.

A/ci-Kurven wurden 1995 an der Sommerweizensorte Minaret aufgenommen. Die Aufnahme
erfolgte an gutgediingten Pflanzen wihrend der 1. Anzucht und wurde in den Stadien Bestockung
und Schossen vorgenommen. Eine Akklimation der Photosynthese im Sinne der oben als erstes
gegebenen Definition hatte in diesem Zeitraum nicht stattgefunden, denn die Kurven waren nach
Wachstum unter erhohtem CO, praktisch kaum verindert (Ergebnis 3 der Kurzzusammenfas-
sung). Aus den Ergebnissen zum Gesamtpflanzen-Wachstum (Kapitel II1./IV.2.2) ist bekannt, dafl

bis dato die Pflanzen in A320-NF noch keine hohere oberirdische Trockenmasse erreicht hatten.
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Die Kohlendioxiderhohung konnte also noch keinen Stickstoffmangel induziert haben — ein Re-
sultat, das mit dem Fehlen der Photosyntheseakklimation in Einklang steht. Uberdies war
CO,-Begasung bis zum Eintritt der Kornfiillung fiir die hier untersuchte Sommerweizensorte Mi-
naret in der gut gediingten Variante kein StreBfaktor. Die um 14% Uhr durch CO, wenig erhdhten
Kohlenhydratgehalte in den Blittern (sieche Kapitel I11.2.5.6) lassen sich so interpretieren. Interes-
sant ist das Verhalten auch im Hinblick auf die von Paul & Driscoll (1997) unter heutigem CO,
gefundene Verinderung der Balance der Kohlenstoffquellen und ~senken durch Stickstoffmangel
(siehe oben). Obwohl Fahnenblitter mit einem niedrigeren Stickstoffgehalt aufgebaut wurden,
wurde die Abnahme von Kohlenhydraten aus darunterbefindlichen entfalteten Blittern vermutlich
nicht eingeschrinkt. Auch dieses Resultat spricht fiir einen unter erhhtem CO, erniedrigten Stick-
stoffbedarf und gegen die Induktion eines N-Mangels durch CO,. Spiter am Nachmittag (nach 14%
Uhr) konnten die CO,-bedingten Unterschiede im Kohlenhydratgehalt zwar groBBer geworden sein,
aber in dieser Zeitspanne am Nachmittag gemessene A/ci-Kurven wiesen keine Photosyntheseli-
mitation durch Kohlenhydratriickstau nach. Eine Pi-Limitation trat ndmlich allgemein nur bei
einer geringen MefBtemperatur von 21°C auf. Sie fand dort erst bei einem c; oberhalb von 90
Pa statt, und zwar unabhiéngig von der CO,-Behandlung (vgl. Ergebnis 2 der Kurzzusammen-
fassung). Damit findet sich iiberdies bestitigt, da Kohlenhydratriickstau ein Problem beson-
ders niedriger Temperaturen ist (Sharkey 1985). Trotz fehlender Photosynthese-Akklimation
war die CO,-Forderung der relativen Wachstumsrate allerdings wiéhrend der ganzen Zeit
riickldufig (vgl. Ergebnisse der Gesamtpflanzen-Ebene, Kapitel II1./1V.2.2).

Auch eine Akklimation an erhohtes CO, im Sinne der von Sage & Reid (1994) gegebenen
Definition — in Ergebnis 3 der Kurzzusammenfassung noch positive Akklimation genannt — hat
offenkundig nicht stattgefunden.

Dafiir sprechen nicht nur die Befunde aus den A/ci-Kurven (Ergebnis 3 der Kurzzusammen-
fassung), sondern auch die RubisCO-Mengen- und Aktivitits-Messungen, deren Ergebnisse in die
Diplomarbeit von Michael Gotzl einflossen (Go6tzl 1996, unveroffentlicht). Messungen der initia-
len/totalen RubisCO-Aktivitit und des Aktivititsstatus wurden mit einer photometrischen Methode
nach Lilley & Walker (1974), Ward & Keys (1989), Keys & Parry (1990) und Sharkey et al. (1991)
durchgefiihrt, die wir uns gemeinsam angeeignet hatten. Die von Sharkey et al. (1991) vorgeschla-
genen Methode, die RubisCO-Menge mathematisch zu bestimmen, indem man die Aktivitdt mit
dem kiinstlichen Inhibitor der RubisCO, Carboxyarabinitolbisphosphat, heruntertitriert, erwies sich
als zu aufwendig und zu ungenau. Statt dessen wurde der RubisCO-Gehalt von Michael Gotzl tiber

eine SDS-PAGE bestimmt. Auf die Ergebnisse der Aktivititsmessungen soll hier nicht eingegan-
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gen werden; zu sehr sind sie abhéngig von den Bedingungen, die vor der Ernte in den Kammern
geherrscht haben. Eine Beurteilung ist deshalb schwierig. Methodische Bedenken bestehen auf3er-
dem, was Messungen der initialen Aktivitidt angeht — ist doch das Gas CO,, dem die Probe wih-
rend der Erte, wihrend aller nachfolgenden Prozeduren bis zur Messung in wechselnder Konzen-
tration ausgesetzt ist, nicht nur Substrat fiir das Enzym RubisCO, sondern auch Regulator seiner
Aktivitit (zur CO,-Regulation der RubisCO-Aktivitdt vgl. Portis 1992, Gutteridge & Gatenby
1995). Ergo ist das wichtigste Ergebnis der an der RubisCO durchgefiihrten Untersuchungen: Sank
der Gehalt 16slichen Proteins mit zunehmendem Blattalter (der Fahnenblitter bis zur Vollbliite) ab,
wurde die RubisCO nicht anders behandelt als andere 16sliche Proteine, denn der Anteil, den die
RubisCO am Ioslichen Protein ausmachte, war konstant und unabhingig von der CO,-Behandlung.
Die gemessenen RubisCO-Anteile am 16slichen Protein betrugen fragliche 72-77% — fraglich
deshalb, weil sie damit iiber den in der Literatur angegebenen Werten von 50-70% (Lawlor 1995,
Sage & Reid 1994) lagen.

Die Befunde sprechen gegen eine Sage & Reid’sche Akklimation vor allem in jungen
Blittern. Ob junge Blitter tiberhaupt eine Akklimation im Sinne von Sage & Reid zeigen, darf
bezweifelt werden. Sage et al. (1989) haben zwar ebenfalls junge Blétter untersucht und bei
Chenopodium album eine solche Akklimation nachgewiesen. Wenn man von einer einwochi-
gen Halbwertszeit der RubisCO ausgeht (Pell et al. 1994b), spricht das Ergebnis jedoch eher
fiir einen durch CO,; verinderten Protein-Aufbau als fiir eine N-Umverteilung. Die von Sage
et al. gezeigte Kurve von Chenopodium, gewachsen unter heutigem CO,, war sehr verschie-
den von den an Weizen gemessenen. Wihrend die an Chenopodium aufgenommene Kurve
einen CO,-Sittigungspunkt von 300 pmol mol™ besaB, hatten A/ci-Kurven von Weizen stets
einen Sittigungspunkt von iiber 500 pmol mol™. Die N-Versorgung (,,daily full strength Hoa-
gland solution®) von Sage et al. war wahrscheinlich besser als die hier gewéhlte und an land-
wirtschaftlicher Praxis orientierte. Wenn, wie bei Chenopodium geschehen, bei einer hohen
Néhrstoffversorgung so viel Stickstoff unter heutigem CO, in (aktive) RubisCO eingebaut
wird, bringt eine Stickstoffumverteilung unter erhohtem CO, fiir die Pflanze einen hohen Er-
trag. Im Gegensatz dazu wird bei Weizenpflanzen in der ,,+Diingung* kaum {iiberschiissiger
Stickstoff in RubisCO fiir eine Umverteilung zur Verfiigung gestanden haben. Dies gilt natiir-
lich nur, wenn die RubisCO nahezu vollstindig aktiv war (vgl. hierzu auch Sage & Reid
1994).

Ergebnis 5 der Kurzzusammenfassung deutet bereits an, dal3 Kurveneigenschaften fiir alle

Behandlungen in gleicher Weise vom Blatt-N-Gehalt abhingen, und greift gewissermallen dem
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nichsten Kapitel voraus, in dessen korrespondierendem Ergebniskapitel das Photosynthese-Modell
nach Farquhar et al. (1980) parametrisiert wurde. Aus der darin erfolgten Modellanwendung sollen
Riickschliisse gezogen werden in puncto Photosynthese- Akklimation wéhrend der Kornfiillung, als
keine A/c;-Kurven mehr aufgenommen wurden.

Die A/ci-Kurven wurden nicht nur fiir eine Diagnose der Photosynthese-Akklimation an er-
hohtes CO, genutzt, sie dienten auch der Detektion einer Ozonschéddigung des Photosynthesepro-
zesses in Weizenblittern. Nach Farage & Long (1995), in deren Weizenstudie mit kurzzeitiger
Ozonbegasung (200-400 nl I"" fiir 4-16 Std.) der Abfall der Carboxylierungskapazitit anderen
Verdnderungen des Photosyntheseapparates vorausging, mufite von einer frithzeitigen Ru-
bisCO-Schiadigung ausgegangen werden. Die in den Ozonbehandlungen gemessenen
A/ci-Kurven lieen aber die damit verbundene Reaktion nicht erkennen. In jungen Blittern
wirkte sich Ozonbegasung demnach nicht in einer RubisCO-Schidigung aus (Ergebnis 4 der
Kurzzusammenfassung). Eine fiir einen Vergleich geeignete Untersuchung fiihrten Nie et al.
(1993) unter kontrollierten Bedingungen bei 150 nl I'' durch. Nie et al. (1993) wiesen nur in
der Spitze gerade entfalteter Weizenblitter einen Abfall des totalen Blattproteins, bevorzugt
der RubisCO, nach. Die Konzentrationen, die in dem hier durchgefiihrten Experiment im
MeBzeitraum geherrscht haben, waren witterungsbedingt gering, geringer auf jeden Fall als
bei Nie et al. (1993). Insofern ergibt sich kein Widerspruch zwischen den Resultaten von Nie
et al. und der hier fehlenden Ozonschiddigung der RubisCO. Minaret hat sich auflerdem als
eine wenig ozonsensitive Sorte herausgestellt (Fangmeier et al. 1996, Mullholland et al. 1997
fiir Wachstum und Ertrag; Mullholland et al. 1997 eingeschrénkt fiir Fahnenblattreaktion).

Mit anderen Literaturbefunden stimmt das Ergebnis ebenfalls {iberein. Pell et al. (1994b)
stellen in ihrem Review zu Ozonwirkungen auf die Photosynthese fest, dal eine oxidative
Schidigung der RubisCO in jungen Blittern gewohnlich kein Problem darstellt. Auch kein
Widerspruch ergibt sich mit der vorherrschenden Auffassung, dal ozonbedingte Veridnderun-
gen mit zunehmendem Blattalter und zunehmender effektiver Ozondosis fiir das Blatt (Tingey
et al. 1982, Guderian et al. 1985) zunehmen. In Ubereinstimmung mit dieser Auffassung wur-
de auch bei Weizen im Langzeitexperiment mit freilandnaher Ozonkonzentration hdufig eine
vorgezogene Blattseneszenz festgestellt (Mullholland et al. 1997 fiir vegetative Pflanzen,

Sandelius et al. 1995 fiir Fahnenblitter und generative Pflanzen).
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1V.2.5.5 Das Photosynthese-/Stomata-Modell

Kurzzusammenfassung:

1. Die Anpassung an die Datenpunkte der A/ci-Kurven durch das Photosynthese-Modell von
Farquhar et al. (1980) gelang iiberzeugend.

2. N-Abhingigkeiten wurden fiir die Kernparameter des Photosynthese-Modells CE und Jyax
entwickelt. Beide GroBen waren linear abhingig von dem flichenbezogenen
Blatt-N-Gehalt.

3. Temperatur-Abhingigkeiten wurden fiir CE und J,.x entwickelt. Bei tiefer Temperatur
sank besonders J;,x ab. Hohe Temperatur reduzierte v.a. CE, wihrend J,,,x geringfiigig ab-
sank.

4. Das Stomata-Modell nach Ball, Woodrow & Berry (1987) wurde an Gaswechselmessungen
des Jahres 1994 fiir A-NF, A320-NF, +Dgg. parametrisiert. Die Stomatére Leitfahigkeit g
war linear abhiingig von A-RH/c,. Probleme bereiteten Ausreier mit hohem g als Resultat
der variablen Mef3bedingungen in den Kammern. Es wurde deshalb eine robuste Regressi-
on durchgefiihrt. Die Steigung g; war fiir erhohtes CO, etwas groBer. Auffillig war der
massive Stomataschlufl unter erhohtem CO..

5. Das Photosynthese-Modell alleine wurde an den Messungen der Fahnenblattphotosynthese
aus dem Jahr 1994 getestet, indem die gemessenen (durch Stomatadéffnungsweite einge-
stellten) c¢; vorausgesetzt wurden. Die ermittelten Stickstoff- und Temperaturabhingigkei-
ten von CE und J,,x wurden zugrundegelegt, Rp, I'*, Ky, Vinax bei ihren Mittelwerten fest-
gehalten. Zugrundegelegt wurden Fahnenblatt-N-Gehalte, die unter erhohtem CO, niedri-
ger lagen.

6. Das Modell iiberschitzte im allgemeinen die gemessene Photosyntheserate, besonders un-
ter erhohtem CO,. Es existierte allerdings auch eine hohe Variation der Residuen. Unter
erhohtem CO; frither absinkende N-Gehalte fiithrten zu reduzierten Photosyntheseraten. Bei
den deutlichen Abweichungen des Photosynthese-Modells alleine erschien eine Anwen-
dung des kombinierten Photosynthese-/Stomata-Modells nicht sinnvoll.

7. Die Residuenanalyse zeigte, da3 keine deutliche Beziehung der Residuen zu Strahlungs-
summe, Ty, PPFD, RF bestand.

8. Die Frage ,LaBt sich durch ein kombiniertes Photosynthese-/Stomata-Modell, getrieben
von Blatt-N-Gehalt und Umweltvariablen zum MeBzeitpunkt, die Fahnenblattphotosynthe-
se in A-NF, A320-NF vorhersagen?* mufl mit einem klaren Nein beantwortet werden.

Mit Ergebnis 2 der Kurzzusammenfassung bestitigt sich, dal behandlungs- und termin-
bedingte Modifikationen der A/ci-Kurven die Folge verdnderter Blatt-N-Gehalte waren. Dabei
galten fiir beide CO,-Stufen in etwa dieselben N-Abhéngigkeiten der Kernparmeter des Pho-
tosynthese-Modells.

Mithilfe des Modells konnen aus den Stickstoffgehalten der Fahnenblitter Riickschliisse ge-
zogen werden im Hinblick auf die Photosynthese- Akklimation wihrend der Kornfiillung, als keine
A/ci-Kurven mehr aufgenommen wurden.

Abbildung 4.2 zeigt hierzu N-Gehalte der Fahnenblitter am Haupthalm (Daten freundli-
cherweise von Birte Vermehren zur Verfligung gestellt) fiir das Untersuchungsjahr 1995. Die-

se Daten miissen im Zusammenhang mit den Ergebnissen des Blattflachen-Kapitels I11.2.5.1
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gesehen werden. Im mittleren Lebensabschnitt wiesen die Fahnenblitter unter erhohtem CO,
weitgehend unabhiingig von der Diingungsstufe niedrigere Blatt-N-Gehalte auf. Wie sich in
Abbildung 4.2 andeutet, wurde zum Ende des Fahnenblatt-Lebensalters unter erhohtem CO,
in der ,,+Diingung* der niedrige N-Gehalt linger aufrechterhalten — ldnger als in A320-NF,
-Dgg., linger aber auch als in A-NF, +/-Dgg.. Dieser Schluf} ist allerdings mit einer gro3en
Unsicherheit behaftet, wie an der groen Standardabweichung fiir die beiden Fahnenblitter
der Variante A320-NF, +Dgg. am letzten Termin erkennbar ist. Fiir diese Sichtweise gibt es
jedoch in Kapitel 1I1.2.5.1 eine Entsprechung. Dort wurde gezeigt, da in der ,,+Diingung* die
photosynthetisch aktive Blattfliche unter erhohtem CO, lidnger aufrechterhalten wurde. Kaum
diingungsbedingte Unterschiede gab es unter dem CO;-Niveau von heute. Dieses Ergebnis hat
ebenfalls eine Entsprechung in Kapitel II1.2.5.1. Auf den ersten Blick widerspriichlich sind die
Ergebnisse beider Integrationsebenen beziiglich des Seneszenzverhaltens in der ,,-Diingung*.
Hier ergibt sich mit niedrigen, im CO,-Vergleich friither absinkenden N-Gehalten der Befund
einer frilheren Fahnenblattseneszenz. Eine beschleunigte Seneszenz einzelner Fahnenblitter
suggeriert einen fritheren Abfall der gesamten Blattfliche. Im Widerspruch dazu ergab sich in
Kapitel II1.2.5.1 ein fiir beide CO,-Stufen gleich ablaufender Abfall griiner Blattfliche. Der
scheinbare Widerspruch 1a6t sich mithilfe der Befunde ,,Erhohte Anzahl Triebe im Vergleich
A320-NF, -Dgg./A-NF, -Dgg.*“ (Kapitel 111.2.1, 1I1.2.4.2) und ,,Erhohte Einzelfahnenblattfla-
che in dem nédmlichen Vergleich® (Kombination von Ergebnissen aus Kapitel 111.2.4.2 und
I1.2.5.1) auflésen. Anhand dieses Beispiels ist zu folgern, dall das Seneszenzverhalten auf der
Einzelblattebene (meist? immer?) in Verbindung mit einer veridnderten Bestandesstruktur ge-

sehen werden muf.
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Abb. 4.2: Stickstoffgehalt in den Fahnenblittern fiir die Weizensorte Minaret 1995 (n = 2 pro Variante).

Nutzt man Ergebnis 2 der Kurzzusammenfassung fiir eine Deutung der Fahnen-
blatt-N-Gehalte im Hinblick auf die erzielte Photosynthese, ergibt sich: Die CO,-Forderung
der Fahnenblattphotosynthese (bezogen auf die Blattfliche) fiel fiir die Sorte Minaret 1995
aufgrund der im mittleren Lebensabschnitt (Tag 63-70) gegeniiber A-NF erniedrigten Stick-
stoff-Konzentration geringer aus, als wenn man Pflanzen kurzzeitig mit der erhohten Kon-
zentration begast hitte. Das ist eine Photosynthese-Akklimation im Sinne der zuerst gegebe-
nen Definition (siehe Kapitel IV.2.5.4). Den Stickstoffgehalt am Tag 63 vorausgesetzt, miilite
eine A-NF-Pflanze nach dem Modell bei einem c; von 20-24 Pa eine Photosyntheserate von
22,2-27,0 umol m~ s, bzw. bei 40-45 Pa eine von 37,8-38,9 pmol m?g! aufgewiesen haben.
Bei kurzfristiger Begasung mit verdoppelter CO,-Konzentration hitten diese Weizenpflanzen
also eine Photosynthesesteigerung von 40-75% erfahren. Wegen des geringeren Stickstoffge-
halts betrug die Photosynthesesteigerung der A320-NF-Pflanzen gegeniiber A-NF nur 20-50%
(32,4-33,4 umol m™ s™! bei 40-45 Pa).

Initiiert durch die Ergebnisse der Fahnenblatt-Kohlenhydratgehalte fiir den Zeitraum Tag
63-70 (vgl. Kapitel II1./IV.2.5.6), die als Quellen:Senken-Ungleichgewicht auf der Ebene des
Haupthalms unter erhshtem CO, ausgelegt werden koénnen, wurden Uberlegungen zur Quel-
len:Senken-Balance der Gesamtpflanze wéhrend der frithen Kornfiillung angestellt. Fiir die
Gesamtpflanze standen sich bei A320-NF, +Diingung in diesem Zeitraum eine um 90% er-

hohte Fahnenblattfliche (Kapitel II1.2.5.1) mit einer 20-50% hoheren Photosyntheserate pro



244 DISKUSSION

Blattflicheneinheit (siehe oben) und eine nur um maximal 73% erhohte Senkenstirke der Ah-
ren (Kapitel I11.2.4.2) gegeniiber. Insgesamt sprechen diese Befunde ebenfalls fiir ein Quel-
len:Senken-Ungleichgewicht. Es sind in dieser Phase aber noch andere Quellen der Kornfiil-
lung zu beriicksichtigen, ndmlich die Ahrenphotosynthese und (moglicherweise) die Remobi-
lisierung von Kohlenhydratreserven aus Halmen. Die 1994 gemessenen Ahrenphotosynthese-
raten lieBen wenig Veridnderung infolge CO,-Begasung erkennen (vgl. Kapitel IIL./IV.2.5.3).
Zwischen Tag 63 und 70 hatte die Kohlenhydratremobilisierung aus Halmreserven 1995 noch
nicht begonnen, Halme waren also zu dieser Zeit noch keine Quelle fiir die Kornfiillung (siehe
Kapitel I11.2.4.2). Die obige Betrachtung wird auf Grund dieser Ergebnisse nicht gestort.

Widerspriichliche Resultate ergaben sich fiir die Zeit danach, fiir die Zeit der Fahnen-
blattseneszenz: Weil sich die Schere der LAR zwischen A-NF, +Diingung und A320-NF,
+Diingung (mit hoheren Werten in A320-NF) immer weiter offnete, sollte sich auch das
Quellen:Senken-Ungleichgewicht zunehmend verstéirkt haben. Ein Absinken der SLA, wie es
typisch fiir eine Kohlenhydratanreicherung in Bléttern ist (vgl. Poorter 1993), konnte aller-
dings nicht festgestellt werden (Kapitel I11.2.5.2), und die Forderung der Senkenstéirke von
Ahren iiber 50% hinaus war nur temporir (vgl. Kapitel II1./IV.2.4.2). Die Widerspriiche lassen
sich auflosen, wenn man eine Absenkung der Photosyntheserate iiber die N-bedingte hinaus
annimmt. Die Resultate sprechen dabei gegen eine Beschleunigung der Seneszenz (siehe dazu
Kapitel I1.2.5.1 und 2) durch ein bestehendes Quellen:Senken-Ungleichgewicht, wie nach
Sheen (1994) zu vermuten war, und mehr fiir eine direkte Photosynthesehemmung durch
Kohlenhydratriickstau. Fiir die Zukunft gilt es daher, in der spdten Kornfiillungsphase
A/ci-Kurven aufzunehmen, eventuell den Nachweis einer direkten Photosynthesehemmung
durch Kohlenhydratriickstau zu erbringen oder zu zeigen, dafl die Kernparameter des Photo-
synthese-Modells nicht mehr vom Blatt-N-Gehalt abhéngen. Um sichere Aussagen iiber den
Verbleib der Assimilate machen zu konnen, miilte man letzlich eine Gaswechselbilanz auf-
stellen und Respirationsraten der Organsysteme berticksichtigen.

Wie paBite sich die Blattphotosynthese von Weizen in den Arbeiten anderer Autoren an
erhohtes CO, an?

Bei den im folgenden fiir einen Vergleich zitierten Studien handelt es sich um
Open-Top-Kammer- und FACE-Experimente, die insbesondere die Fragestellung untersuch-
ten, ob eine Akklimation auch unter Freilandbedingungen auftritt. Delgado et al. (1994) unter-
suchten in Open-Top-Kammern die Interaktion verdoppelten atmosphirischen Kohlendioxids

mit der Stickstoffversorgung (87/489 kg N ha™). Blattgehalte an Chlorophyll, 16slichem Pro-
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tein und RubisCO &nderten sich in diesem Experiment nicht mit der Begasung. Das bedeutet:
Es trat keine Akklimation an erhohtes CO, auf. Obwohl die verschiedene N-Versorgung sich
deutlich auf die oben aufgefiihrten Parameter auswirkte, bestand keine Interaktion CO, x
Diingung. Zu anderen Ergebnissen kam die Mini-FACE-Studie von Miglietta et al. (1996).
Hier bestand eine Interaktion: Nur unter N-Mangel kam es CO;-bedingt zu einem Abfallen
ganzer A/ci-Kurven und einer langfristigen Photosynthese-Inhibition. Diese Ergebnisse wider-
sprechen in gewisser Weise Sage & Reid’s Sichtweise, nach denen der reduzierte Kohlen-
stoffgewinn von Pflanzen in der Stickstoffmangelsituation gewohnlich starker auf die geringe-
re Blattflache zuriickzufiihren ist als auf die geringere Photosyntheserate pro Flicheneinheit
(Sage & Reid 1994). Leider haben es die Autoren dieser Studien versdumt, allgemeingiiltige
GesetzmiBigkeiten aufzudecken, die das Ergebnis aus der Einmaligkeit der gewéhlten expe-
rimentellen Bedingungen herausholen. Ein Einbetten der Ergebnisse der Einzelblattebene in
die moglicherweise geinderte Bestandesstruktur wurde ebenfalls nicht vollzogen.

Gerade jlingere Arbeiten an Weizen haben aber das schematische, weil auf wenigen
punktuellen A/ci-Kurven basierende Bild der Blattphotosynthese-Reaktion auf erhdhtes CO,
— belegt mit dem Begriff Akklimation — verindert. Die Experimentatoren wiederholten ihre
Messungen mehrmals an einem Blatt, um den Einflul des Blattalters auf die Akklimation
festzustellen, obwohl es oben hief3: Weil die Photosynthesekapazitit mit dem Blattalter differiert,
miissen Blatter gleicher Altersstufe verglichen werden. Entsprechend anders fallen die Ergebnisse
dieser Arbeiten aus. Sicher & Bunce (1997) arbeiteten mit Open-Top-Kammern, in denen sie
Winterweizen im natiirlichen Boden verdoppelter CO,-Konzentration exponierten (700 umol
mol ™). Die Reaktionen der an Fahnenblittern bestimmten Parameter Photosyntheserate, 15sli-
ches Protein, RubisCO-Aktivitit/Menge deuteten die Autoren als beschleunigte Seneszenz
unter erhohtem CO,. Besonders interessant ist der Artikel von Nie et al. (1995b), der auf ei-
nem FACE-Experiment mit CO,-Erhohung auf 550 pmol mol™ basiert. CO,-bedingte Verin-
derungen des Photosyntheseapparates traten nicht auf in jungen Blittern, traten aber auf in
gealterten Blittern. Fiir Fahnenblitter interpretierten Nie et al. das Ergebnis vorzeitig abneh-
mender RubisCO-Gehalte als beschleunigte Seneszenz. Fiir tiefer am Halm positionierte
Blitter lautete die Interpretation, daf sich unter erhohtem CO, Reaktionen auf Schattierung
durch jiingere Blitter frither einstellen. Gleichzeitig stellen Nie et al. in der Diskussion fest,
daf} die Entwicklung des Weizenbestandes bei CO,-Begasung beschleunigt war. Die Autoren
nehmen damit das oben geforderte Einbetten der Ergebnisse der Einzelblattebene in eine ver-

dnderte Bestandesstruktur ansatzweise vor. Es ist festzuhalten, dal Akklimationsreaktionen in
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diesen Arbeiten identifiziert werden als altbekannte Phidnomene, die heilen: ,,Anpassung an
Schattierung* und ,,Beschleunigte Seneszenz*.

Kein Experiment wies bislang eine Sage & Reid’sche Akklimation an erhohtes CO, unter
freilandnahen Bedingungen nach, — auch das hier durchgefiihrte nicht.

Bei der Temperaturabhiingigkeit der Photosyntheseeigenschaften (vgl. Ergebnis 3 der
Kurzzusammenfassung) ist auffillig, dal die aktuelle Photosyntheserate auch bei 38-40°C
noch hoch war. Larcher (1994b) gibt dagegen fiir Cs-Kulturpflanzen eine gegeniiber dem
Temperaturoptimum um 50% reduzierte Photosyntheserate (Asg) bei 35-40°C an. Fiir viele
Species kann man jedoch mit einer Temperatur-Akklimation im Rahmen von 2-4°C rechnen
(Larcher 1994b). Fiir die Temperaturabhiingigkeit der Carboxylierungseffizienz CE fehlen
Vergleiche im gesamten hier untersuchten Temperaturbereich. Peisker et al. (1979, zit. bei
Farquhar & von Caemmerer 1982) fanden fiir Weizen dhnliche CE bei 23 und 33°C. Nach
Sage & Reid (1994) ist die Anfangssteigung der A/ci-Kurve wenig durch Temperatur beein-
fluBt. Allenfalls kommt es zu einem leichten Abfall oberhalb des Temperaturoptimums. Dies
steht im Widerspruch zu der hier festgestellten Reduktion von CE bei hoher Temperatur, aber
auch zu Larcher’s Angaben zur Asy, denn bei hoher Temperatur und korrelierendem Lichtan-
gebot liegt wahrscheinlich RubisCO-Limitation vor. Abweichend von den hier dargestellten
Ergebnissen (keine Reduktion der J;,,x bei hoher Temperatur) ist die Elektronentransportrate,
vor allem die Wasserspaltungsreaktion, nach Literaturangaben sensitiv gegeniiber hohen
Temperaturen (Sage & Reid 1994).

Das Ball, Woodrow & Berry-Modell ist ein empirisches Modell des stomatiren Verhaltens
(Ball et al. 1987), entbehrt also einer mechanistischen Basis. Das Anpassen des Modells an die
Daten war erschwert aufgrund der variablen MefBbedingungen in den Kammern, auf die Sto-
matadffnungsweite und Photosynthese unterschiedlich schnell reagieren (siehe Ergebnis 4 der
Kurzzusammenfassung). Wihrend die Elektronentransportkette der Photosynthese auf Verinde-
rung der Lichtintensitit im Sinne einer plotzlichen Beschattung praktisch ohne Verzégerung
reagiert und die Anpassung von Metabolitenkonzentrationen schnell vor sich geht, benétigen die
fiir die Stomatabewegung notwendigen lonenfliisse einen vergleichsweise langen Zeitraum
(Pearcy & Pfitsch 1994). Die Lage der Ausreifer erkldrt sich durch eine bereits abgelaufene
Photosynthesereaktion und eine noch nicht erfolgte Stomatareaktion auf Beschattung. Sieht man
von diesen Ausreiern ab, lieB sich das stomatire Verhalten mit dem Ball, Woodrow & Ber-
ry-Modell unabhingig von der CO,-Begasung gut beschreiben. Das Ergebnis dieses Kapitels
bildet einen Kontrast zu dem aus Kapitel II1./IV.2.5.3. Dort wurde die Hypothese aufgestellt, der
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extreme Stomataschlufl in A320-NF sei die Folge einer begasungsspezifischen Reaktion auf

Lufttrockenheit. Ausgehend von der hier durchgefiihrten Anwendung des Ball, Woodrow &

Berry-Modells der Stomataleitfahigkeit kann diese Hypothese nicht langer aufrechterhalten wer-

den; es muf} vielmehr eine massive Photosynthese-Inhibition in A320-NF, +Diingung unterstellt

werden, auf die die Stomata mit Schluf} reagiert haben. Das verdeutlicht noch einmal die Wich-
tigkeit von Modellen, denn nur durch deren Anwendung lassen sich solche Aussagen treffen.

Vor allem den vielen Verfassern von Artikeln iiber Ozoneffekte auf Photosynthese und Stoma-

taleitfahigkeit, die behaupten, daf} sich der Ozoneinflul auf die beiden Gaswechselparameter

nicht unterscheiden lie3e, sei dies entgegengehalten. Mithilfe von Modellen sollte diese Unter-
scheidung gelingen. Im Gegensatz zu Harley et al. (1992), die bei Baumwolle unter verdoppelter

CO,-Konzentration eine geringere Steigung fiir die lineare Abhiingigkeit der Stomatidren Leitfa-

higkeit von A RH/c,. fanden, wurde hier eine hohere Steigung festgestellt (Ergebnis 4 der Kurz-

zusammenfassung). Im Unterschied zu dem Photosynthese-Modell, wo man Parameterunter-
schiede mechanistisch interpretieren kann, lassen sich CO,-bedingte Unterschiede in den Para-
metern des Stomata-Modells aufgrund seines empirischen Charakters nicht erkléren.

Das aus A/ci-Kurven des Jahres 1995 entwickelte Photosynthese-Modell konnte die 1994
vorgenommenen Messungen der Fahnenblattphotosynthese nicht vorhersagen (Ergebnis 6 der
Kurzzusammenfassung). Folgende Modellschwiéchen konnten einen Erkldarungsbeitrag zu dem
miBlungenen Test liefern:
¢ Die Atmung im Licht Rp wurde nicht bestimmt, statt dessen die bei 30°C gemessene Dun-

kelatmung als Anhaltspunkt fiir Rp bei 30-40°C genommen. So wurde ein Fehler in der
GroBenordnung von +0,4 umol m™ s™ eingefiihrt.

e Stickstoffgehalte wurden nicht direkt in den Bldttern gemessen, die fiir die A/c;-Kurven
herangezogen wurden. Der Systemzustand der gemessenen Blitter war also unbekannt.

e Fiir die Vorhersage der Fahnenblattphotosynthese wurden nur Stickstoff- und Tempera-
turabhingigkeiten von CE, J,,x einbezogen.

e Die jeweiligen Stickstoffgehalte der gemessenen Fahnenblitter (Systemzustand!) waren
unbekannt. Durchschnittliche N-Gehalte der Fahnenblétter am Haupthalm (aus den funk-
tionalen Ernten) wurden angenommen. So konnte nachgewiesen werden, dal die Fahnen-
blattphotosynthese unter erhohtem CO, mit absinkendem N-Gehalt abnahm (Ergebnis 6
der Kurzzusammenfassung).

e AusschlieBlich in Fahnenblittern konnten 1995 durch CO, erhohte Kohlenhydratgehalte

nachgewiesen werden (vgl. Kapitel III./IV.2.5.6). Eine Kombination von Ergebnissen der
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verschiedenen Integrationsstufen deuteten auf eine direkte Inhibition der Fahnenblattphoto-
synthese durch Kohlenhydratriickstau im Untersuchungsjahr 1995 hin (siehe oben). Auch
1994 konnte in Fahnenblittern unter erhohtem CO, eine Kohlenhydratakkumulation statt-
gefunden haben und die Photosynthese gehemmt haben.

Zusammenfassend gesagt, resultieren die Modellschwichen im wesentlichen aus der
schlechten Beziehung von Gaswechsel und Systemzustand und aus der fehlenden Beriicksich-
tigung des KohlenhydrateinfluBes. Um diese Beziehungen enger zu machen, miifiten Gas-
wechselmessungen, Stickstoff- und Kohlenhydratanalysen in Zukunft an denselben Blittern
durchgefiihrt werden. Wenn es darum geht, die Gaswechselreaktion auf erhohtes CO, zu ver-
stehen, fiihrt aber letzten Endes kein Weg an der Aufnahme von A/c;-Kurven und der Anwen-

dung eines kombinierten Photosynthese-/Stomata-Modells vorbei.

1V.2.5.6 Die Kohlenhydrat-Gehalte in Blittern

Kurzzusammenfassung:

1. Stirke spielte in Blittern mengenmiBig eine untergeordnete Rolle und blieb unter 2% TM.
Auf den zeitlichen Verlauf nahm die Quellen-/Senken-Charakteristik Einfluf3. CO, und O;
(leicht) erhohten die Stdrkekonzentration. Die maximale Konzentration betrug in A-NF
0,5% und in A320-NF 1,5% TM.

2. Die Konzentration wasserloslicher Kohlenhydrate erreichte maximal 25% TM. Unter den
wasserloslichen Kohlenhydraten war Saccharose am stérksten vertreten, gefolgt von Fruc-
tanen, dann von reduzierenden Zuckern. CO,-bedingte Unterschiede in den wasserloslichen
Kohlenhydraten traten erst in Fahnenblittern wihrend der Kornfiillungsphase auf und wa-
ren hauptsichlich auf Saccharose zuriickzufiihren. Bei Vorliegen einer mittleren Strah-
lungssumme (Tag 69) war dieser Unterschied unerwartet. Die Konzentration wurde in die-
ser Zeit durch CO, verdoppelt auf 20% TM. Ozon erhohte den Gehalt leicht.

Wurden Pflanzen mit erhohtem CO, begast, kam es auf lange Sicht hédufig zu einer Stir-
keakkumulation in Blittern (Tolbert & Zelitch 1983, Pearcy & Bjorkman 1983). Die Stirke-
anreicherung konnte so massiv werden, dal Chloroplasten eine mechanische Schiadigung da-
vontrugen (Cave et al. 1981, Wulff & Strain 1982, zit in Poorter 1993). Bei Verwendung ho-
her CO,-Konzentration wurden Stéirkegehalte von 30-40% der Trockenmasse erreicht.

Sommerweizen gehort der Familie der Poaceae an, die sich durch die Fiahigkeit auszeich-
net, in den vegetativen Geweben Fructane speichern zu konnen (Pollock & Chatterton 1988,
Pollock et al. 1996). Die Poaceae besitzen auf diese Weise ein grofleres Vermogen, die Va-
kuole als Ort der Kohlenhydratspeicherung zu nutzen. Hier war allerdings in jlingsten Blittern
die Saccharose am stérksten vertreten — vor den Fructanen (Ergebnis 2 der Kurzzusammen-

fassung).
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Poaceae sind in vegetativen Geweben jedoch, negativ formuliert, keine Stirkespeicherer,
obwohl auch CO,-Begasungsexperimente an Weizen durchgefiihrt wurden, in denen hohe
Starkekonzentrationen nachgewiesen wurden. Smart et al. (1994) z.B. verglichen Kohlenhy-
dratkonzentrationen in verschiedenen Horizontallagen von Weizenbestidnden, die mit 360 und
1200 pmol mol™ CO, in Klimakammern begast wurden. In der obersten 5cm-Lage, die den
hier untersuchten jiingsten Blittern am ehesten entspricht, wurden unter erhéhtem CO, 14
Tage nach dem Auflaufen Stirkekonzentrationen von bis zu 25% im Vergleich zu 7,5%
Fructanen gemessen (Gesamtkohlenhydratgehalte: 30/50%). Von der hier untersuchten Wei-
zensorte Minaret wurde im Vergleich dazu wenig Stirke (<2% TM, Ergebnis 1 der Kurzzu-
sammenfassung) gespeichert. Diese Befunde stehen andererseits in guter Ubereinstimmung
mit Resultaten von Nie et al. (1995a). In dem FACE-Experiment von Nie et al. blieben die
Stiarkekonzentrationen in jlingsten Weizenblédttern in allen Wachstumsstufen trotz
CO;-bedingter Unterschiede unterhalb von 1% der Trockenmasse. Daraus folgt, dal die Wei-
zensorte Minaret ebenso wie die von Nie et al. (1995a) exponierte Sorte unter erhohtem CO,
nicht durch mechanische Schiadigung der Chloroplasten bedroht war. Nach Foyer & Galtier
(1996) tritt Stiarkeakkumulation nur auf, wenn die Kapazitit der Saccharose-Synthese geséttigt
ist. Zu vermuten ist folglich, daB Weizen im Vergleich zu Stirkespeicherern wesentlich besser
mit Enzymen der Saccharose-Synthese (Fructose-1,6-bisphosphatase,  Saccharo-
se-Phosphat-Synthase, Stitt et al. 1987) ausgestattet ist. Andere Regulationsmechanismen von
Saccharose- und Stéirkesynthese (siehe hierzu: Stitt et al. 1987, Preiss 1988) konnten vorliegen
und auch eine Temperaturabhiingigkeit der Regulation (tiefe Temperatur bei Smart et al. 1994,
hohe Temperatur bei Nie et al. 1995a und hier) wire denkbar. Fructanakkumulation soll aber
insbesondere eine Anpassung an die Bewiltigung tiefer Temperatur sein (Wagner et al. 1983,
Pollock & Chatterton 1988).

Die hier vorgenommene Kohlenhydratanalyse sollte die nach ihrem Kohlenhydratstatus
verschiedenen Stadien Bestockung, Schossen und beginnende Kornfiillung einschlieBen. In
der Bestockung werden die Kohlenhydrate aus den Quell-Bléttern SproB3-, Wurzel- und Blatt-
meristemen (Turgeon 1989) zur Verfiigung gestellt. Wihrend der Bestockung treten die Hal-
me als wichtige (intermedidre) Kohlenhydratsenken hinzu (Schnyder 1993). Entsprechend
wurde in dieser Phase die geringste Konzentration wasserloslicher Kohlenhydrate in jlingsten
Blittern festgestellt. In beiden Stadien traten keine erheblichen CO;-bedingten Unterschiede
in der Konzentration wasserloslicher Kohlenhydrate auf (Ergebnis 2 der Kurzzusammenfas-

sung). Obwohl in diesem Zeitraum keine Photosynthese-Akklimation an erhohtes CO, auftrat
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und die Photosynthese durch CO, wie bei Kurzzeitbegasung massiv gefordert wurde (siehe
Ergebnisse der A/ci-Kurven in Kapitel I111.2.5.4), fehlte unter erhohtem CO, offenbar eine
stiarkere Tagesrhythmik der Kohlenhydratkonzentration in Quellblittern. Das ist ein Wider-
spruch zu der Literatursicht, die diurnale Regulation des Kohlenstoffmetabolismus betreffend.
Nach Taiz & Zeiger (1991) sowie Geiger & Servaites (1994) hilt die diurnale Regulation des
Metabolismus in Quellblittern die Saccharose-Syntheserate aufrecht — sowohl am Tag (man
erginze: aus der Photosynthese) als auch in der Nacht (man ergénze: aus gespeicherter Stirke)
— und sorgt so fiir einen gleichm@Bigen Export in Richtung Senken. Wenn sich in der besag-
ten Zeitspanne die Tagesrhythmik der Kohlenhydratkonzentration in den Blattspreiten von
Quellblittern unter erhohtem CO, kaum verstirkte, muf} eine Tagesrhythmik an anderer Stelle
vorgelegen haben. Zu denken ist dabei an die auf dem Transportweg gelegenen Blattscheiden
(vgl Schnyder 1993) und die Halme, iiber deren grundsitzliche Funktion Schnyder (1993)
schreibt: Kohlenhydratspeicherung in Halmen dient als Puffer zwischen iiberschiissigem As-
similatangebot der Kohlenstoffquellen und Assimilatnachfrage der Senken. Aus dem hier ge-
wonnenen Ergebnis und Schnyder’s Aussage liele sich eine Beteiligung der Halme an der
diurnalen Regulation des Kohlenstoffmetabolismus ableiten.

In dem generativem Stadium der Kornfiillung, speziell in der Phase maximaler Senken-
stirke der Ahren, sahen die Verhiltnisse anders aus: Es kam zu einer CO,-bedingten Ver-
dopplung der Konzentration wasserloslicher Kohlenhydrate in Fahnenblittern von 10 auf 20%
TM. Dieses Resultat stimmt mehr mit der Literatursicht zur diurnalen Regulation des Kohlen-
stoffmetabolismus in Quellbldttern (siehe oben) iiberein. Von der Kornfiillung wei3 man zu-
dem, daB sie nachts aus den Blattspeichern gespeist wird, und zwar mit derselben Rate wie am
Tage (Schnyder 1993). Dall am Tag 69 trotz gegeniiber Tag 63 halbierter Tagesstrahlungs-
summe eine dhnliche Konzentration wasserloslicher Kohlenhydrate erreicht wurde (Ergebnis
2 der Kurzzusammenfassung), deutet auf eine unvollstindige Leerung der Kohlenhydratspei-
cher in Fahnenblittern bis zum nédchsten Morgen und auf eine langfristige Akkumulation
(Quellen:Senken-Ungleichgewicht) hin. Dieses Ergebnis gab den Ansto}, das Verhiltnis der
Kohlenstoffquellen und ~senken in der Gesamtpflanze fiir die Behandlung A320-NF,
+Diingung iiber den besagten Zeitraum abzuschitzen. Die Diskussion des Kapitels 1V.2.4.1
erbrachte, dafl in der Phase maximaler oberirdischer Trockenmassenzunahme fiir die Be-
handlung A320-NF, +Diingung wahrscheinlich eine Senken-Limitation des Wachstums vor-

lag.
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Gleichzeitig war der Fahnenblatt-N-Gehalt in A320-NF, +Diingung niedriger als in
A-NF, +Diingung. Man muf} sich dabei allerdings vergegenwirtigen, dafl gut die Hélfte der
Abnahme maximaler N-Gehalte (-24% bezogen auf Trockenmasse) auf den gestiegenen
Kohlenhydratgehalt zuriickzufiihren waren (-11% bezogen auf strukturelle Trockenmasse).
Aufgrund der N-Abhingigkeit des Photosynthesemodells sank folglich die CO,-Férderung der
flichenbezogenen Photosynthese ab. Dieses Absinken war aber offenbar nicht ausreichend,
um auch unter erhohtem CO, (A320-NF, +Dgg.) ein Gleichgewicht der Kohlenstoffquellen
und ~senken zu realisieren (vgl. Kapitel IV.2.4.1). Nicht auszuschlieBen ist darum fiir diese
Phase eine dariiber hinaus gehende Inhibition der Fahnenblattphotosynthese durch Kohlenhy-
dratakkumulation. Aus dieser Zeit liegen aber leider keine A/ci-Kurven fiir einen direkten
Nachweis vor.

Nach Schnyder (1993) ist die Kohlenhydratkonzentration in Blattspreiten von Weizen
wihrend der Kornfiillung gering. Sie liegt normalerweise unterhalb von 8% der Trockenma-
sse. Um so ungewohnlicher ist das hier gewonnene Ergebnis mit in Fahnenbléttern gemesse-
nen Maximalkonzentrationen wasserloslicher Kohlenhydrate von 25% TM. Von Nie et al.
(1995a) wurden allerdings ebenfalls hochste Gehalte nicht-struktureller Kohlenhydrate in
Fahnenblittern gemessen. Abweichend von den hier diskutierten Ergebnissen, zeigten sich
dabei jedoch die geringsten relativen Unterschiede im CO,-Vergleich.

In Ubereinstimmung mit der in Kapitel 1V.2.5.2 diskutierten NAR-Erhohung sind die
unter Ozoneinfluf} erhohten Kohlenhydratgehalte zu sehen (Ergebnis 1,2 der Kurzzusammen-
fassung). Balaguer et al. (1995), die ebenfalls durch Ozon erhohte Kohlenhydratkonzentratio-
nen in Weizenblittern fanden, diskutierten dagegen als mogliche Ursache eine Beeintréchti-

gung der Phloembeladung durch Ozon.



V Zusammenfassung

Durch menschliche Aktivititen sind die Konzentrationen vieler atmosphédrischer Spurengase, die
treibhauswirksam sind, zum Teil aber auch direkte Auswirkungen auf die Vegetation haben, deutlich
angestiegen. Hier sind vor allem Kohlendioxid und troposphérisches Ozon zu nennen. Ziel der vorlie-
genden Arbeit war es, die Reaktion des Kohlenstoffthaushaltes von Weizen als weltweit wichtigster
Nahrungsmittel-Nutzpflanze auf diese beiden Spurengase bei unterschiedlicher Stickstoffversorgung
zu untersuchen.

Dazu wurde Sommerweizen (Triticum aestivum) in Open-Top-Kammern unter drei
CO,-Konzentrationen (AuBenluft-CO, = A-NF, AuBenluft + 160 pmol mol! CO, = A160-NF und
AuBenluft + 320 umol mol CO, = A320-NF) und zwei Ozon-Konzentrationen (AuBenluft-O; in
Kombination mit allen drei CO,-Stufen und 1,5fache AufBlenkonzentration in Kombination mit der
niedrigsten = A-NF1,5 und der hochsten CO,-Stufe = A320-NF1,5) in Topfkultur angezogen. Die
N-Versorgung war entweder hoch (270 kg N ha" = +Dgg) oder niedrig (150 kg N ha™' = -Dgg). Ent-
sprechende Expositionen fanden 1994 mit den Sorten Nandu und Minaret, 1995 nur mit der Sorte
Minaret statt. Als Wirkungserhebungen wurden Wachstumsanalysen, Gaswechselanalysen und Koh-
lenhydratanalysen durchgefiihrt.

Fiir Wachstumsanalysen wurde die Sorte Nandu 1994 bei der Erntereife geerntet. An der Sorte Mina-
ret erfolgten 1995 wochentliche Ernten, deren Daten fiir eine funktionale Wachstumsanalyse mit em-
pirischer Modellierung fiir die Entwicklung der Oberirdischen Trockenmasse (TM), der relativen
(RGR) und der absoluten (AGR) Wachstumsrate sowie der SproB3: Wurzel-Allometrie verwendet wur-
den. Die Reaktion der Kohlenstoffsenken (Halm-TM und Ahren-TM) und der Kohlenstoffquellen
(Blatt-TM, Blattfliche, Blattflichenlebensdauer = LAD, spezifische Blattfliche = SLA sowie Pro-
duktivititsrate der Blattflicheneinheit = NAR) wurde ebenfalls anhand der funktionalen Wachs-
tumsanalyse verfolgt. Die Methodik fiir die Durchfiihrung der funktionalen Wachstumsanalyse wird
ausfiihrlich dargestellt. Gaswechselanalysen wurden 1994 an Fahnenblittern beider Sorten und an
Ahren der Sorte Minaret als Messungen der aktuellen Photosyntheserate unter den Auf-
wuchs-CO,-Konzentrationen durchgefiihrt. 1995 wurden A/c;-Kurven mit einem geschlossenen Pho-
tosynthese-MeBsystem aufgenommen, um eine mogliche Akklimation des Photosyntheseapparates an
erhohtes CO, zu diagnostizieren. Der Einsatz geschlossener Photosynthese-MeBsysteme fiir die Auf-
nahme von A/ci-Kurven wird detailliert beschrieben. Anhand der A/ci-Kurven wurde ein weithin an-
erkanntes mechanistisches Photosynthese-Modell parametrisiert und fiir die Interpretation der aktuel-
len Photosyntheseraten genutzt. Es wurde versucht, das Photosynthese-Modell mit einem empirischen
Stomata-Modell zu kombinieren. Kohlenhydratanalysen (Wasserlosliche Kohlenhydrate, Fructane,
Saccharose, Reduzierende Zucker, Stirke) wurden 1994 an Haupthalmen der Sorte Minaret vorge-
nommen; 1995 erfolgten die Analysen an Gewebeproben der jiingsten Blitter bzw. Fahnenblitter. Die
Untersuchung der Reaktion auf verschiedenen Integrationsstufen (Gewebe, Organ, Individuum) er-
moglichte es, den Zusammenhang zwischen zeitlicher Abhingigkeit der CO,-Wachstumsfoérderung,
Photosynthese-Akklimation und Ausbildung von Quellen:Senken-Ungleichgewichten aufzukliren.

Beim Gesamtpflanzenwachstum zeigten sich sortenspezifische Unterschiede: Die Sorte Nandu rea-
gierte mit 40 bzw. 50% mehr oberirdischer Biomasse und Ertrag auf A320-NF gegeniiber A-NF bei
-Dgg bzw. +Dgg, bei Minaret zeigten sich mit 30 bzw. 50% Forderung in den Diingungsvarianten
starkere Abhdngigkeiten von der N-Versorgung. Anhand der in den Expositionen erreichten
AOT-Werte fiir Ozon hitten deutliche Biomasse- und Ertragsminderungen erwartet werden kdnnen.
Die getesteten Sorten erwiesen sich jedoch als relativ resistent gegen eine Erhohung der Ozonkon-
zentration. Eine Interaktion zwischen CO, und Os; im Sinne eines Schutzeffektes erhohter
CO;-Konzentrationen trat nicht auf.

Die funktionale Wachstumsanalyse fiihrte zu einigen nicht erwarteten Befunden hinsichtlich der zeit-
lichen Entwicklung von Behandlungseffekten. Die TM lag anfinglich in A-NF am hdochsten; eine
signifikante Steigerung durch erhdhtes CO, fand erst mit Beginn der Kornfiillung statt. Os bewirkte
eine zwischenzeitliche TM-Reduktion, die in der Regel erst sehr spédt im Verlauf der Entwicklung
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durch Ausbildung von Nottrieben kompensiert wurde. Die RGR wurde durch CO,-Anreicherung nur
tempordr gefordert. Wenn allerdings die TM als BezugsgroBe fiir den CO,-Effekt gewihlt wurde, also
gleichgroBe Pflanzen verglichen wurden, ergab sich in A320-NF eine stetige und konstante Forderung
der RGR gegeniiber A-NF. Offensichtlich war die zeitliche Abhédngigkeit der
CO,-Wachstumsforderung Folge einer natiirlichen Abnahme der RGR mit zunehmender Pflanzengro-
Be. Dieser Befund spricht zugleich gegen eine photosynthetische Akklimation an erhdhtes CO, bis zur
Phase der Kornfiillung. Entgegen Literaturangaben blieb die AGR in A320-NF iiber die gesamte Ve-
getationsperiode erhoht.

Die SproB3:Wurzel-Allometrie der Sorte Minaret war in A-NF diingungsabhéngig: Die -Dgg wies eine
relative Forderung des Wurzelwachstums auf. Erhohtes CO, hatte nur geringen Einflul auf die
SproB:Wurzel-Allometrie mit einer Tendenz zur Sprof3férderung in der -Dgg. Diese Ergebnisse spre-
chen gegen die Induktion eines Stickstoffmangels durch CO, vor der Bliite.

Die Kohlenstoffsenken der reifenden Pflanzen (Ahren und Kérner) reagierten auf CO,-Erhéhung mit
einer vermehrten Senkenzahl: Sortenabhiingig wurde mehr die Ahrenzahl oder die Kornzahl pro Ahre
in A320-NF gefordert. Bei der Sorte Minaret war der CO,-Ertragszuwachs hauptsichlich auf eine
groBere Ahrenzahl zuriickzufiihren. Die Sorte bestockte sich stirker, ein groBerer Anteil der Halme
bildete Ahren aus, der Ertragszuwachs wurde an Nebenhalmen erzielt. Die Senkenstirke der Einzel-
korner — ermittelt als Tausendkorngewicht — reagierte demgegeniiber bei beiden Sorten kaum auf
CO:..

Intermediir fungierten auch die Halme als Kohlenstoffsenken. In Haupthalmen fand eine Akkumula-
tion von Fructanen statt. Die maximale Fructankonzentration wurde durch CO, erhoht. Die Gesamt-
menge aller im Haupthalm eingelagerten Kohlenhydrat-Komponenten (Fructane, Saccharose, Red.
Zucker) erhohte sich durch CO,-Begasung. Die Akkumulation von Fructanen endete unter erhhtem CO,
8 Tage spiter; die Auslagerung von Kohlenhydratreserven erfolgte unter CO,-Einflufl verzogert. Der
Beitrag der Halmreserven zum Haupthalmertrag — geschitzt aus den remobilisierten Kohlenhydratmen-
gen — erfuhr durch CO; eine Zunahme.

Im zeitlichen Verlauf zeigten die verschiedenen Kohlenstoffsenken eine Dynamik der Senkenstérke.
Fiir das Senkenwachstum spielte das Verhiltnis von Kohlenstoff-Quellen und -Senken sowie die
Konkurrenz zwischen den verschiedenen Senken eine maBgebliche Rolle. Fiir Halme und Ahren be-
stand eine Uberlappung der Organentwicklung; bei Halmen gingen Wachstum, Kohlenhy-
drat-Einlagerung und -Remobilisierung flieBend ineinander iiber. Der Beitrag der Halmreserven zu
der Kornfiillung — ermittelt durch Aufsummieren der negativen Halm-AGR — verinderte sich
CO»-bedingt nicht. Bei hoher CO,- und N-Versorgung war das maximale absolute Ahrenwachstum
(als MaB fiir die maximale Senkenstidrke der Korner) mit +73% gegeniiber der Kontrolle stirker er-
hoht als nach dem Zuwachs der Kornzahl zu erwarten war. Dies widerspricht Literaturangaben, nach
denen die Fiillungsrate der Korner senken-limitiert ist.

Die Kohlenstoffquellen zeigten eine diingungsabhingige Reaktion auf erhohtes CO,. In A320-NF,
-Dgg profitierten die Pflanzen ausschlieBlich von einer 26,9%igen Erhohung der Produktivitétsrate
einer Blattflicheneinheit NAR durch CO,. Weil die Anlage von mehr Blattfliche N-bediirftig ist, kam
es nur in der hohen Stickstoffversorgung auch zu einer maB3geblichen Steigerung der Blattflichenle-
bensdauer LAD durch CO,. In A320-NF, +Dgg profitierten die Pflanzen sowohl von der erhfhten
LAD (+14,4%) als auch von der erhohten NAR (+30,3%). Die mittlere 27-30%ige NAR-Steigerung
korrespondiert in der Groenordnung mit den in der Literatur beschriebenen 20-75% Photosynthese-
forderung bei CO,-Verdopplung. Obwohl wihrend der Hauptwachstumsphase die letzte Blattgenera-
tion (Fahnenblitter) unter erhohtem CO, einen niedrigeren Blatt-N-Gehalt hatte, fehlten
N-Mangelsymptome in der -Dgg zum Teil und in der +Dgg ganz. Somit sprechen die Befunde eher fiir
einen erniedrigten Stickstoffbedarf der Blétter unter erhohtem CO,.

Die in A320-NF, +Dgg aufgenommenen A/ci-Kurven waren nach Wachstum unter erhhtem CO,
praktisch kaum verdndert. Bis zum Eintritt der Kornfiillung war demnach keine Photosynthe-
se-Akklimation eingetreten. Kernparameter des Photosynthese-Modells, die Carboxylierungseffizienz
(CE) und die maximale Elektronentransportrate (Ji.x), hingen fiir alle untersuchten Behandlungen in
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gleicher Weise linear vom Blatt-N-Gehalt ab. Da Fahnenblitter in A320-NF, +Dgg zeitweise einen
reduzierten N-Gehalt besallen, ist von einem N-bedingten Riickgang der CO,-Forderung der Photo-
synthese, von einer Akklimation wihrend der Kornfiillung, auszugehen. Ausgehend von Modellkal-
kulationen betrug die Photosynthesefdrderung dann nicht mehr 40-75%, sondern nur noch 20-50%.
Verschiedene Resultate wiesen auf ein bestehendes Quellen:Senken-Ungleichgewicht in A320-NF,
+Dgg wihrend der Kornfiillung hin. Die Konzentration der mengenmifig stirksten Kohlenhydrat-
fraktion, der wasserloslichen Kohlenhydrate, erhdhte sich in Fahnenblittern durch CO, und erreichte
mit 20% TM doppelt so hohe Konzentrationen wie in A-NF. In der Gesamtpflanze standen sich eine
gegeniiber A-NF um 90% erhohte Fahnenblattfliche mit einer 20-50% hoheren Photosyntheserate und
eine maximal um 73% erhohte Senkenstirke der Ahren gegeniiber. Das Ubergewicht der Kohlenstoff-
quellen hitte zu einer direkten oder zu indirekter Photosynthese-Inhibition und Seneszenzbeschleuni-
gung fiihren diirfen. Es liegen jedoch keine Hinweise auf ein verfriihtes Absinken der Gesamtblattfla-
che vor. Eine zeitliche Verzogerung der Blattflichen-Entwicklung und das Fehlen eines mit Kohlen-
hydrat-Akkumulation verbundenen SLA-Riickgangs in A320-NF deuteten vielmehr auf eine direkte
Kohlenhydrat-bedingte Photosynthese-Inhibition hin, die iiber die N-bedingte hinausging. Entgegen
Literaturangaben fanden sich keine Befunde fiir eine positive Akklimation, die im Wachstumskontext
die einzige Anpassung an erhohtes CO, darstellt. Eine Literaturiibersicht zur Akklimationsproblema-
tik ist Bestandteil der Diskussion.

In Ubereinstimmung mit einer direkten Kohlenhydrat-bedingten Photosynthese-Inhibition waren die
in A320-NF gemessenen Fahnenblatt-Photosyntheseraten deutlich geringer als die mit den N- und
Temperaturabhingigkeiten von CE und J,x kalkulierten. Den Blattgaswechselmessungen zufolge war
die CO,-Forderung der Photosynthese begleitet von einem deutlichen Stomataschlufl. Bedingt durch
eine stomatdre Kompensation fanden sich in der -Dgg oftmals keine geringeren Photosyntheseraten
als in der +Dgg. Die Atmungsprozesse der Korner priigten im wesentlichen die Ahrenphotosynthese
der Sorte Minaret. Lediglich in der -Dgg kam es zu einer Forderung der Ahrenphotosynthese durch
CO.. Resultate der funktionalen Wachstumsanalyse sprachen fiir eine N-Umverteilung in Richtung
Spelzen in A320-NF, -Dgg.

In mehrfacher Hinsicht reagierten Kohlenstoffquellen auf Ozon entgegen der Erwartung. Nach den
A/ci-Kurven wirkte sich Ozonbegasung in jungen Bldttern nicht in einer RubisCO-Schidigung aus.
Photosyntheseraten waren durch Ozon nur geringfiigig reduziert, in A320-NF sogar oftmals erhoht.
Blattkohlenhydratgehalte zeigten sich unter Ozoneinflu ebenfalls erhoht. Fiir die Sorte Minaret be-
stand die Reaktion auf Ozon in einer deutlichen Reduktion der LAD. Eine Anhebung der NAR durch
Ozon war fiir einen GroBteil der Vegetationsperiode priagend. Nach den SLA-Befunden legten Wei-
zenpflanzen unter Ozon dickere/dichtere, vermutlich stickstoffreichere Blitter an. Insgesamt stellt
sich das Verhalten als Schutzreaktion vor Ozon dar. Unter Ozoneinflu} kam es ferner zu massiven
Allokationsverschiebungen. Dies steht im Widerspruch zu Literaturangaben, nach denen eine Alloka-
tionsreaktion auf Ozon eine Photosyntheseschddigung voraussetzt.

Das fiir die Aufkldarung von Zusammenhiingen notwendige Scaling der Integrationsstufen des pflanz-
lichen Kohlenstoffhaushaltes hat in der vorliegenden Arbeit zu einem weitgehend in sich geschlosse-
nen Bild der Weizenreaktion auf die Spurengase gefiihrt, das mehrfach von gingigen Vorstellungen
abwich.
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