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Die Stickstoff- und Kohlenstoffallokation von Grasern mit unter-
schiedlicher Wachstumsdynamik (Lolium perenne L. und Festuca
rubral.)

Die Artenzusammensetzung von Griinlandbesténden wird von Standort-, Klima- und Boden-
bedingungen beeinflufd. Vor allem eine hohere Intensitét der Stickstoffdiingung fihrt zu einer
Verschiebung des Artenspektrums hin zu stickstoffliebenderen Arten. Wahrend Auswirkun-
gen von Umwelteinflissen auf die floristische Bestandeszusammensetzung hinreichend
dokumentiert sind, ist tGber die pflanzenphysiologischen und morphologischen Ursachen, die
zur Adaption wichtiger Bestandsbildner an den Standort beitragen, relativ wenig bekannt.

In der vorliegenden Arbeit wurde mit Hilfe stabiler Stickstoff- und Kohlenstoff-lsotope unter-
sucht, wie zwei in ihren Anspriichen an die Stickstoffverfligbarkeit des Standortes sehr ver-
schiedene Grasarten (Lolium perenne und Festuca rubra) sich im Kohlenstoff- und Stick-
stoffhaushalt unterscheiden und welche Veranderungen in der Stickstoff- und Kohlenstoff-
Allokation damit verbunden sind. Beide Spezies wurden jeweils unter einer ausreichenden
(N+) und einer reduzierten (N-) Stickstoffversorgungsstufe in Klimakammern auf Nahrldsung
angezogen. Es wurde von der Hypothese ausgegangen, dal3 sich die Arten in ihrer momen-
tanen Effizienz des Stickstoff- und Kohlenstoffhaushaltes nicht sehr stark unterscheiden, dai3

es aber Unterschiede in der Wiederverwendung einmal gewonnener Assimilate gibt.

Es zeigte sich, dal3 L. perenne unter N+ eine um 20 % hohere relative Wachstumsrate
(mgg?td?) erreichte as F. rubra. Unter N- unterschieden sich die Spezies dagegen kaum in
ihrer relativen Wachstumsrate. Die Grinde fur ein potentiell hoheres Wachstum von

L. perenne lagen v. a. in der hdheren spezifischen Blattflache (mm? mg™) dieser Spezies.

Die Stickstoffeffizienz (g g* N d™) war bei L. perenne unter N+ gegeniiber F. rubra etwa um
10 % erhoht und unter N- zwischen den Spezies annghernd gleich. Die photosynthetische
Stickstoffausnutzung der einzelnen Blétter war dabei unter N+ bei L. perenne beinahe doppelt

so hoch wie bel F. rubra und unter N- bei beiden Arten etwa gleich hoch.

Eine Wiederverwendung von Stickstoff- und Kohlenstoffassimilaten seneszierender Blé&tter
wahrend des Wachstums lief3 sich fir beide Spezies nachweisen. Unterschiede zwischen den
Spezies in der Menge des retrand ozierten Kohlenstoffs oder Stickstoffs oder in den Priorité
ten der Verteilung lief3en sich allerdings nicht absichern. In einem Teilexperiment gab es je-
doch Hinweise darauf, dal3 F. rubra in der Lage war, deutlich grofRere Antelle der im ausge-
wachsenen Blatt vorhandenen Stickstoffassimilate zu exportieren und damit wiederzuver-

wenden.



The Nitrogen and Carbon Allocation of Grasses with differing
Growth Dynamics (Lolium perenne L. and Festucarubra L.)

The species composition on permanent grassland is influenced by environmenta effects like
climate and soil. Especialy a high intensity of nitrogen fertilization leads to a shift of the
species composition to nitrophilic species. Environmental effects on the floristic composition
of a grassdand sward are sufficiently documented; however, the physiologica and
morphological features that contribute to the adaptation of the dominating species in a habitat,

are not well understood.

In the present work stable nitrogen and carbon isotopes were used to compare the carbon- and
nitrogen-economy of two grass species (olium perenne and Festuca rubra), that differ
strongly in their nitrogen demand. The allocation of nitrogen and carbon within the plant
during seedling establishment were of special interest in this study. Both species were raised
at high (N+) and low (N-) nitrogen availability on nutrient solution and under controlled
conditions. It was assumed, that the species do hardly differ in their instantaneous efficiency
of the nitrogen- and carbon-economy, but that there are differences in the reutilization of

previously gained assimilates.

L. perenne had a 20 % higher relative growth rate (mg g d*) than F. rubra, when grown
under N+. Under N- there was almost no difference in the relative growth rate between both
species. The potentialy higher growth rate of L. perenne was caused mainly by a higher
specific leaf area (mnm? mg't) of this species.

The nitrogen efficiency (g g* N d?) of L. perenne under N+ was about 10 % higher compared
to F. rubra, but approximately the same between both species under N-. The photosynthetic
nitrogen use efficiency of the individual leaves of L. perenne was under N+ nearly two times

higher than in F. rubra, but nearly the same in both species under N-.

A redutilization of nitrogen and carbon assimilates from senescing leaves could be detected for
both species. Differences between the species in the quantity of the retranslocated carbon or
nitrogen or any preference in the site of alocation could not be proved. However it was
detected in a partial experiment, that F. rubra was able to export and thus reuse clearly bigger

proportions of the nitrogen assimilates, that were present in the fully expanded leaf.
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Abb. Abbildung

C Kohlenstoff (Carboneum)

°C Grad Celsius

d Tag (dies)

d Einheit des | sotopenverhétnisses von *2C zu *3C relativ zum PDB-Standard
FM Frischmasse

g Gramm

h Stunde (hora)

LAR Blattflachenverhétnis (leaf area ratio)

LWR Blattgewichtsverhdltnis (leaf weight ratio)

m M eter

mol Grammolekdl

MRT durchschnittliche Verwelldauer in der Pflanze (mean residence time)

n Stichprobenumfang

N Stickstoff (Nitrogenium)

NAR Nettoassimilationsrate (net assimilation rate)

NP Stickstoffproduktivitét (nitrogen productivity)

NUE Stickstoffnutzungseffizienz (nitrogen use efficiency)

p Grenzwahrscheinlichkeit

PAR photosynthetisch aktive Strahlung (photosynthetic active radiation)

PNUE photosynthetische Stickstoffausnutzung (photosynthetic nitrogen use efficiency)
PPFD photosynthetisch aktive Photonenflul’dichte (photosynthetic photon flux density)
ppm parts per million

RGR relative Wachstumsrate (Relative growth rate)

S Sekunde

SLA spezifische Blattflache (specific leaf area)

Tab. Tabelle

™ Trockenmasse

viv Volumen je Volumen (volume per volume)

w/v Gewicht je Volumen (weight per volume)

" In dieser Arbeit wurden die englischen Akronyme, wie siein der Fachliteratur gebrauchlich sind, verwendet.



1 Einleitung 1

1 EINLEITUNG

Bestande des Dauergriinlands setzen sich im Gegensatz zu den Kulturpflanzenbesténden im
Ackerbau aus einer Vielzahl von Arten zusammen. Die Artzusammensetzung bestimmt dabel
u. a die Menge und Qualitét des Grunfutters und beeinfluf die Biodiversitét des Standortes,
so dal3 sie von erheblicher 6konomischer und 6kologischer Bedeutung ist. Welche Arten im
Bestand vorherrschend sind, wird in erster Linie durch die Umweltbedingungen des Stand-
ortes bestimmt. Beispielsweise kommt es bei einer erhdhten Stickstoffdiingung zu einer Ver-
schiebung und Verarmung des Artenspektrums hin zu stickstoffliebenden Arten. Es ist dlge-
mein anerkannt, dal3 sich die Pflanzen, die am besten an den Standort angepal’t sind, in Kon-
kurrenz zu den anderen Pflanzen durchsetzen. Welche physiologischen und morphologischen
Ursachen jedoch im einzelnen fur die Standortanpassung und damit fir die Konkurrenzkraft

der jeweiligen Spezies verantwortlich sind, wird noch kaum verstanden.

In der Vergangenheit sind zwei Theorien vorgebracht worden, die das Prinzip des pflanz-
lichen Konkurrenzverhaltens erkléren sollen. TILMAN (1988, 1990) meint, dal3 digenige
Spezies sich durchsetzt, die die hochste Effizienz darin besitzt, sich die limitierende
Ressource anzueignen. GRIME (1979) dagegen sient den Konkurrenzvorteil einer Spezies

darin, die geringsten Ansprtiche an die limitierende Ressource zu besitzen.

Das auffallenste Merkmal, in dem sich Pflanzen, die auf unterschiedlich produktiven Stand-
orten beheimatet sind, unterscheiden, ist ihre relative Wachstumsrate (GRIME und HUNT,
1975). Pflanzen produktiver Standorte wachsen schneller als Pflanzen, die auf wenig produk-
tiven Standorten beheimatet sind, auch wenn beide Spezies unter optimalen Bedingungen
angezogen werden. Der Vorteil schnellen Wachstums ist dabei klar. Durch das schnelle Er-
schliefen von Ressourcen haben diese Pflanzen Konkurrenzvorteile gegentiber langsam
wachsenden Pflanzen. Weniger deutlich ist, welche Vortelle langsames Wachstum fir die

Anpassung an unproduktive Standorte bringt.

Bislang sind in erster Linie die Wachstumseigenschaften von Pflanzen produktiver Standorte
untersucht worden, da sie aufgrund ihrer hohen Wachstumsraten fr die landwirtschaftliche
Produktion interessant sind (CHAPIN, 1980). Uber die Wachstumseigenschaften weniger pro-
duktiver Pflanzen ist nicht soviel bekannt. Genaueres Wissen hieriber kdnnte dazu beitragen,
Pflanzen mit geringeren Anspriichen z. B. an die Diingung ztichten zu kénnen und die Kon-
kurrenzkraft einzelner Arten am Standort aufgrund ihrer physiologischen Eigenschaften vor-

auszusagen.
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2 LITERATURUBERSICHT

2.1 Dierelative Wachstumsrate und ihre Komponenten

Die pflanzliche Eigenschaft, die sich am auffédligsten zwischen Pflanzen verschiedener
Standorte unterscheidet, ist ihre relative Wachstumsrate. Der Unterschied in der relativen
Wachstumsrate wird vor allem dann deutlich, wenn die Spezies unter gleichen und nicht limi-
tierenden Wachstumsbedingungen angezogen werden. Die umfangreichste Studie zu diesem
Themaist von GRIME und HUNT (1975) durchgeftihrt worden. Sie verglichen die potentiellen
relativen Wachstumsraten von 130 Wildpflanzenspezies, die eine Spanne von weniger als 50
bis tiber 300 mg g* d* aufwiesen. Auch in zahlreichen anderen Untersuchungen konnte ein
Zusammenhang zwischen der potentiellen relativen Wachstumsrate und ihrem nattrlichen
Standortvorkommen, insbesondere der Stickstoffzahl nach ELLENBERG (1979), beobachtet
werden (z. B. POORTER, 1989; DIXKSTRA und LAMBERS, 1986; FICHTNER und SCHULZE, 1992;
ELBERSE und BERENDSE, 1993; READER, 1998). Es wird allerdings angenommen, dal3 es we-
niger das langsame Wachstum selbst ist, das zu einer Anpassung an ungunstigere Standorte
fuhrt, sondern einzelne Wachstumsparameter der Pflanze, die ein langsames Wachstum verur-

sachen (LAMBERS und DIKSTRA, 1987; LAMBERS und POORTER, 1992).

Die relative Wachstumsrate der Pflanzen im vegetativen Stadium setzt sich aus verschiedenen
K omponenten zusammen, die jeweils eingehender untersucht wurden. Eine Ubersicht (iber die
Komponenten, die die relative Wachstumsrate beeinflussen, ist bel POORTER (1989) gegeben.
Die relative Wachstumsrate (RGR) selbst ist definiert als Zunahme des Pflanzengewichtes je
Einheit vorhandenem Gewicht (W) je Zeiteinheit (t):

RGR = 1,dw 1)
W dt

Sie kann in folgende Komponenten aufgeteilt werden (EVANS, 1972):

RGR=NAR* LAR 2

Die Nettoassimilationsrate (NAR) ist die sogenannte physiologische Komponente, die defi-
niert ist a's Zunahme des Pflanzengewichtes je Einheit Blattflache und Einheit Zeit. Sie stellt
also die Produktivitét der Blattflache dar. Das Blattflachenverhéltnis (LAR) ist die sogenannte
morphologische Komponente, d. h. die Blattflache je Einheit Pflanzengewicht. Sie ist wie-

derum das Produkt aus zwei weiteren Komponenten:
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LAR=LWR * SLA 3)

Das Blattgewichtsverhdltnis (LWR) ist das Verhdtnis der Blattmasse zum Gesamtpflanzen-
gewicht; die spezifische Blattflache (SLA) stellt die Blattflache je Einheit Blattgewicht dar.
Ersteres bezieht sich damit auf die Biomasseverteilung der Pflanze, |etzteres auf die Anatomie
der Blétter.

Die Bedeutung dieser Parameter fir die relative Wachstumsrate einer Spezies ist néher unter-
sucht worden. POORTER und REMKES (1990) bestimmten diese Komponenten fur 24 krautige
Wildpflanzen und berechneten ihren Einfluld auf die relative Wachstumsrate. Sie kamen zu
dem Schluf3, daf? die relative Wachstumsrate vor alem durch das Blattflachenverhdtnis be-
stimmt wird, wahrend keine Korrelation zwischen der Nettoassi milationsrate und der relativen
Wachstumsrate gefunden wurde. Das hohere Blattflachenverhdltnis schnellwachsender Pflan-
zen beruhte dabei vor allem auf einer hdheren spezifischen Blattflache dieser Spezies und zu
einem geringeren Teil auch auf einem hoheren Blattgewichtsverhétnis. Eine hdhere spezi-
fische Blattflache von schnellwachsenden Spezies gegentiber langsamwachsenden Spezies
wurde nahezu ohne Ausnahmen in darauffolgenden Untersuchungen bestétigt (z. B. VAN DER
WERF et al., 1993a; ELBERSE und BERENDSE, 1993; FICHTNER und SCHULZE, 1992; VAN DE
VIJVER et al., 1993; ATKIN et al., 1999; CARLEN et al., 1999) und konnte auch auf holzige
Pflanzen (ATKIN et al., 1998) und den Vergleich zwischen annuellen und perennierenden
Pflanzen, die sich auch in der relativen Wachstumsrate unterscheiden, (GARNIER, 1992) Uber-

tragen werden.

Das etwas hohere Blattgewichtsverhdltnis schnellwachsender Pflanzen, das bei POORTER und
REMKES (1990) gefunden wurde, entspricht den Theorien von CHAPIN (1980) und TILMAN
(1988), nach denen Pflanzen unginstigerer Standorte eine hohere Wurzelmasse im Verhdtnis
zur Gesamttrockenmasse der Pflanze haben sollen. Jedoch wurde ein hoheres Blattgewichts-
verhdtnis schnellwachsender Pflanzen in darauffolgenden Untersuchungen nur teilweise ge-
funden. Beispielsweise fanden HUNT et al. (1987), FICHTNER und SCHULZE (1992), ELBERSE
und BERENDSE (1993) und RYSER und LAMBERS (1995) hohere Blattgewichtsverhatnisse
langsam wachsender Pflanzen, LAMBERS und DIJKSTRA (1987), POORTER (1989) und READER
(1998) niedrigere Blattgewichtsverh@ltnisse und OLFF (1992) keine signifikanten Spezies-

unterschiede im Blattgewichtsverhdltnis.

Der Einflul der Nettoassimilationsrate auf die relative Wachstumsrate ist im allgemeinen
geringer als der des Blattflachenverhaltnisses (POORTER, 1989). Ein Zusammenhang zwischen

der relativen Wachstumsrate und der Nettoassimilationsrate einer Spezies wurde auch bei
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weiteren Untersuchungen nicht immer gefunden (ATKIN et al., 1998; WRIGHT und WESTOBY,
2000). Tellweise hatten die langsam wachsenderen Spezies eine hthere Nettoassi milationsrate
(DIXSTRA und LAMBERS, 1986; CARLEN €t al., 1999).

2.1.1 Biomasseverteilung

Eine hohere Biomasseverteilung auf die Bléatter bringt der Pflanze einen grof3eren Photosyn-
thesegpparat und somit Vorteille fur die Kohlenstoffassimilation. Jedoch mul3 auch die
Wasser- und Nahrstoffversorgung der Blétter sichergestellt sein, so dal3 ein ausreichendes
Wurzelsystem notwendig ist. BROUWER (1963) hat die Theorie aufgestellt, dal3 die Pflanze die
Biomasseverteilung auf Blétter und Wurzeln anhand eines ,, funktionellen Gleichgewichtes®,
des, functional equilibrium’, steuert. Die Theorie hat sich weitgehend bestétigt, wenn auch die
physiologischen Mechanismen, die dahinterstehen, noch kaum verstanden werden (LAMBERS,
1983). Die Pflanze paldt demnach ihre Biomasseverteilung an die gegebenen Umweltbedin-
gungen an, so dal3 sich z. B. bei einer geringeren Stickstoffversorgung der Anteil der Wur-
zelmasse erhoht und bel einer verringerten Lichtintensitét der Antell der Sprofimasse (s. z. B.
K ONINGS, 1989).

Wie in Abschnitt 2.1 bereits gesehen, haben die langsam wachsenden Pflanzen, die typisch
fur ndhrstoffarme Standorte sind, unter optimaler Nahrstoffversorgung haufig niedrigere
Anteile an Wurzelmasse als die schnell wachsenden Pflanzen. Diese Spezies haben sich also
nicht durch einen generell htheren Wurzelmasseanteil an das geringe Nahrstoffangebot der
fUr sie typischen Standorte angepal’t. Diese Folgerung wére nach TILMAN (1988) naheliegend
gewesen, der die Theorie aufgestellt hat, dal3 Pflanzen ndhrstoffarmer Standorte Vorteile in
der unterirdischen Konkurrenz, dadurch aber zugleich Nachteile in der oberirdischen Konkur-
renz besitzen. Die Biomasseverteilung einer Spezies scheint jedoch auch je nach Pflanzenart
unterschiedlich zu sein. Bel dikotylen krautigen Pflanzen haben die langsam wachsenden
Spezies eher hthere Wurzelmasseanteile als die schnell wachsenden (POORTER und REMKES,
1990), wéahrend das bel Grésern nicht zutrifft (GARNIER, 1991). FICHTNER und SCHULZE
(1992) meinen, dal3 langsam wachsende Pflanzen nur dann einen hohen Wurzel masseantell
haben, wenn die Wurzeln as Speicherorgane dienen. AulRerdem kann es in der Biomasse-
verteilung auch leicht zu Artefakten durch den Versuchsaufbau kommen. Schnell wachsende
Pflanzen verbrauchen die Nahrstoffe im Versuchsgefd schneller, so dal3 es zwischenzeitlich
zu Nahrstoffmangel situationen kommen kann, auf die die Pflanze mit einem verstérkten Wur-
zelwachstum reagiert BoOT, 1989; VAN DE VIJVER et al., 1993). Insgesamt gesehen ist der

Fal, dal3 die langsamer wachsenden Pflanzen tatséchlich niedrigere Wurzelmasseanteile
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aufweisen als die schnell wachsenden, jedoch in weitaus mehr Untersuchungen belegt al's der
umgekehrte Fall (z. B. HUNT et al., 1987; SHIPLEY und PETERS, 1990; AERTS et al., 1991,
FICHTNER und SCHULZE, 1992; ELBERSE und BERENDSE, 1993; VAN DER WERF et al., 1993g;
VANDE VIJVER et al., 1993; ATKIN et al., 1999).

Deutliche Unterschiede zwischen Spezies in ihrer Biomasseverteilung fuhren aber offenbar
nicht unbedingt zu Unterschieden in der relativen Wachstumsrate. VAN DER WERF €t al.
(1993b) berechneten modellhaft, dal3 ein langsam und ein schnell wachsendes Gras beide ihre
Biomasse jeweils entsprechend des ,functional equilibrium’ so verteilen, dal3 eine maximale
relative Wachstumsrate erreicht wurde. In Konkurrenzversuchen stellte sich auf3erdem heraus,
dai’ die Morphologie von Sprol3 und Wurzel wichtiger fir die Konkurrenz um Licht und
Nahrstoffe war als ihre Masse (AERTS et al., 1991; OLFF, 1992). Die geringere Sprofdmasse
einer Spezies konnte durch eine héhere spezifische Blattflache und eine glnstigere Ausrich-
tung der Blattschichten kompensiert werden. Ebenso konnte der geringere Wurzel masseantell
der langsam wachsenden Spezies durch eine héhere spezifische Wurzellange kompensiert
werden (AERTS, 1991; BooT und DEN DUBBELDEN, 1990). Eine hohere spezifische Wurzel-
lange ist algemein bei langsam wachsenden Pflanzen festgestellt worden (ROBINSON und
RORISON, 1988; BERENDSE und ELBERSE, 1989; BooOT, 1989; BooT und MENSINK, 1990;
POORTER und REMKES, 1990), so dal3 der beobachtete geringere Wurzelmasseanteil dieser
Spezies nicht zu Nachteilen fir die Nahrstoffaufnahme fuhren muf3. BooT (1989) hat anhand
von Modellrechnungen die Hypothese aufgestellt, dal3 schnell und langsam wachsende
Pflanzen zwei verschiedene Typen von Wurzelsystemen entwickelt haben: Die Wurzeln der
schnell wachsenden Pflanzen mit einer geringeren spezifischen Wurzellange sind demnach
eher dazu geeignet, ein grofReres Bodenvolumen zu bewurzeln, wahrend die Wurzeln der
langsam wachsenden Pflanzen mit hoher spezifischer Wurzellange eine effektivere Nahrstoff-
aufnahme gewahrleisten. Ersteres bietet dabel Vorteile bei einer hheren Néahrstoffversorgung

des Bodens, letzteres bei einer niedrigen.

Da Pflanzen auf ein niedriges Néhrstoffangebot mit einer grofieren Wurzelmasse reagieren,
muf3 auch die Platizitét der Biomasseverteilung bei unterschiedlich hohem Nahrstoffangebot
betrachtet werden. Sowohl schnell als auch langsam wachsende Pflanzen erhdhen ihren Wur-
zelmasseanteil bei niedrigem Nahrstoffangebot (AERTS et al., 1991; VAN DER WERF et al.,
1993a; REYNOLDS und D’ ANTONIO, 1996). Die Reaktion einer Spezies auf ein verandertes
Nahrstoffangebot ist dabei hoher als der Unterschied in der Biomasseverteilung zwischen den
Spezies (OLFF, 1992). Schnell wachsende Arten zeigen im allgemeinen eine hohere Plastizitét

in der Biomasseverteilung (ROBINSON und RORISON, 1988; CAMPELL und GRIME, 1989;
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AERTS et al., 1991; VAN DER WERF €t al., 1993a), was jedoch nicht in allen Untersuchungen
bestétigt werden konnte (VANDE VIJVER et al., 1993; REYNOLDS und D’ ANTONIO, 1996). Eine
schnelle morphologische Anpassung an die gegebenen Umweltbedingungen bringt Vorteile in
der Konkurrenz um Licht und Néhrstoffe. Es war daher schon von GRIME (1979) postuliert
worden, dal3 Pflanzen, die an produktive Standorte adaptiert sind, durch eine hthere morpho-
logische Plastizitét Konkurrenzvorteile erlangen. REYNOLDS und D’ ANTONIO (1996) zogen
jedoch aufgrund ihrer Ergebnisse in Zweifel, dal3 eine hohe Plastizitét in der Biomassealloka-
tion einen bedeutsamen Vorteil fur die Konkurrenzkraft schnell wachsender Pflanzen dar-
stellt, da die Kosten des Wurzelwachstums den Nutzen einer hoheren Wurzelmasse Uber-
schreiten kénnten. Sie halten statt dessen physiologische und andere morphologische Eigen-
schaften der Wurzeln fur bedeutsamer fir eine Anpassung der Pflanze an das Nahrstoff-

niveau.

2.1.2 Spezifische Blattflache

Schnell wachsende Pflanzen besitzen durchweg eine hohere spezifische Blattflache als lang-
sam wachsende Pflanzen, wie in Abschnitt 2.1 bereits ausgefuihrt wurde. Diese Unterschiede
zwischen den Spezies bleiben auch unter variierenden Umweltbedingungen recht deutlich
bestehen (VAN DER WERF et al., 1993b; POORTER €t al., 1995; GARNIER €t al., 1997, POORTER
und DE JONG, 1999, aber s VAN ARENDONK et al., 1997), wenngleich die spezifische Blatt-
flache auch durch externe Faktoren beeinflufd wird. Zum Beispiel erhoht sich die spezifische
Blattflache bei geringer Lichtstérke; bei niedriger Stickstoffversorgung reagieren manche
Spezies mit einer héheren spezifischen Blattflache, andere dagegen nicht (s. Ubersicht bei
DIXKSTRA, 1989). Eine hohere spezifische Blattflache ist vorteilhaft fur die Lichtinterzeption,
wie z. B. in den Konkurrenzversuchen von AERTS et al. (1991) und OLFF (1992) deutlich
wurde. Der Vortell einer niedrigeren spezifischen Blattfléche sowie die Griinde fir die Varia-
bilitét der spezifischen Blattflache in Abhangigkeit von Umweltfaktoren sind jedoch weniger
deutlich (s. DIKSTRA, 1989). Um die Funktionen von Unterschieden in der spezifischen
Blattflache besser verstehen zu kdnnen, ist deshalb zunéchst eine Aufspaltung in ihre Kompo-

nenten notig.

Nach WiTkowskI und LAMONT (1991) |&% sich die spezifische Blattflache in die Kompo-
nenten Blattdicke und Blattdichte (Trockenmasse je Blattvolumen) unterteilen. Einen ahn-
lichen Ansatz verfolgt DIKSTRA (1989), mit dem Unterschied, dal3 er das Blattvolumen durch
die Frischmasse umschreibt (s. & GARNIER und LAURENT, 1994). Danach setzt sich die spezi-

fische Blattflache aus dem Verhdtnis von Frischmasse zu Blattflache (analog zur Blattdicke)



2 Literaturiibersicht 7

sowie aus dem Anteil der Trockenmasse an der Frischmasse und der Zusammensetzung der
Trockenmasse (analog zur Blattdichte) zusammen. Fur unterschiedlich hohe spezifische Blatt-
flachen kénnen sowohl die Blattdicke als auch die Blattdichte in jeweils unterschiedlichen
Ausmalien verantwortlich sein (WITKOwsKI und LAMONT, 1991). Fur den Unterschied in der
spezifischen Blattflache zwischen schnell und langsam wachsenden Pflanzen ist die Blatt-
dichte und nicht die Blattdicke verantwortlich OIKSTRA, 1989; GARNIER und LAURENT,
1994; VAN ARENDONK und POORTER, 1994). Jedoch wurden teilweise auch etwas dickere
Blatter bel langsam wachsenden Pflanzen gefunden (POORTER, 1989; RYSER und LAMBERS,
1995). Die hohere Dichte der Blétter von langsam wachsenden Pflanzen hangt dabel vor
allem mit héheren Zellwandanteilen am Blattvolumen zusammen (GARNIER und LAURENT,
1994). Teilweise wurden auch hthere Gewebeanteile von Sklerenchymfasern gefunden, die
reich an Zellwand sind (VAN ARENDONK und POORTER, 1994). Bei Bléattern schnellwachsen-
der Pflanzen dagegen nimmt das Cytoplasma einen verhdtnismallig groferen Raum en
(NIEMANN, 1992), was auch zu einem hoheren Wassergehalt dieser Blétter fuhrt (VAN
ARENDONK und POORTER, 1994). Vor alem der Mesophyll- und Epidermisprotoplast tragen
zu wasserreichem Pflanzengewebe bei. GARNIER und LAURENT (1994) fanden in ihrem Ver-
gleich annueller und perennierender Grasspezies unterschiedlich hohe Gewebeanteile an
Mesophyll, was VAN ARENDONK und POORTER (1994) in ihren Untersuchungen an Pflanzen
unterschiedlich hoher relativer Wachstumsraten aber nicht bestdtigen konnten. Der Anteil an
Epidermis an der Blattquerschnittsfléache war in den Untersuchungen von VAN ARENDONK
und POORTER (1994) bei schnell wachsenden Pflanzen hoher, bei GARNIER und LAURENT
(1994) dlerdings nicht. Unterschiede in den Anteilen von Interzellularraumen sind dagegen
nicht fir die unterschiedlichen Blattdichten verantwortlich (VAN ARENDONK und POORTER,
1994). Die Unterschiede in der Blattanatomie zwischen schnell und langsam wachsenden
Pflanzen zeigen sich auch in der chemischen Zusammensetzung der Blétter. Langsam wach-
sende Pflanzen enthaten entsprechend ihrer htheren Zellwandanteile grofRere Mengen an
(Hemi)Zellulosen und Lignin sowie mehr unldsliche Kohlenhydrate (POORTER und
BERGKOTTE, 1992; VAN ARENDONK und POORTER, 1994). Schnell wachsende Pflanzen besit-
zen dagegen hohere Anteile an Mineraien, organischen N-Komponenten und organischen
Sauren.

Da langsam wachsende Pflanzen héhere Mengen an sekundéren Inhaltsstoffen wie Ligninen
besitzen, ist vermutet worden, dal3 die Konstruktion von Bléttern langsam wachsender Pflan-
zen kostspieliger sein konnte als die schnell wachsender Pflanzen (z. B. POORTER, 1994).
Sekundére Inhaltsstoffe haben héhere Kohlenstoffgehalte und benétigen grof3ere Mengen an
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reduziertem Kohlenstoff fir ihre Biosynthese. Detaillierte Berechnungen der Konstruktions-
kosten (ausgedriickt in Glucoseeinheiten) nach PENNING DE VRIES et al. (1974) ergaben aber,
dai3 die Konstruktionskosten der Blétter bei schnell und langsam wachsenden Spezies anné&
hernd gleich sind (POORTER und BERGKOTTE, 1992; POORTER, 1994; POORTER und DE JONG,
1999). Der Grund dafur liegt in der Kombination von , teuren® Komponenten wie Proteinen
und , billigen* wie Mineralien (POORTER und DE JONG, 1999). Die unterschiedliche chemische
Zusammensetzung hat damit keine Auswirkungen auf die Kosten, sondern nur auf die Pro-
duktivitét der Blatter. Dementsprechend ist auch die , Riickzahlungszeit” fur die Blétter - das
ist die Zeit, die ein Blatt bend6tigt, um seine eigenen Konstruktionskosten zurtickzuzahlen—
fur die Gesamtpflanze gesehen identisch mit der relativen Wachstumsrate der Spezies
(POORTER, 1994). Dieser Ansatz bietet also keine ndhere Erklarung fur Unterschiede von

Pflanzenarten in der relativen Wachstumsrate.

Da die geringe spezifische Blattflache der langsam wachsenden Pflanzen vor allem mit héhe-
ren Zellwandanteilen zusammenhéangt, wurde daraus geschlossen, dal3 der Vorteil der niedri-
gen spezifischen Blattflache in einer hoheren Blattlebensdauer und grof3eren Resistenz gegen-
Uber Herbivoren und z. B. einer hoheren Trittfestigkeit liegt (DIKSTRA, 1989; LAMBERS und
POORTER, 1992; GARNIER und LAURENT, 1994; CASTRO-DiEz et al., 2000). Eine langere
Blattlebensdauer ist vor allem unter geringer Nahrstoffversorgung gunstig (AERTS und VAN
DER PEIJL, 1993), wie in den folgenden Abschnitten noch weiter erlautert werden wird. Tat-
séchlich wurden Zusammenhénge zwischen der spezifischen Blattflache und der Blattlebens-
dauer gefunden (REICH, 1993). Die niedrigere spezifische Blattflache ist jedoch nicht nur mit
hoheren Zellwandgehalten, sondern auch mit hdheren Stickstoffgehalten je Einheit Blattflache
verbunden (DIXKSTRA, 1989; GARNIER €t al., 1997; WRIGHT und WESTOBY, 2001). Das fuhrt
Zu einer geringeren Stickstoffausnutzung in der Photosynthese, wahrscheinlich durch die in-
terne Beschattung innerhalb der Blétter, wie sie z. B. durch die Schichtung der Parenchyms
und der Chloroplasten auftreten kann (DIJKSTRA und LAMBERS, 1989; POORTER und EVANS,
1998). Der okophysiologische Sinn einer niedrigen spezifischen Blattflache bleibt dadurch
teilweise unklar, da hohere Zellwandgehalte je Einheit Blattflache nicht zwingend zu hoheren
Stickstoffgehalten der Blattflache flihren miissen (s. DIKSTRA, 1989). Es ist versucht worden,
durch eine volumenbezogene Betrachtung der Photosynthese den Sinn niedriger spezifischer
Blattflachen zu erkléren (GARNIER et al., 1999, RODERICK €t al., 1999b, 2000). Diese Ansétze
zielen jedoch eher auf eine Erklarung niedriger spezifischer Blattflachen durch den Nutzen
unterschiedlicher Blattdicken bzw. der inneren Oberflache der Blétter ab. Die Unterschiede

zwischen schnell und langsam wachsenden Pflanzen beruhen aber wie gesehen weniger auf
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der Blattdicke oder Unterschieden im Interzellularraum, sondern auf dem Wassergehalt der
Blétter. In oOkologischen Untersuchungen ist der Trockenmassegehalt im Verhdtnis zur
Frischmasse, der eng mit dem Wassergehalt der Blétter bzw. der Blattdichte zusammenhangt,
noch mehr as die spezifische Blattflache as herausragenstes Merkmal fir die Einordnung
von Pflanzen nach ihrer 6kologischen Herkunft gewertet worden (WILSON et al., 1999). Eine
physiologische Erklarung fur Unterschiede in der Blattdichte zwischen verschiedenen Pflan-

zenspezies steht damit noch aus.

2.1.3 Nettoassimilationsrate

Die Nettoassmilationsrate ist als die Zunahme des Pflanzengewichtes je Einheit Blattflache
und Zeit sehr stark, aber nicht nur, von der Photosyntheserate je Einheit Blattfl&che abhangig.
Neben der Photosyntheserate flief3en auch die Sprofld- und Wurzelrespiration, die von der
Blattflache getragen werden mussen, sowie eventuelle Kohlenstoffverluste durch Exudation
und Verflichtigung und der Umsetzungsfaktor von Kohlenstoff in pflanzliche Trockenmasse
mit in die endgultige Nettoassimilationsrate ein (POORTER, 1989). Damit ist die Nettoassimi-
lationsrate auch sehr eng mit der spezifischen Blattflache und der Biomasseallokation der
Pflanze verbunden, da diese die Photosyntheserate je Einheit Blattflache bzw. den Antell der

Wurzelrespiration beeinflussen.

Der wichtigste Faktor der Nettoassimilationsrate, die Photosyntheserate je Einheit Blattflache,
unterscheidet sich nicht systematisch zwischen schnell und langsam wachsenden Pflanzen
(POORTER €t al., 1990; POORTER und POTHMANN, 1992; VAN DER WERF et al., 1993c; ATKIN
et al., 1996b). Das gilt zumindest, wenn die Photosyntheserate an ganzen Pflanzen, die unter
optimalen Nahrstoffbedingungen angezogen wurden, und bei Umgebungslicht gemessen
wurde. Zum Teil wurde jedoch auch eine hthere Photosyntheserate je Einheit Blattflache der
langsam wachsenden Spezies gefunden (DIKSTRA und LAMBERS, 1989; POORTER €t al., 1995
bei suboptimaler Nahrstoffversorgung). Das bedeutet jedoch nicht, dal? die Blétter photosyn-
thetisch gleich aktiv sind. Auf die Trockenmasse bezogen sind die Photosyntheseraten der
schnell wachsenden Pflanzen durchweg héher POORTER, 1989; DIKSTRA und LAMBERS,
1989; POORTER et al., 1990; VAN DER WERF et al., 1993c; ATKIN et al., 1996b). Durch die
niedrigere spezifische Blattflache der langsam wachsenden Spezies verschwinden diese
Unterschiede jedoch, wenn die Daten auf die Blattfldche bezogen werden. Die Grinde fur die
unterschiedliche Photosyntheseleistung werden daher in den Nachteilen gesehen, die durch
eine geringere spezifische Blattflache der langsam wachsenden Pflanzen entstehen (DIJKSTRA
und LAMBERS, 1989; POORTER et al., 1990). Das sind die geringere Lichtabsorption und eine
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grof3ere interne Beschattung in den Bléttern OIKSTRA und LAMBERS, 1989). Aul3erdem
haben langsam wachsende Pflanzen eine geringere photosynthetische Stickstoffausnutzung,

wie in Abschnitt 2.2.1 noch weiter erlautert werden wird.

Die Sprofrespiration in Bezug auf die Trockenmasse ist bei schnell wachsenden Pflanzen
hoher als bei langsam wachsenden OIJKSTRA und LAMBERS, 1989; POORTER et al., 1990;
POORTER und POTHMANN, 1992; VAN DER WERF et al., 1993c; POORTER et al., 1995), was
wegen der hoheren relativen Wachstumsrate nicht Uberraschend ist. Nur bel niedriger Stick-
stoffversorgung bei gleichen relativen Wachstumsraten der schnell und langsam wachsenden
Spezies gleicht sich auch die Sprofdrespiration der Spezies einander an (VAN DER WERF et al.,
1993c). Im Verhdtnis zum Kohlenstoffgewinn ist die Sprofdrespiration der schnell wachsen-
den Pflanzen aber dennoch geringer as bei den langsam wachsenden (POORTER et al., 1990;
POORTER et al., 1995; ATKIN et al., 1996). Die Dunkelatmungsrate der Blétter ist allgemein
positiv mit dem Blattstickstoffgehalt und der spezifischen Blattflache und negativ mit der
Blattlebensdauer verbunden (REICH et al., 1998), also mit Blatteigenschaften der schnell
wachsenden Pflanzen, evtl. mit Ausnahme des Blattstickstoffgehaltes.

Auch die Wurzelrespiration je Einheit Trockenmasse ist bei schnell wachsenden Pflanzen
hoher (DI1JKSTRA und LAMBERS, 1989; POORTER €t al., 1990; POORTER und POTHMANN, 1992;
VAN DER WERF €t al., 1993c; POORTER et al., 1995). Dennoch wirden aufgrund der héheren
relativen Wachstumsrate und Nahrstoffaufnahme noch eine mehrfach hthere Wurzelrespira-
tion der schnell wachsenden Spezies erwartet (POORTER et al., 1991). Als Grund daftr werden
niedrigere Atmungskosten der schnell wachsenden Pflanzen fir die Nahrstoffaufnahme ange-
nommen (POORTER et al., 1991; SCHEURWATER et al., 1998). Die biochemische Effizienz der
Respiration und die Erhaltungskosten der Wurzeln konnten diese Diskrepanz nicht erkléren
(POORTER €t al., 1991; SCHEURWATER €t al., 1998, 2000).

In der Bilanz des taglichen Kohlenstoffgewinns und der Atmungsverluste ist der Kohlenstoff-
zuwachs der schnell wachsenden Pflanzen deutlich hoher, da die Kohlenstoffassimilation im
Verhdltnis zur Trockenmasse hoher ist und ein geringerer Antell veratmet wird, wenn auch
die absoluten Respirationsraten bei den schnell wachsenden Pflanzen héher sind (POORTER et
al., 1990). Unter reduzierter Stickstoffversorgung sinkt bei beiden Pflanzenarten der Kohlen-
stoffgewinn der Blétter, wahrend die Wurzelrespiration ansteigt (POORTER et al., 1995). Fir
die Unterschiede im Kohlenstoffzuwachs ist also die Photosyntheserate der Blatttrockenmasse
der entscheidende Faktor, der wohl vor alem durch die unterschiedliche spezifische Blatt-

flache der Spezies bestimmt wird, wéhrend die Atmungsraten von untergeordneter Bedeutung
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sind (LAMBERS und POORTER, 1992). Auch die unerwartet niedrige Wurzelrespiration der
schnell wachsenden Arten kann zu einem hoéheren Kohlenstoffgewinn beitragen (POORTER et
al., 1990), jedoch sollte berlicksichtigt werden, dal3 bei schnell wachsenden Pflanzen haufig
hohere Wurzelmasseanteile gefunden wurden (s. Abschnitt 2.1.1), die diesen Vortell wieder

ausgleichen kdnnen.

Uber den Konvertierungsfaktor von Kohlenstoff in die Trockenmasse, die Exudation und Ver-
flGchtigungen von Kohlenstoff, die ebenfalls alle zur Nettoassimilationsrate beitragen konnen,
sind nur wenige Daten verflgbar. Da der Kohlenstoffgehalt von langsam wachsenden Pflan-
zen deutlich hoher ist POORTER et al., 1990), kann mit der gleichen Menge Kohlenstoff
weniger Trockenmasse produziert werden. Mengenmaldig ist dieser Effekt aber zu gering, um
zu einem deutlichen Unterschied in der relativen Wachstumsrate der Spezies beizutragen
(LAMBERS und POORTER, 1992). Auch Exudationen werden als mengenmdaldig weniger
bedeutend fur den Kohlenstoffverlust angesehen als die Respirationsraten (LAMBERS und
POORTER, 1992). Bei speziellen Aufnahmemechanismen der Pflanzen, z. B. fir Eisen oder
andere Mikronahrstoffe, konnen Kohlenstoffverluste Gber die Exudation allerdings Uber 20 %
der Photosyntheseprodukte ausmachen (DINKELAKER et al., 1989). Es ist nicht unwahrschein-
lich, da’ solche Mechanismen bei langsam wachsenden Arten nahrstoffarmer Standorte
auftreten, quantitative Untersuchungen der Kohlenstoffverluste durch Exudation gibt es fur
langsam wachsende Pflanzen jedoch kaum. Auch Verflichtigungen werden fir den Kohlen-
stoffverlust a's quantitativ unbedeutend angesehen (LAMBERS und POORTER, 1992).

2.2 Stickstoffeffizienz

Es liegt nahe, anzunehmen, dal? Pflanzen, die nattrlicherweise auf ndhrstoffarmen Standorten
angesiedelt sind, eine besondere Effizienz in der Aufnahme oder Verwertung der limitieren-
den Nahrstoffe besitzen, allem voran Stickstoff als dem wichtigsten Makronahrstoff (z. B.
CHAPIN, 1980). Bei einem Vergleich von Arten, die unter optimalen Nahrstoffbedingungen
Unterschiede in ihren relativen Wachstumsraten aufweisen, ist dabei vor allem die Stickstoff-
verwertung interessant. Ein Mal3 hierfir ist die Stickstoffnutzungseffizienz (NUE), die im
allgemeinen als Trockenmasseproduktion je Einheit inkorporierten Stickstoffs definiert ist
(MARSCHNER, 1995). In langerfristigen oOkologischen Untersuchungen an perennierenden
Pflanzen erscheint es jedoch sinnvoll, wenn die Stickstoffnutzungseffizienz als Produktivitét
der Pflanze je Stickstoffzugewinn oder -verlust definiert wird (VIToOusek, 1982). Damit wird
berticksichtigt, dal3 ein Nahrstoff durch Retrandokation mehrmals in der Pflanze verwendet

werden kann.
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Es hat sich gezeigt, dal3 Pflanzen von ndhrstoffarmen Standorten keine generell bessere Stick-
stoffnutzungseffizienz aufweisen als Pflanzen ndhrstoffreicherer Standorte. Je nach Unter-
suchung waren die Stickstoffnutzungseffizienzen von Pflanzen nahrstoffarmer Standorte
hoher (ViTousek, 1982), gleich hoch (AERTS, 1990; SHAVER und CHAPIN, 1991) oder
niedriger (AERTS, 1994) as der Pflanzenarten nahrstoffreicherer Standorte. Eine Erklarung
hierfir kann der Ansatz von BERENDSE und AERTS (1987) liefern. Sie teilten die
Stickstoffnutzungseffizienz in zwei Komponenten ein, die Verwelldauer des Stickstoffs in der
Pflanze und die Stickstoffproduktivitét. Deren Produkt ergibt die Stickstoffnutzungseffizienz.

Die Stickstoffproduktivitét (NP) ist as Trockenmasseproduktion je Einheit Stickstoff und Zeit
definiert (NGESTAD, 1979; HIROSE, 1988) und stellt damit die momentane Verwendungs-
effizienz des Stickstoffs dar. Sie ist dabei auch sehr eng mit der relativen Wachstumsrate der
Pflanzen verbunden. Bei einer stickstoffbezogenen Betrachtung der relativen Wachstumsrate
|&l%t sie sich aternativ zur assimilationsbezogenen Darstellung in Abschnitt 2.1 auch as Pro-
dukt der Stickstoffproduktivitét und der Stickstoffkonzentration in der pflanzlichen Trocken-
masse (PNC) darstellen (POORTER, 1989):

RGR=NP* PNC 4

Die Stickstoffproduktivitét ist daher auch sehr eng mit der Nettoassimilationsrate verbunden,
wenn sie in Bezug auf die Blattfléche der Pflanze dargestellt wird (LAMBERS et al., 1989).

Mit der Verwelldauer des Stickstoffs in der Pflanze wird dagegen die langerfristige Ausnut-
zung des Stickstoffs in der Pflanze berticksichtigt. Sie wird vor allem von der Blattlebens-
dauer der Pflanze und den Nahrstoffkonzentrationen im toten Blattmaterial bestimmt (BIRK
und VITOUSEK, 1986). Daneben kénnen auch Nahrstoffverluste Gber die Wurzeln auftreten
(VAZQUEZ DE ALDANA et al., 1996), sowie - vor alem bel Grésern - durch Beweidung oder
Schnitt (BERENDSE €t al., 1992).

BERENDSE und AERTS (1987) stellten die Hypothese auf, dal3 eine genetisch bedingte hohe
Stickstoffproduktivitdt zu einer niedrigen Verweildauer des Stickstoffs in der Pflanze fihrt,
wahrend eine niedrige Stickstoffproduktivitéat eine hohe Verweildauer zur Folge hat. Pflanzen
ndhrstoffreicher Standorte zeichnen sich demnach durch eine hohe Stickstoffproduktivitét aus
und Pflanzen nahrstoffarmer Standorte durch Eigenschaften, die zu geringen Nahrstoff-
verlusten fuhren, wie auch schon von GRIME (1979) postuliert worden war. AERTS und VAN
DER PEIJL (1993) konnten gestitzt auf diese Hypothese zeigen, dal3 die Pflanzenart mit einer

niedrigen Stickstoffproduktivitée und einer langen Verweildauer des Stickstoffs unter
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ndhrstoffarmen Bedingungen ein htheres Biomassegleichgewicht, d. h. eine hthere Biomasse
ab dem Zeitpunkt, an dem Biomassezuwachs und —verluste sich die Waage halten, erreicht als
die Pflanzenart mit einer hohen Stickstoffproduktivitét und einer niedrigen Verweildauer.
Eine lange Verweildauer ist also von eindeutigem Vortell fur nédhrstoffarme Standorte. Die
Pflanzenart mit der hohen Stickstoffproduktivitét erreichte ihr Biomassegleichgewicht dabei
allerdings deutlich schneller. Mit einem dhnlichen Ansatz konnte auch BERENDSE (1994) zei-
gen, dal? die Pflanzenart mit geringen Nahrstoffverlusten sich gegentiber einer Pflanzenart mit
Vorteilen in der Nahrstoffaufnahme auf nahrstoffarmen Standorten durchsetzen konnte. Dar-
Uber hinaus wurde auch eine negative Korrelation zwischen der Verwelldauer von Nahr-
stoffen und der Stickstoffproduktivitdt bestatigt (AERTS, 1990; ECKSTEIN und KARLSSON,
1997; VAZQUEZ DE ALDANA und BERENDSE, 1997).

Die beiden Komponenten der Stickstoffnutzungseffizienz sind deshalb an Pflanzenarten nahr-
stoffreicher und —armer Standorte und an schnell und langsam wachsenden Pflanzen naher

untersucht worden.

2.2.1 Stickstoffproduktivitat

Die Produktivitét des Stickstoffs in der Pflanze hangt davon ab, wie gut der Stickstoff in der
Photosynthese genutzt werden kann. Die Hauptbestandteile der Stickstoffproduktivitét sind
deshalb die photosynthetische Stickstoffausnutzung der Blétter und die Stickstoffverteilung
innerhalb der Pflanze (GARNIER und VACAEYZEELE, 1994). Bel einer weniger vereinfachten
Betrachtung muf3 man noch die Vertellung der Respiration zwischen den verschiedenen
Pflanzenorganen und die Respirationsraten im Verhdltnis zur Stickstoffkonzentration dieser
Organe berlicksichtigen (LAMBERS €t al., 1989). GARNIER et al. (1995) untersuchten den Ein-
flud der Stickstoffverteilung und der photosynthetischen Stickstoffausnutzung auf die Stick-
stoffproduktividt verschiedener Spezies. Sie identifizierten die photosynthetische Stickstoff-
ausnutzung als Haupteinflu3faktor, wahrend die Stickstoffverteilung auf die Blatter nur beim
Vergleich Uber taxonomisch weit voneinander entfernten Pflanzengruppen von Bedeutung
war.

Die Stickstoffproduktivitét ist als einer der Hauptfaktoren der htheren Wachstumsrate schnell
wachsender Pflanzen herausgestellt worden (POORTER et al., 1990; VAN DER WERF €t al.,
1993a; CARLEN et al., 1999). Die Ursachen fir die hohere Stickstoffproduktivitdt schnell
wachsender Pflanzen sind nur teilweise untersucht worden. POORTER et al. (1990) fuhrten die
Unterschiede in der Stickstoffproduktivitét sowohl auf eine gunstigere Stickstoffverteilung

innerhalb der Pflanze als auch auf eine bessere photosynthetische Stickstoffausnutzung



2 Literaturiibersicht 14

schnell wachsender Pflanzen zurlick. Die glnstigere Stickstoffverteilung kam dabei durch
eine hohere Biomasseverteilung in die Blétter und hohere Stickstoffkonzentrationen der Blé&t-
ter zustande. Diese Ergebnisse werden in der Regel aber nur teilweise bel schnell wachsenden
Pflanzen gefunden (s. Abschnitte 2.1.1 und 2.1.2). ATKIN et al. (1998) stellten dement-
sprechend die photosynthetische Stickstoffausnutzung als allein verantwortlich fr die héhere

Stickstoffproduktivitét schneller wachsender Pflanzen heraus.

Auch in welteren Untersuchungen ist eine hohere photosynthetische Stickstoffausnutzung
schnell wachsender Pflanzen gefunden worden, sowohl bei Messungen am ganzen Sprof3
(POORTER €t al., 1990; VAN DER WERF et al., 1993c), als auch an einzelnen Blé&ttern (PONS et
al., 1994; GARNIER €t al., 1995; POORTER und EVANS, 1998; WESTBEEK et al., 1999). Die
Unterschiede in der photosynthetischen Stickstoffausnutzung waren deutlich geringer, wenn
die Photosynthese unter Lichtséttigung gemessen wurde (DIKSTRA und LAMBERS, 1989;
WESTBEEK et al., 1999). Bei niedriger Stickstoffversorgung der Pflanzen verschwand der
Unterschied in der photosynthetischen Stickstoffausnutzung zwischen schnell und langsam
wachsenden Pflanzen (VAN DER WERF et al., 1993c; PONS et al., 1994). Die Grunde fur eine
geringere photosynthetische Stickstoffausnutzung der langsam wachsenden Pflanzen liegen
zum einen darin, dal3 ihre Photosynthesekapazitét durch die grof3en Mengen photosynthetisch
gebundenen Stickstoffs je Blattflache unter Umgebungslicht nicht ausgenutzt wird (DIJKSTRA
und LAMBERS, 1989; PONS et al., 1994; POORTER und EVANS, 1998). Zum anderen investieren
diese Pflanzen einen geringeren Anteil ihres Stickstoffs in den Photosyntheseapparat (PONS et
al., 1994; POORTER und EVANS, 1998; WESTBEEK €t al., 1999) und weisen eine geringere
spezifische Aktivité des Rubisco (Carboxylierungsaktivitét je Einheit Enzym) auf (POORTER
und EVANS, 1998). Unterschiede in der interzelluldren CO,-Konzentration sind dagegen nicht
fur die verschiedene photosynthetische Stickstoffausnutzung verantwortlich POORTER und
FARQUHAR, 1994). Damit |&/% sich auch die Hypothese nicht halten, dal3 die niedrige photo-
synthetische Stickstoffausnutzung durch eine niedrige stomatére Leitfahigkeit mit einer hohen
Wassernutzungseffizienz der Photosynthese verbunden ist. Der niedrige Anteil von Stickstoff
im Photosyntheseapparat der langsam wachsenden Pflanzen kdnnte damit zusammenhangen,
dal3 bei diesen Pflanzenarten, die einen hoheren Zellwandanteil haben, mehr Stickstoff hierin
gebunden ist. Dariiber hinaus konnten noch keine Schluf3folgerungen gezogen werden,
inwieweit Faktoren, die fur ene unterschiedliche photosynthetische Stickstoffeffizienz
zwischen den Spezies verantwortlich sind, 6kologische Vorteile langsam wachsender Arten

bewirken kdnnten.
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2.2.2 Blattlebensdauer und Retranslokation

Durch einen geringen Umsatz des Pflanzengewebes, d. h. eine lange Lebensdauer, kann die
Verwelldauer von Nahrstoffen in der Pflanze erhoht werden. Zugleich werden Nahrstoff-
verluste, die durch totes Pflanzenmaterial entstehen, minimiert. Bei Pflanzenarten nahrstoff-
armer Standorte sind niedrige Blattumsatzraten gefunden worden (SCHLAPFER und RYSER,
1996; ScHIPPERS und OLFF, 2000), wodurch auf eine léngere Blattlebensdauer dieser Spezies
geschlossen wurde. Jedoch muf3 bedacht werden, dal3 der Umsatz von Blattmasse auch von
der relativen Wachstumsrate der Spezies abhangt, und alein schon aufgrund dessen Spezies-
unterschiede im Blattumsatz zu erwarten sind (SCHIPPERS und OLFF, 2000). Da eine langere
Blattlebensdauer unter anderem mit einer geringen spezifischen Blattfléche verbunden ist
(REICH, 1993), deutet auch dies auf eine langere Blattlebensdauer langsam wachsender Pflan-
zen nédhrstoffarmer Standorte. Vor allem auch aus der hheren Gewebedichte langsam wach-
sender Pflanzen und dem damit verbundenen hoheren Zellwandgehat (GARNIER und
LAURENT, 1994; VAN ARENDONK und POORTER, 1994) wird auf eine hthere Blattlebensdauer
geschlossen RYSER und LAMBERS, 1995; AERTS und CHAPIN, 2000). Es gibt jedoch nur
wenige Untersuchungen, in denen die Blattlebensdauer des Spezies direkt gemessen wurde.
AERTS und DE CALUWE (1995) fiihrten eine direkte Messung der Sprof3- und Blattlebensdauer
in Bestdnden verschiedener Carex-Arten durch. Sie fanden jedoch eine hthere Sprof3- und

Blattlebensdauer der Spezies mit hoher maximaler Trockenmasseproduktion.

Neben der Blattlebensdauer spielt auch die Retrand okationseffizienz eine Rolle fur die Nahr-
stoffverluste Uber totes Blattmaterial (BIRK und VITOUSEK, 1986; AERTS, 1990). Sie stellt den
Antell des urspringlich im Blatt vorhandenen Nahrstoffes dar, der bis zur Seneszenz des
Blattes retrandoziert wird. ECKSTEIN et al. (1999) und AERTS und CHAPIN (2000) stellten den
mathematischen Zusammenhang zwischen Blattlebensdauer, Nahrstoffresorption und Ver-
weildauer des Nahrstoffes in der Pflanze dar. Aullerdem stellten sie Daten aus Literatur-
guellen zusammen, um festzustellen, inwieweit diese Faktoren in verschiedenen Pflanzen-
gruppen von Bedeutung sind. Die Blattlebensdauer erhéht die Verweildauer eines Nahrstoffes
in der Pflanze linear, wobei der Effekt umso grof3er wird, je hoher die Retrand okationseffi-
zienz ist. Die Retrandlokationseffizienz beeinfluft die Verweildauer dagegen exponentiell, so
dal’ vor alem bei sehr hohen Retrand okationseffizienzen die Verwelldauer sehr stark erhoht
wird, zumindest bel relativ kurzlebigen Bléttern. Da die Spanne der Blattlebensdauer von ver-
schiedenen Spezies sehr viel grofRer ist als Unterschiede in der Retrandokationseffizienz,
wurde daraus geschlossen, dald im Vergleich verschiedener Spezies vor allem dieser Faktor

von Bedeutung ist, wahrend die Retrandokationseffizienz eher innerhalb einer Spezies von
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Bedeutung ist (ECKSTEIN et al., 1999). Dazu kommt, dal’ kaum Daten Uber eine Retrans oka-
tionseffizienz in der Hohe gefunden wurde, die zu einer deutlichen Anderung der Verweil-
dauer fuhrt. So ist beispielsweise auch von ESCUDERO et al. (1992) gefunden worden, dali? bei
Baumen eine erhdhte Verwelldauer von Nahrstoffen durch Unterschiede in der Blattlebens-
dauer verursacht wurden, wahrend sich die Retranslokationseffizienz zwischen den Spezies
nicht unterschied. Auch bei einem Vergleich in der Nahrstoffresorption von Pflanzen unter-
schiedlicher Wachstumsformen, wie immergriinen, laubabwerfenden, holzigen und krautigen
Pflanzen konnten keine eindeutigen Unterschiede in der Retranslokationseffizienz gefunden
werden (AERTS, 1996; AERTS und CHAPIN, 2000).
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3 PROBLEMSTELLUNG

In der vorliegenden Arbeit sollten zwei landwirtschaftlich bedeutsame Grasarten, Deutsches
Weidelgras (Lolium perenne L.) und Rotschwingel (Festuca rubra L.) in ihren Wachstumsai-
genschaften verglichen werden. Lolium perenne stellt dabei eine Grasart dar, die auf Stand-
orten mit guinstiger Stickstoffversorgung dominiert, wéhrend Festuca rubra haufig auf Stand-
orten mit geringerer Stickstoffversorgung anzutreffen ist. Im Vordergrund des Wachstums-
vergleichs standen daher sowohl der Kohlenstoff- as auch der Stickstoffhaushalt der Pflan-

zZen.

In den Untersuchungen wurde von der Arbeitshypothese ausgegangen, dal3 sich die Grasarten
V. a in der Wiederverwendung einmal gewonnener Kohlenstoff- und Stickstoffassimilate
unterscheiden und dal3 die momentane Effizienz des Kohlenstoff- und Stickstoffhaushaltes
von geringerer Bedeutung fur die Standortanpassung der Arten ist. Eine Verfolgung der
Kohlenstoff- und Stickstofffllsse innerhalb der Pflanzen, die Aufschlufd Uber einer Wieder-
verwendung der Assimilate geben kénnte, ist bislang noch nicht durchgefiihrt worden. Da die
Blattlebensdauer die Remobilisierung und Retrand okation von Assimilaten beeinflufd, wurde
auch sie mit erfaldt. Im Gegensatz zu bisherigen 6kologischen Untersuchungen wurde sie
direkt und in Abhangigkeit von der Stickstoffversorgung der Pflanzen gemessen. In friheren
Untersuchungen hat sich darGber hinaus gezeigt, dal3 sich Pflanzen unterschiedlich
produktiver Standorte sehr stark in ihrer Morphologie, insbesondere ihrer spezifischen Blatt-
flache, unterscheiden. Da anzunehmen ist, dal3 die Morphologie starken Einfluld auf die phy-
siologische Funktion und die Lebensdauer der Pflanzenorgane austibt, wurden auch Unter-

suchungen der Blattanatomie und der Wurzelmorphologie in die Arbeit aufgenommen.
Im einzelnen wurden also folgende Fragestellungen untersucht:

Wie hoch sind die relativen Wachstumsraten der Spezies unter differenzierter N-Versor-
gung und durch welche Eigenschaften des Kohlenstoff- und Stickstoffhaushalts sind sie
bedingt?

Inwieweit spidt die langfristige Ausnutzung von einmal gewonnenen Assimilaten eine

Rolle fir das Wachstum der Pflanzenarten?

Welche morphologischen Eigenschaften von Bléttern und Wurzeln tragen zur physiologi-
schen Aktivitét bzw. zur Lebensdauer der Gewebe bei?

Im Anschluf3 soll versucht werden, aus den gefundenen Pflanzeneigenschaften Schiuf¥folge-

rungen fr das Standortvorkommen der Arten zu ziehen.
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4 MATERIAL UND METHODEN

4.1 Pflanzenmaterial und Wachstumsbedingungen

Es wurden drei Experimente durchgeftihrt (Experiment A, B und C). Die Ergebnisse aus
Experiment A dienten in erster Linie dazu, eine Wachstumsanalyse zu erstellen, in Experi-
ment B wurde die Markierung mit stabilen C- und N-Isotopen durchgefihrt. Der Schwerpunkt
von Experiment C lag in den Photosynthesemessungen und der Erstellung einer C-Bilanz.
Dementsprechend wurden im Ergebniskapitel die Daten zur Wachstumsanalyse aus Experi-
ment A entnommen, wéahrend die anderen Daten jeweils aus dem Experiment genommen
wurden, in dem sie ermittelt wurden. Die Daten zum Kohlenstoff- und Stickstoffhaushalt
wurden der Einheitlichkeit wegen alle aus Experiment C entnommen (mit Ausnahme der
Stickstoffproduktivitét, die als Mittelwert Uber den gesamten Versuchszeitraum gemessen
werden sollte). Teilweise wurden Ergebnisse aus Untersuchungen, die in alen Experimenten,
aber mit geringer Wiederholung, erhoben wurden, auch tber ale Experimente gemittelt, um
die Zahl der Wiederholungen zu erhdhen. Daneben gab es einige Vorversuche, v. a. zur
Klarung methodischer Details. Die Wachstumsbedingungen der Experimente waren weit-

gehend gleich; auf einzelne Abanderungen wird jeweils hingewiesen.

41.1 Pflanzenmaterial

Fur die Experimente wurden die zwei perennierenden Grasarten Deutsches Weidelgras
(Lolium perenne L.) und Rotschwingel (Festuca rubra) augewahlt, die beide auf Grunland-
standorten sehr haufig vertreten sind. L. perenne ist auf eine reichliche N-Versorgung ange-
wiesen, wahrend F. rubra als anspruchslos gilt (KLAPP und OPITZ VON BOBERFELD, 1990).
Als Sorten wurden fir L. perenne ,Liprinta® und far F.rubra ,N.F.G. Theodor Roemer*
(Festuca rubra ssp. rubra L., Audéuferrotschwingel) ausgewahlt, nachdem zuvor neun kom-
merzielle Grassorten beider Arten auf ihre Eignung fur Klimakammerversuche auf Nahrl6-
sung getestet wurden. Fir L. perenne wurden die Sorten ,,Gremie* (Norddt. Pflanzenzucht),
.Lihersa®, Lipondo“ und ,Liprinta‘ (jeweils Deutsche Saatveredelung, Lippstadt), fur
F.rubra die Sorten ,Condor®, ,Roland 21“ (jeweils Saatzucht Steinach), ,Licato”,
»N.F.G. Theodor Roemer* und ,Lifalla* (jeweils Dt. Saatveredelung) getestet. Die Sorten-
auswahl deckte dabei den Bereich von sehr frilhem bis spatem Ahrenschieben (. perenne)
bzw. mittlerer bis spater Erscheinung der Blitenstande (F. rubra) ab. , Liprinta“ und ,N.F.G.
Theodor Roemer” hatten die beste Wachstumdleistung (Trockenmasse und Vitalitét) und
niedrigsten Ausfallraten unter den gewdahiten Versuchsbedingungen (s. Anhangstabelle 1).
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Be L. perennecv. ,Liprinta‘ as ,friher* Sorte wird das Erscheinen des Blltenstandes mit 51
Tagen nach dem 1. April angegeben, bel F. rubra cv. ,N.F.G. Theodor Roemer” als ,, spater”
Sorte mit 46 Tagen. Die Entwicklungsgeschwindigkeit der Arten bzw. Sorten war aso in
etwa gleich.

41.2 Pflanzenanzucht

Die Graser wurden gekeimt und dann unter kontrollierten Bedingungen in Klimakammern
(Conviron E15, Winnipeg, Kanada) angezogen. Zur Keimung wurden die Grasarten in Styro-
porschalen mit gewaschenem Quarzsand ausgesdt. Die Schalen wurden ins Gewéachshaus
gestellt und regelmaliig gewaéssert. Nach 15 bis 16 Tagen waren die Pflanzen grof3 genug, um
auf Nahrlosungsgefélde in die Klimakammern tberfihrt zu werden (Versuchsbeginn, Tag 0).
Die Pflanzen hatten zu dem Zeitpunkt ein Blatt, z. T. auch zwei Bléatter. Auffalend kleine
oder kréftige Pflanzen wurden nicht verwendet. Ein Nahrlésungsgeféai (L 59,5*B 40,5* T 22,0
cm) faldte 50 | Nahrlésung und bot 112 Pflanzen Platz. Fir ein Experiment wurden zwei
Klimakammern mit jewells 4 Gefél3en bestlickt. Experiment B wurde nacheinander in vier
Teilexperimenten durchgefiihrt, so dald die vierfache Pflanzenmenge zur Verfligung stand.
Die Pflanzchen wurden mit Abdichtprofil (Bostik Prestik AE, Borgholzhausen) in die Locher
von Kunststoffdeckeln gesetzt, die sich in eéinem Raster von 4*4 cm in den Deckeln befanden.
Die Deckel wurden schwimmend auf die Nahrlosung aufgelegt. Die Kammern wurden wéh-
rend der Lichtperiode auf 20 °C, 80 % rel. Luftfeuchte und 360 ppm CO, eingestellt und wah-
rend der Dunkelphase auf 15 °C, 70 % rel. Luftfeuchte und 300 ppm CO». Die Photoperiode
betrug bei Experiment A 12 Stunden und wurde fur die Experimente B und C auf 16 Stunden
erhdht, um eine hthere Assimilationdeistung zu erzilen. Zur Photoperiode gehdrte eine
jeweils einstiindige Dammerungsphase zu Beginn und Ende der Photoperiode mit 17 °C, 75
% rel. Luftfeuchte und 360 ppm CO». Die Lichtstarke in den Kammern betrug auf Pflanzen-
hohe in Experiment A im Schnitt 460 pmol m? s PPFD, in Experiment B im ersten Teil des
Experimentes 430 umol m? s PPFD, in den folgenden Teilen 630, 590, und 530 umol m? st
PPFD und in Experiment C 520 pmol m? s PPFD. Die Lichtstarke unterschied sich zwi-
schen den Experimenten, weil die Lichtintensitdt mit der Gebrauchsdauer der Leuchtstoff-
réhren absank und wahrend Experiment B neue Leuchtstoffréhren in die Klimakammern ein-
gesetzt wurden. Es war nicht erkennbar, dal3 die variierende Lichtintensitét einen signifikan-
ten Einflul auf die untersuchten pflanzlichen Parameter hatte. Beleuchtet wurden die Kam-
mern mit Leuchtstoffrohren (Sylvania, F72T12/CW/VHO) und Gluhbirnen (Osram, 60 W),

die zu etwa 85 % bzw. 15 % zu der Lichtstérke beitragen. In der Dammerungsphase wurden
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fur eine halbe Stunde die Hélfte der Leuchtstoffrohren ausgeschaltet und fir eine weitere
halbe Stunde nur die Glihbirnen brennen gelassen, so dal3 die Lichtintensitét etwa 250 bzw.
25 pmol m? s PPFD betrug.

4.1.3 Nahrstoffstufen

Die Grasarten wurden bel zwel Stickstoffversorgungsstufen angezogen, einer hohen N-Ver-
sorgung (N+) mit 13 mg N I'* in der Nahrlésung und einer reduzierten N-Versorgung mit 1,4
mg N It Zuvor waren verschiedene N-Versorgungsstufen mit 0,014 und 1,4 mg N [* (nach
KocH et al., 1987), 13 und 52,5 mg N ' (nach VAzZQUEZ DE ALDANA et al., 1996) und 105
mg N I (nach HAMMER, 1978) ausprobiert worden. Es zeigte sich, dal? mit den Versorgungs-
stufen tiber 13 mg N I keine Wachstumssteigerung erreicht werden konnte und mit der N-
Versorgungsstufe unterhalb von 1,4 mg N [ zuviele Pflanzen ausfielen (s. Anhangtabelle 2).

Die Ubrigen Nahrstoffe wurden in jewells ausreichender Menge zugegeben (Tab. 4.1).

Tab. 4.1: Zusammensetzung der verwendeten Nahrldsungen fir N+ (13mg N 1) und N- (1,4mg N 1Y),

Makronahrstoffe Mikronahrstoffe
N+ N- N+ und N-

KNO, 0,31 mmol I KNO, 0,10 mmol I*  CoCl, 6H,0 0,3 pumol I'*
Ca(NO;), 4H,0 0,31 mmol I* MgSO, 7H,O 1,00 mmol I* H;BO, 41 pmol I
MgSO, 7H,0 0,122 mmol I' K,HPO, 0,55 mmol I MnSO, H,0 10 pmol I'*
KH.PO, 0,06 mmol I'*  CaS0, 2H,0 2,89 mmol I Na,MoO, 2H,0 0,6 pmol I
KH,PO, 0,45 mmol I ZnSO, 7H,0 1,5 umol I

CusO, 5H.0 0,3 pumol I'*

Fe-EDTA 46,2 mg I'

Die Nahrlosung wurde kontinuierlich bellftet und etwa alle 14 Tage komplett ausgetauscht.
In der Zwischenzeit wurde die Nahrstoffkonzentration aufrechterhalten, indem konzentrierte
StammlGsung der Makrondhrstoffe zugegeben wurde. Die Haufigkeit und Menge der Néhr-
stoffzugabe richtete sich nach den zum jeweils entsprechendem Zeitpunkt gemessenen N-
Konzentrationen in der Nahrlosung des jewellig vorhergegangenen Versuches. Vor und nach
jedem Nahrlosungswechsel bzw. jeder Nahrstoffzugabe wurden Proben von 20 ml Nahr-
[6sung aus den Versuchsgefalien entnommen, die auf einem Perstorp Autoanalyzer (Alphem,
Wilsonville, Oreg., USA) auf NOs-N analysiert wurden. Die N-Konzentration sollte nicht
unter 20 % des Ausgangswertes abfallen. Bei Experiment A wurde ab dem ersten Nahr-
[6sungswechsel alle drel Tage jeweils 20 % Stickstoff der Ausgangsmenge zugegeben, bei
Experiment B und C ab dem ersten Nahrlésungswechsel ale fiunf Tage 60 % (L. perenne N+),
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40 % (F. rubra N+) bzw. 50 % (N-) der jeweiligen Ausgangskonzentration des Stickstoffs.
Die durchschnittliche N-Konzentration sank in alen Experimenten bel allen Varianten im
Laufe des Versuches ab (Abb. 4.1). Die N-Konzentration unter N+ nahm in Experiment A bel
F. rubra etwas weniger stark ab alsbel L. perenne. In Experiment B war die N-Konzentration
in der Nahrlosung der hohen N-Stufe bei F. rubra insgesamt etwas hoher als bei L. perenne.
Das N-Niveau bel Experiment C nahm bei allen Varianten im Laufe des Versuchs starker ab

asin Experiment B.

4 ¥ 4 —@— Lp N+
| --O - LpN-
121 e \' | - —W- FrN+
AlO- ‘ \ | \ | —7 FrN-
8 \ \ ]
£ \
=6 I\ v ]
4 \ ]
23 9B e \ X 3
0 O 50— BB : RS D . ﬁ-' SNo 0

ov D v‘ M5
0 10 20 30 40 O 40 O

Tag nach Versuchsbeginn Tag nach Versuchsbeginn Tag nach Versuchsbeginn

Abb. 4.1: N-Konzentration in der Nahrl6sung von L. perenne und F. rubra unter hoher (N+) und niedriger N-
Versorgung (N-) Uber den Versuchszeitraum von Experiment A, B und C.

Der pH-Wert der Nahrlésungen lag bei 5,5 fur N+ und 7,0 fur N-. In Vorversuchen stieg der
pH-Wert bis zum nachsten Nahrlésungswechsel nach 14 Tagen bei N+ um etwa 1,3 an und
schwankte bel N- in einer Differenz von etwa 0,3 zum Ausgangswert. Eine Einschrankung
des Wachstums wére bel einem pH-Wert der Nahrlosung von unter 4,0 oder Uber 8,5 zu
erwarten (HEWITT, 1966). In den folgenden Experimenten wurde daher auf eine Kontrolle und

Neueinstellung des pH zwischen den Néahrlésungswechseln verzichtet.

4.2 Messungen

4.2.1 Ernten und nachfolgende Berechnungen

Die Erntetermine richteten sich nach der Blatterscheinung am Haupttrieb der Pflanzen, um
Unterschiede in der Entwicklungsgeschwindigkeit zwischen L. perenne und F. rubra ausglei-
chen zu konnen. Der erste Erntetermin war das 3-Blatt-Stadium der Pflanzen, d. h. es waren
drei Blétter am Haupttrieb sichtbar, von denen die zwe dteren vollstdndig ausgewachsen
waren; der letzte Erntetermin war das 7-Blatt-Stadium. L. perenne wurde unter N+ auch noch
zum 8-Blatt-Stadium beerntet. Bei Experiment A und B wurden 10 Pflanzen in zweifacher
Wiederholung (Klimakammer 1 und 2) entnommen, die in die einzelnen Blétter des Haupt-
triebes, Nebentriebe unterschiedlicher Ordnung und Wurzeln fraktioniert wurden. Fir jede

Wiederholung wurde die Frisch- und nach 48stiindigem trocknen bei 60 °C die Trockenmasse
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der Fraktionen bestimmt. Blétter und Nebentriebe jeder Pflanze wurden gezéhlt. Fir die
Blétter des Haupttriebes wurde die Blattflache bestimmt. Dazu wurde die Lange der Blatt-
spreite und die projizierte Breite (des nicht aufgefalteten Blattes, wie sie fir den Lichteinfall
entscheidend ist) in der Mitte der Spreite gemessen und mit einem Korrekturfaktor (0,905)
multipliziert (KEmMP, 1960). Eine Weliterfuhrung der Experimente Uber das 7- bzw. 8-Blatt-
Stadium hinaus war nicht méglich. Die Pflanzen der hohen N-Versorgung wurden ab dem 7-
bzw. 8-Blatt-Stadium fir die Versuchskisten zu grof3. Aul3erdem war ein zuverléssige Unter-
scheidung von Haupt- und Nebentrieben und der Position ihrer Blétter ab diesem Stadium
nicht mehr moglich. Bei geringer N-Versorgung reichte die Pflanzenzahl ab dem 7-Blatt-

Stadium nicht mehr fir weitere Ernten aus, da sehr vidle Ausfélle zu verzeichnen waren.

In Experiment A (das der Wachstumsanalyse diente) wurde die Trockenmasse der Einzel-
fraktionen mit einem Elementaranalysator (Europa Scientific ANCA-SL, Crewe, UK) auf
ihren N-Gehalt analysiert. Dazu wurden die Proben in einer Kugelmthle vermahlen (MM2,
Retsch, Haan) und je nach erwartetem N-Gehalt wurden 1,5, 2,5 oder 5 mg Trockenmasse in
Zinncups (9 ml, IVA Anaysentechnik, Meerbusch) eingewogen. Experiment C (Photosynthe-
semessungen und C-Bilanz) wurde an funf Terminen zwischen dem 5- und 7-Blatt-Stadium
der jeweiligen Pflanzen beerntet. Es wurden funf Pflanzen je Wiederholung (Klimakammer 1
und 2) entnommen, die in Blattspreiten, Blattscheiden und Wurzeln fraktioniert wurden. Von
den Fraktionen wurde ebenfalls die Frisch- und Trockenmasse bestimmt. Fir die C- und N-
Analyse wurden 12 bis 13 mg Trockenmasse in Zinncups (15 ml, IVA Anaysentechnik,
Meerbusch) eingewogen und mit einem Elementaranalysegerdt (NA 1500, Carlo Erba Instru-

ments, Mailand, Italien) analysiert.

Die mittlere relative Wachstumsrate (RGR) und die mittlere Nettoassimilationsrate (NAR)
wurden aus den Daten des 3- und 7-Blatt-Stadiums der Pflanzen nach dem klassischen
Ansatz, wie er bei HUNT (1982) beschrieben wird, berechnet:

RGR = (INTM7-INTM 3)/(t7-13) «y

wobei INnTM den natrlichen Logarithmus der Trockenmasse je Pflanze zum 3-Blatt-Stadium
bzw. 7-Blatt-Stadium darstellt und t den Zeitpunkt der jeweiligen Ernte (tz bzw. t7). Die rela
tive Wachstumsrate der Blattflache (RLGR) und die relative Blatterscheinungsrate (RLPR)
wurden analog berechnet, indem statt der Trockenmasse die Blattflache (BF) bzw. Blattzahl
einer Pflanze (BZ) eingesetzt wurde:
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RLGR = (InBF7-InBF3)/(t7-t3) (2)
RLPR = (INBZ7-INBZs)/(t7-ts) 3)

Die Nettoassimilation wurde nach folgender Formel berechnet:

NAR = (TM 7-T|V| 3)/(BF7-BF3)* (InBF7-I nBFg)/(t7-t3) (4)

Die Werte wurden getrennt fur die Pflanzen aus Klimakammer 1 und 2 berechnet, so dal3 zwei
Wiederholungen vorlagen, die in der statistischen Berechnung verwendet werden konnten.
Das Blattflachenverhdtnis (LAR), das Blattgewichtsverhdtnis (LWR) und die spezifische
Blattflache (SLA) wurden als Mittelwert aus dem 3- und 7-Blatt-Stadium berechnet. Die
Antelle der Blattspreiten, -scheiden und Wurzeln an der Trockenmasse, das Sprof3-/ Wurzel-
verhdtnis sowie die C- und N-Konzentrationen wurden fur jedes Entwicklungsstadium
getrennt berechnet (n=10). AulRerdem wurde der Verteilungskoeffizient berechnet, der die
Steigung der linearen Regression des nattrlichen Logarithmus der Trockenmasse der Wurzeln
zum Logarithmus der Trockenmasse des Sprosses darstellt. Er drickt aus, wie hoch der
Zuwachs der Wurzeltrockenmasse im Verhaltnis zur Sproldmasse war. Die N-Effizienz (NP)

des Pflarezenwachstums wurde analog zur Nettoassi milationsrate berechnet:

NP = (TM 7-TM 3)/(N 7- Ng)* (| NN7-INN 3)/(t7-t3) (5)

mit N als Stickstoffmenge je Pflanze.

Ferner wurden noch die Verweildauer (MRT) des Stickstoffs in der Pflanze und die lang-
fristige N-Ausnutzungseffizienz (NUE) nach folgendem Modell berechnet (SMALL, 1972):

MRT = Blattlebensdauer * 1/(1-r) (6)
NUE=MRT * NP (7)

mit r als der Retransokationseffizienz (Anteil des Gesamt-Stickstoffs im Blatt, der wahrend
der Blattalterung exportiert wurde: 0<r<1). Die Blattlebensdauer (in Tagen) wurde aus der
Photosyntheserate der Blétter abgeleitet (s. folgender Abschnitt).
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4.2.2 Photosynthesemessungen

Es wurden Photosynthese- und Respirationsmessungen an ganzen Pflanzen (getrennt fir
Sprof3 und Wurzel) durchgefihrt. AufRerdem wurde die Photosynthese und Respiration an

Einzelbléttern gemessen (jeweils in Experiment C).

Die Gaswechselmessungen an den ganzen Pflanzen wurden zu funf Terminen an jeweils 10
Pflanzen (jeweils fUnf aus Klimakammer 1 und 2) durchgefthrt. Es wurde zum 5-, 6- und 7-
Blatt-Stadium gemessen, sowie an jewells einem Termin zwischen dem 5- und 6- bzw. dem
6- und 7-Blatt-Stadium. Sprol3photosynthese, -respiration und Wurzelrespiration wurden
nacheinander an jeweils derselben Pflanze gemessen. Fur die Gaswechselmessungen am
Gesamt-Sprol3 wurde ein Gaswechselmefi3gerédt (CIRAS-1, PP-Systems, Hitchin, UK) mit
einer Klvette fir Bestandesphotosynthesemessungen (CPY-2) verwendet, fir die Messungen
an den Wurzeln reichte eine Parkinson Blattkivette. Da aus Platzgriinden nicht in den Klima-
kammern gemessen werden konnte, wurde die Pflanze jeweils unmittelbar vor der Sprof3-
photosynthesemessung aus der Klimakammer enthnommen. Die Pflanze wurde in Gefél3e mit
Nahrlosung, die aus der Klimakammer entnommen worden war, eingestellt und die Licht-
stérke fur die Messungen wurde durch Quecksilberdampflampen (Osram, HQI-T 400 W/D)
mit durchschnittlich 481 + 130 pmol m? s PAR nahe der Helligkeit in den Klimakammern
gehalten. Probleme bereitete die Temperatur in der Kuvette, die aufgrund der Strahlungs-
wéarme der Lampen und der ohnehin hohen Temperatur im Labor auf 31 £ 5 °C anstieg. M6g-

licherweise fuhrte dies zu unrealistisch hohen Respirationsmessungen (s. Ergebnisteil).

Nachdem die Pflanzen fir mindestens 15 Minuten in die Dunkelheit gestellt worden waren,
wurde die Dunkelatmung gemessen. Die Temperatur in der Kivette lag hier bei 27 £ 5 °C.
Fir die Messung der Wurzelrespiration wurden die Wurzeln trockengetupft und aufgerollt, so
dal3 sie in die Parkinsonklvette pafdten. Die Wurzeln wurden fur die Messungen nicht vom
Sprol3 abgetrennt. Eine Messung dauerte etwa ein bis zwel Minuten. Die CO,-Konzentration
der zugefUhrten Luft lag bel diesen Messungen bel 450 ppm, da im Boden bzw. N&hrmedium
in der Regel ein deutlich htherer CO»-Partialdruck vorliegt as in der Luft. Da die Pflanzen
flr diese Messung nicht direkt aus der Klimakammer kamen, wurden einige Kontrollmessun-
gen an Pflanzen, die direkt aus den Nahrlsungsgeféiien der Klimakammern entnommen wur-
den, durchgeftihrt. Ein Unterschied in der Atmungsrate zu den zuvor entnommenen Pflanzen
konnte jedoch nicht festgestellt werden.

Aus den Mef3werten der Sprof3photosynthese, -respiration und Wurzelrespiration wurde die
Kohlenstoffbilanz einer Pflanze berechnet, indem die Werte auf jeweils 24 h hochgerechnet
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wurden. Es wurde dabei angenommen, dal3 sich die Mel3werte Uber den Tagesverlauf nicht
andern (s. POORTER et al., 1990 und Zitate darin).

Von allen Bléttern der beprobten Pflanzen wurde nach der oben beschriebenen Methode die
Blattflache bestimmt. Die Pflanzen wurden in Blattscheiden, Blattspreiten und Wurzeln zer-
legt, und die Frisch- und Trockenmasse (nach 48 h trocknen bel 60 °C) wurde jeweils fur finf
Pflanzen gemeinsam bestimmt, wie bereits in Abschnitt 4.2.1 beschrieben. Anschlief3end
wurde die Trockenmasse der Fraktionen mit einem Elermentaranalysator (NA 1500, Carlo
Erba Instruments, Mailand, Italien) auf ihren C- und N-Gehalt untersucht.

Der Gaswechsel am Einzelblatt wurde mit dem CIRAS-1 Porometer und der Parkinson Blatt-
kivette an den Bléttern 3 bis 6 des Haupttriebes gemessen. Die Messungen wurden begonnen,
als das dritte Blatt ausgewachsen war und etwa alle drei Tage an jeweils zehn Pflanzen wie-
derholt. Das vierte, flnfte und sechste Blatt wurden jeweils dazugenommen, sobald sie aus-
gewachsen waren. Die Pflanze wurden zun&chst fir mindestens 15 Minuten in die Dunkelheit
gestellt. Danach wurde die Atmung (0 pmol PAR m? s%), die Photosynthese unter ambienten
Lichtverhaltnissen (530 pmol PAR mi? s%) und unter Lichtsittigung (1200 pmol PAR m? s
gemessen. Die Lichtstérke konnte mit einem Halogenlampenaufsatz auf die Blattkivette
geregelt werden. Die Blattemperatur wéhrend der Messungen lag bei 25 + 8 °C. Die gemesse-
nen Blé&ter wurden anschliefRend getrennt nach Blatt 3 bis 6 auf Chlorophyll- und N-Gehalt
analysiert. Fur die Chlorophyllanalyse wurden aus der Mitte der Blattspreite Segmente von
zweima 10 mm herausgeschnitten. Flache und Frischmasse der Segmente wurde bestimmt,
und das Chlorophyll wurde mit 1% (w/v) DMSO (Dimethylsulfoxid) fir 4 h (. perenne)
bzw. 6 h (F. rubra) extrahiert (BLANKE, 1992). Das Extrakt wurde mit einer spektrophotome-
trischen Messung (UV-160, Shimadzu, Kyoto, Japan) auf den Chlorophyllgehalt analysiert
(s. BLANKE, 1990). Das ubrige Blattmaterial wurde getrocknet (48 h bei 60 °C) und auf seinen
N-Gehalt untersucht (NA 1500, Carlo Erba Instruments, Mailand, Itaien).

Durch die Wiederholung der Messungen nach jeweils drei Tagen konnte der Alterungsprozef3
der Blétter verfolgt werden. Die Photosyntheseraten und der N- und Chlorophyllgehalt
nahmen jewells mit zunehmendem Blattalter ab (Abb. 4.2). Da die Photosyntheseraten mit der
Zeit in etwa linear abfielen, lield sich aus diesen Daten mit Hilfe einer Geraden die Blatt-
lebensdauer ableiten (Tag, an dem die Photosyntheserate auf Null abfiel).
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Abb. 4.2: Photosynthese (umol ni?s) bei Lichtséttigung (1200 umol m? s PAR), Stickstoffgehalt (g m?) und
Chlorophyllgehalt (ug mmi2) am Beispiel von Blatt 3 des Haupttriebes von L. perenne (Lp) und
F. rubra (Fr) unter hoher (N+) und niedriger N-Versorgung (N-).

Ein Rickschlu® auf einen kritischen N- oder Chlorophyllgehalt eines abgestorbenen Blattes,
bzw. bei dem ein Blatt abstarb, liefd sich aus den Daten nicht ziehen. Funktionen, die die
Abhangigkeit der Photosyntheserate vom N- oder Chlorophyllgehalt beschrieben (Daten nicht
gezeigt), lieRen sich nur bei geringen Bestimmtsheitsmalien (r? von 0,42 bis 0,77) anpassen.
Auch bei einem theoretischen N- oder Chlorophyllgehalt des Blattes, der auf Null absank,

wurden durch die Funktionen z. T. noch positive Photosyntheseraten ermittelt.

4.2.3 Blattanatomie

Fur die Untersuchung der Blattanatomie wurden das 4., 5. und 6. Blatt des Haupttriebes
verwendet. Die Blatter wurden von Pflanzen aus Experiment B geerntet (n=8), sobald sie
vollsténdig ausgewachsen waren, d. h. das 4. Blatt wurde zum 5-Blatt-Stadium geerntet, die

anderen Blétter entsprechend spéter. Aus dem mittleren Bereich des Blattes wurde jeweils ein
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Segment von 3-5 mm herausgeschnitten und in Fixierlosung (70 %iges Ethanol, Formalin,
Eisessig 18:1:1 v/v) eingelegt. Fur das Einbetten in Kunststoff wurden die Segmente schritt-
weise in 70, 90 und 96%igem Ethanol dehydriert (jeweils zweimal eine halbe Stunde bzw. 1 h
bei 96 %) und anschlief?end in Kunstharz (LR-White medium, London Resin Company,
Reading, UK) in Schritten von 1:3 (16 h), 1:1 (8 h), 3:1 (16 h) Kunstharz/96%iges Ethanol
und 100% Kunstharz (3-5 d) infiltriert. Die Segmente wurden in kunstharzgefillte Gelatine-
kapseln (Plano, Wetzlar, Grof3e 4) eingelegt, die dann im Trockenschrank fir 48 h bei 50 °C
ausgehartet wurden. Die Gelatine konnte danach in heifem Wasser von den Kunststoff-
blocken abgelost werden. Im einem Ultramikrotom (Porter-Blum, Ivan Sorval, Norwalk,
Conn., USA) wurden mit Hilfe von frisch gebrochenen Glasmessern (Histologie-Glas, Plano,
Wetzlar, 25 mm) 5 um dicke Querschnitte angefertigt. Die Querschnitte wurden mit einer
0,5%igen Safraninlésung (w/v) angeféarbt und mit dem Einschlumittel Eukitt (Kindler, Frei-
burg) auf Objekttréger aufgebracht.

Von den Blattquerschnitten wurden mit einem Lichtmikroskop (Axioplan, Carl Zeiss, Ober-
kochen) mit einer CCD-Farbvideokamera (EVI-1011P, Sony, Japan) Bilder aufgenommen,
die auf einem PC mit spezieller Grafikkarte (Meteor |1, Matrox Electronic Systems, Dorval,
Quebec, Canada) und dem Bildanalyseprogramm KS 400 (Carl Zeiss Vision, Hallbergmoos)
ausgewertet wurden. Eine beispielhafte Abbildung eines Blattquerschnittes ist in Abb. 4.3
dargestellt. Die Querschnittsflachen der Blatter wurden nach 10facher Vergréferung im
Mikroskop durch das Umfahren der Umrisse im digitalisierten Bild mit dem Cursor gemes-
sen. Ebenso wurden die Querschnittsfléachen der Epidermis, der Leitbundel (einschliefdlich der
aulkeren Bundelzellen) und der Faserbiindel (nach 40 facher Vergrofderung) bestimmt. Der
relative Anteil von Mesophyll und Interzellularen am Ubrigen Blattquerschnitt wurde separat
bei 20facher Vergroferung anhand von vier ausgemessenen Tellstlicken des Blattquer-
schnittes bestimmt. Auf3erdem wurde die Blattoberflache getrennt nach Ober- und Unterseite

gemessen und die Leit- und Faserbiindel je Querschnitt wurden gezéhit.
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Epidermis
Interzellulare

Faserbiindel

Abb. 4.3: Beispiel eines Blattquerschnittes mit Bezeichnung von Epidermis, Leitbiindeln, Faserbiindeln, M eso-
phyll und Interzellularen.

Das Blattvolumen wurde as Blattlange* Blattquerschnittsflache* 0,905 (Korrekturfaktor
s. KEMP, 1960) berechnet. Die Blattdichte ergab sich aus der Trockenmasse je Einheit Blatt-
volumen, und die Blattdicke wurde aus der projizierten Blattbreite geteilt durch die Blattquer-

schnittsflache errechnet.

4.2.4 Wurzelmorphologie

Fir die Untersuchung der Wurzelmorphologie wurden Pflanzen im 5- und 6-Blatt-Stadium
aus Experiment B (jeweils n=10) genommen. Die Wurzeln wurden zundchst als Ganzes in
Fixierloésung (70 %iges Ethanol, Formalin, Eisessig 18:1:1 v/v) eingelegt. Die Wurzelstrange
einer Pflanze zerfielen in zwel auffallend unterschiedliche Fraktionen: grobere Wurzeln, die
relativ dick und kaum verzweigt waren und feinere, stark verzweigte Wurzeln. Fir die weite-
ren Messungen wurde von jeder Fraktion das jewells langste Teilstick genommen. Diese
Proben wurden zur Kontrastverstéarkung in 0,5%iger Safraninlésung angeférbt, in zwel bis
vier Stlicke zerschnitten, in einer flachen Wasserschale ausgebreitet und mit einer Glasplatte
abgedeckt, um sie in der jeweiligen Position zu halten. Von den Wurzelstiicken wurden je
nach Grof3e mit einer Farbvideokamera (EVI1-1011P, Sony, Japan) vier bis sechs Kameraaus-
schnitte je Teilstiick aufgenommen. Die weitere bildanalytische Bearbeitung erfolgte mit
einem PC mit spezieller Grafikkarte (Meteor |1, Matrox Electronic Systems, Dorval, Quebec,
Canada) und dem Bildanalyseprogramm KS 400 (Carl Zeiss Vision, Halbergmoos). Die
Aufnahmen wurden in Binarbilder umgewandelt und die Wurzeldicke auf 1 Pixel reduziert.
Die Gesamtlange der Wurzeln konnte dann automatisch durch Zahlen der Pixel bestimmt
werden. Zuvor wurde die Grof3e eines Pixels durch Messen eines Gegenstandes mit bekann-
tem Durchmesser geeicht. Aul3erdem wurde die Lange des Hauptstranges des Wurzelstiickes
mit dem Lineal gemessen. Die Wurzeldicke wurde nach erneuter vergrof3erter Aufnahme

stichprobenartig an den Hauptstrangen der Wurzeln (n=3 je Kameraausschnitt) und an den
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Verzweigungen (n=1 je sichtbare Verzweigung im Kameraausschnitt) ohne weitere Bearbei-

tung des Bildes halbautomatisch gemessen.

Die gemessenen Teilstlicke sowie der Rest der Pflanzenwurzel wurden jeweils getrocknet
(48 h bel 60 °C) und gewogen. Anhand der Oberflache der Tellstiicke sowie ihrer Trocken-
masse konnte die spezifische Wurzeloberflache (mm? mgTM) bestimmt werden, iber die

dann die Oberflache der gesamten Wurzel berechnet werden konnte.

4.2.5 Isotopische Kohlenstoff- und Stickstoffmarkierung

Um den Kohlenstoff und Stickstoff, der zu einem frihen Entwicklungsstadium der Pflanze
aufgenommen wurde, von spater aufgenommenen C und N unterscheiden zu kénnen, wurde

in Experiment B eine Langzeitmarkierung mit stabilen | sotopen vorgenommen.

Die Kohlenstoffversorgung der Pflanzen mit einem definierten *CO,-/**CO, Gasgemisch
erfolgte durch die Markierungsanlage, die von SCHNYDER (1992) detailliert beschrieben wor-
den ist. Den Klimakammern wurde dabei CO»-freie Luft zugefuhrt, dem kontinuierlich CO- in
definierter isotopischer Zusammensetzung zugesetzt wurde. Die Versorgung mit CO»-freier
Luft erfolgte durch einen Absorptionstrockner geflllt mit einem Molekularsieb (F-200, Alcoa,
Pittsburgh, USA) in einer Rate von 36 nt h?, d. h. 18 nT h? fir jede Klimakammer. Die
Zufuhr des CO, wurde mit Hilfe eines Infrarotgasanalysegerdtes (IRGA) kontrolliert. Vom
Versuchsbeginn bis zu dem Zeitpunkt, an dem das dritte Blatt des Haupttriebes ausgewachsen
war (4-Blatt-Stadium), wurden die Pflanzen mit CO, einer Zusammensetzung von d -2,6 %o
PDB (Messer Griesheim, Duisburg) versorgt, danach wurden die Pflanzen in der einen
Klimakammer mit d -49,1 %o versorgt und die in der anderen Klimakammer als Kontrolle bel

d -2,6 %o belassen.

Fir die Stickstoffversorgung der Pflanzen wurde bis zum 4-Blatt-Stadium unmarkierte Nahr-
|6sung verwendet, d. h. mit einer natiirlichen Konzentration von 0,3663 atom% °N in der N-
Fraktion (DELEENS et al., 1994). Danach wurde die Nahrldsung mit KNO3 bzw. Ca(NO3), mit
10 atom% *°N (Chemotrade, Leipzig) auf insgesamt 1 atom% in der N&hrlésung angereichert.
Auch hier wurden die Pflanzen einer Klimakammer als Kontrolle bei der natiirlichen *°N-
Konzentration belassen.

Die Markierungsexperimente der einzelnen Versuchsvarianten (2 Spezies, 2 N-Stufen) wur-
den nacheinander in vier Tellexperimenten mit jewells 448 Pflanzen in der Markierung und in
der Kontrolle durchgefthrt. Um die Beitrag eines einzelnen Blattes fir das weitere Wachstum

der Pflanzen einschétzen zu kdnnen, wurden zwei zusétzliche Verfahren in diese Experimente
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integriert. Im ersten Verfahren wurde an 112 Pflanzen je Klimakammer das dritte Blatt des
Haupttriebes entfernt, sobald es ausgewachsen war, beim zweiten wurde an ebenfalls 112
Pflanzen je Klimakammer die Blattspreite des dritten Blattes mit Alufolie sorgfaltig abgedun-
kelt. Somit fehlten der Pflanze im ersten Verfahren sowohl die C- und N-Reserven dieses
Blattes a's auch die Assimilate, die durch dieses Blatt gewonnen worden wéren. Im zweiten
Verfahren standen die Reserven weiterhin zur Verfiigung, wahrend eine weitere Assimilation
der Blétter unterbunden wurde. Die Probenahme der Pflanzen wurde wie in Abschnitt 4.2.1
beschrieben durchgefihrt, d. h. es wurden zu jedem Erntetermin aus jeder Behandlung und
Klimakammer 10 Pflanzen geerntet, die wie oben beschrieben fraktioniert und aufbereitet

wurden.

Fir die C- und N-Analysen wurden jeweils 1 mg Trockenmasse in Zinncups (9 ml, IVA
Analysentechnik, Meerbusch) eingewogen. Der C- und N-Gehalt wurde mit einem Elemen-
taranalysator (ANCA-SL, Europa Scientific, Crewe, UK) gemessen, die isotopische Zusam-
mensetzung von C/%C bzw. NN mit einem nachgeschalteten Massenspektrometer
(Europa Scientific 20-20). Jede Probe wurden mindestens zweimal analysiert. Fir die Mes-
sungen wurde ein Mehlstandard von Europa Scientific verwendet d *C = -25,34 %o; N =
0,3674 atom%).

Zur Berechnung der Gewichtsanteile des Kohlenstoffs, der vor bzw. nach dem 4-Blatt-
Stadium von der Pflanze assimiliert worden war (,,ater” C bzw. ,,neuer” C), wurde folgende
Gleichung verwendet (SCHNYDER, 1992):

deri = (@ dprikon) + (D dpfimark) (8)
unda+b=1,

wobe dpr den d-Wert in der Trockenmasse der Pflanzen darstellt, die ab dem 4-Blatt-Stadium
CO, mit einem Wert von d -49,1 %o ausgesetzt wurden, dprkon ISt der entsprechende d-Wert
aus der Kontrolle, die kontinuierlich mit CO, von d -2,6 %o versorgt wurde, und dpsimak 1St der
d-Wert, den das Pflanzengewebe hétte, wenn die Pflanzen wahrend des gesamten Wachstums
mit CO, von d -49,1 %o versorgt worden wéren. Der letztgenannte d-Wert wurde folgender-
mal3en berechnet:
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ﬂj‘nark - Deiikon o.
erirmeric = Emark = Deiikon By 4 5y 9
Pimark = &1000+ Driron g ©)

wobel dnak der d-Wert des CO; i, der fur die Markierung verwendet wurde (-49,1 %o) und
Driikon (%o0) ist die **C-Diskriminationsrate des jeweiligen Pflanzengewebes, das bei d -49,1 %o
angezogen worden ist. Es wurde unterstellt, dal3 die Diskriminierungsrate in beiden Kammern
dieselbe war, da die gleichen Versuchsbedingungen herrschten. Die Diskriminierungsrate

wurde nach FARQUHAR et al. (1989) berechnet:

Detkon = geM 9+ 1000 (10)
1000 + hrikong

wobei dyon der d-Wert des CO; ist, der fur die Kontrolle (-2,6 %0) und fur alle Pflanzen bis
zum 4-Blatt-Stadium verwendet wurde.

Die Gewichtsanteile des Stickstoffs, der vor bzw. nach dem 4-Blatt-Stadium von der Pflanze
aufgenommen worden war (,ater* N bzw. ,,neuer” N), wurden nach einem dhnlichen Schema
berechnet, wobei angenommen wurde, dal3 die Diskriminierungsrate der Pflanzen gegentber

15N vernachlassigbar ist (MARIOTTI, 1984):

5 Npsi- *Nhat
Nneu = Ntot* m (11)
Npey ist dabel der nach dem 4-Blatt-Stadium aufgenomme N (mg), Nyt (mg) ist der
Gesamtstickstoff der Pflanzenprobe, *Npy ist der 1°N (atom%) in der Pflanze, 1°Npy ist der
15N (atom%) in der nicht markierten Pflanze und *°Nmak ist der °N (atom%) in der mit °N

angereicherten Nahrlosung.

4.3 Statistische Berechnungen

Die Daten wurden varianzanaytisch mit dem Statistiksoftwarepaket SAS (Version 8.0, SAS
Institute Inc., Cary, NC, USA) ausgewertet. Es wurde die General Linear Model-Prozedur mit
den Faktoren Spezies und N-Stufe mit jeweils zwel Faktorstufen verwendet. Der Mittelwerts-
vergleich erfolgte mit dem DUNCAN-Test Uber die Haupt- und Wechselwirkungen. Die Zahl
der Wiederholungen war je nach untersuchtem Datensatz unterschiedlich. Details geben die

Varianzanalysetabellen im Anhang.
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5 ERGEBNISSE

5.1 Wachstumsanalyse

Die Trockenmasse der Pflanzen unterschied sich im Laufe des Versuches zwischen den bei-
den N-Stufen, wobei L. perenne zum jeweiligen Zeitpunkt eine hthere Masse erreichte als
F. rubra (Abb. 5.1A). Die Unterschiede im Trockenmassezuwachs wurden dabel v. a durch
die jeweilige Entwicklungsgeschwindigkeit bestimmt. Zu den einzelnen Entwicklungsstadien
unterschieden sich die Pflanzen nur wenig in ihrer Masse Abb. 5.1B), so dal3 nur teilweise
(zum 3-, 4- und 6-Blatt-Stadium) ein signifikanter Unterschied zwischen den Spezies gefun-
den wurde (0,02<p<0,17). Ein Vergleich der Pflanzen aus den verschiedenen Varianten ist
also ohne besondere Berlicksichtigung der jeweiligen Masse zum gleichen Entwicklungs-

stadium gerechtfertigt.
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Abb. 51: Trockenmasse von L. perenne (Lp) und F. rubra (Fr) unter hoher (N+) und niedriger N- Versorgung
(N-) in Abhangigkeit von der Zeit (A) bzw. dem Entwicklungsstadium (B) (Daten ausExp A). | =+ 1
Standardfehler (n=2).

Die relative Wachstumsrate (RGR) unterschied sich signifikant (p<0,05) zwischen den N-
Versorgungsstufen (Abb. 5.2). L. perenne erreichte bei hoher N-Versorgung (N+) eine 19,9 %
hohere RGR as F. rubra, bel niedriger N-Versorgung (N-) war die RGR von L. perenne nur
um 8,3 % gegenlber F. rubra erhoht.

In der physiologischen Komponente der RGR, der Nettoassimilationsrate (NAR), erwies sich
F. rubra as leicht Uberlegen (Abb. 5.2), was sich auch in den darauffolgenden Experimenten
(B und C) bestétigte. Die Unterschiede zwischen den Spezies in der RGR wurden jedoch von
der morphologischen Komponente, dem Blattfl&chenverhédltnis (LAR) bestimmt, das bel

L. perenne deutlich héher war (p<0,05), v. a unter N+.
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Das hohere LAR von L. perenne kam dabei nicht durch ein hoheres Blattgewichtsverhdtnis
(LWR) zustande, sondern duch eine hohere spezifische Blattflache (SLA) @Abb. 5.2). Das
LWR war bel F. rubra unter beiden N-Stufen héher als bei L. perenne (p<0,05). Unter N-
blieb das LWR von F.rubra etwa gleich, wéhrend das von L. perenne kleiner wurde
(p<0,05), wodurch der Speziesunterschied im Blattflachenverhdltnis unter N+ grof3er war as
unter N-. In der SLA war L. perenne unter beiden N-Stufen gleichermal3en deutlich Uberlegen
(p<0,01).
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Abb. 5.2: Relative Wachstumsrate (RGR), Nettoassimilationsrate (NAR), Blattfléchenverhdltnis (LAR), Blatt-
gewichtsverhaltnis (LWR) und spezifische Blattflache (SLA) vonL. perenne (Lp) und F. rubra (Fr)
unter hoher (N+) und niedriger N-Versorgung (N-) zwischen dem 3- und 7-Blatt-Stadium (Daten aus
Exp A). | =+ 1 Standardfehler (n=2).

Unter N+ erreichte also L. perenne durch seine hohere spezifische Blattflache (SLA) eine
groRere relative Wachstumsrate (RGR); unter N- konnte F.rubra diesen Vortell von
L. perenne durch eine héhere Nettoassimilationsrate (NAR) und ein héheres Blattgewichts-

verhdltnis (LWR) weitgehend ausgleichen.
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Die Biomasseverteilung auf Blattspreiten, Blattscheiden und Wurzeln zeigt, dal3 das hdhere
Blattgewicht in Bezug auf die Gesamttrockenmasse der Pflanze (LWR) von F. rubra mit
einem niedrigeren Anteil der Wurzeln an der Trockenmasse verbunden war, wdhrend sich der
Antell der Blattscheiden am Gesamtgewicht zwischen den Varianten nicht unterschied (Tab.
5.1). Das Sprof3-/Wurzelverhdtnis war dementsprechend bei F.rubra hoher as bei
L. perenne. Bei beiden Spezies war dabei der Anteil der Wurzeln an der Trockenmasse unter
N- erhoht. Wéahrend des Beobachtungszeitraumes (5- bis 7-Blatt-Stadium) war der Zuwachs
der Wurzeltrockenmasse gegenlber dem der Sprofdtrockenmasse bei F. rubra gegentiber
L. perenne leicht erhoht, so dal3 F. rubra einen hoheren Verteilungskoeffizienten (Zunahme
an Wurzeltrockenmasse im Verhdtnis zur Zunahme der Sprofdtrockenmasse) besal? (Tab. 5.1).
Das Sprol3-/Wurzelverhdltnis konnte sich deshalb bei langerer Versuchsdauer dem von
L. perenne angleichen. Allerdings war diese Tendenz in den vorangegangenen Experimenten
(A und B) nicht zu beobachten.

Tab.5.1: Relativer Anteil der Blattspreiten, Blattscheiden und Wurzeln an der Trockenmasse, Sprof3-/Wurzel-
verhaltnis und V erteilungskoeffizient der Gesamtpflanze von L. perenne und F. rubra unter hoher
(N+) und niedriger N-Versorgung (N-) (Daten aus Exp C; 5- bis 7-Blatt-Stadium). Werte mit unter-
schiedlichen Buchstaben unterscheiden sich signifikant bei p<0,05 (n=10, Verteilungskoeffizient:

n=2).
L. perenne F. rubra
N+ N- N+ N-
Blattspreiten (%) 58,6 a 442 c 62,0 a 54,2b
Blattscheiden (%) 149a 144 a 15,7 a 131a
Wurzeln (%) 26,5¢C 414 a 22,3¢C 32,7b
Sprof3-/Wurzelverhdtnis 2,93b 1,45d 35la 2,17c¢c
Verteilungskoeffizient 0,76 ab 0,74 b 1,11 ab 1,14a

Das Sprol3wachstum ist bei Grasern auf die Grof3e der Blétter, die Blattbildungsrate und die
Nebentriebbildung zurtickzufihren. L. perenne hatte unter N+ eine hthere Sprofitrocken-
masse als F. rubra bel einer dhnlich hohen Blattzahl und etwas weniger Trieben (Tab. 5.2).
Unter N- schrankte L. perenne die Blattzahl stérker ein as F. rubra und erreichte so eine
ahnlich hohe Sprofdtrockenmasse bel gleicher Triebzahl. L. perenne besald also grof3ere Blétter

asF. rubra und unter geringer N-Versorgung eine geringere Blattzahl.

Der relative Zuwachs der Blattflache (RLGR) Uber den Versuchszeitraum (3- bis 7-Blatt-Sta-
dium) unterschied sich hauptsachlich zwischen den N-Stufen und war mit guter N-Versor-

gung bei L. perenne etwas hoher asbei F. rubra (Tab. 5.2), was den Unterschieden zwischen
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den Varianten in der relativen Wachstumsrate entsprach. Ahnlich verhielt es sich mit der
relativen Blatterscheinungsrate (RLPR).

Tab. 5.2: Blattflache, Trockenmasse des Sprosses, Zahl der Blatter und Triebe einer Pflanze zum Zeitpunkt des
7-Blatt-Stadiums, relative Wachstumsrate der Blattflache (RLGR) und relative Blatterscheinungsrate
(RLPR) zwischen dem 3- und 7-Blatt-Stadium von L. perenne und F. rubra unter hoher (N+) und
niedriger N-Versorgung (N-) (Daten aus Exp A). Werte mit unterschiedlichen Buchstaben unterschei-
den sich signifikant bei p<0,05 (n=20; RLGR, RLPR: n=2).

L. perenne F. rubra

N+ N- N+ N-
Blattflache (mn¥) 8057 a 3056 bc 3496 b 1817 ¢
SproRmasse (mg TM) 314,0 149,5 216,7 151,5
Bléatter (Anzahl) 30a 21b 33,7a 29,3 a
Triebe (Anzahl) 11b 7¢ 13a 6¢
RLGR (mnm? mm?2 d?) 0,188 a 0,113b 0,167 a 0,118b
RLPR (nntd?l) 0,108 a 0,068 ¢ 0,096 b 0,071c

Fur den Stoffwechsel der Pflanze sind die Blattflache und die Wurzeloberflache von grofl3erer
Bedeutung als das Sprol3-/Wurzelverhdtnis. F. rubra hatte zwar einen niedrigeren Anteil von
Wurzelmasse an Gesamttrockenmasse der Pflanze, aber keine geringere Wurzel oberflache als
L. perenne (Tab. 5.3). F. rubra bildete also je Einheit Trockenmasse eine grolere Wurzel-
oberfléche as L. perenne. Méglich wurde das durch eine geringere Dichte der Wurzeln, so
daid fur den Aufbau des gleichen Wurzelvolumens weniger Masse bendtigt wurde. Der mitt-
lere Durchmesser der Wurzeln unterschied sich dagegen nicht zwischen den Spezies. Auch
unter N- hatten die Wurzeln eine niedrigere Dichte, jedoch wurde dadurch die spezifische
Wurzel oberflache nicht signifikant beeinfluld (Tab. 5.3).

Tab. 5.3: Wurzeloberflache, -trockenmasse, spezif. Wurzel oberflache, mittlerer Durchmesser und Wurzeldichte
(jeweils gemittelt aus 5- und 6-Blatt-Stadium) von L. perenne und F. rubra unter hoher (N+) und
niedriger N-Versorgung (N-) (Daten aus Exp B). Werte mit unterschiedlichen Buchstaben unterschei-
den sich signifikant bei p<0,05 (n=10).

L. perenne F. rubra
N+ N- N+ N-
Wourzeloberflache (mn?) 10953 a 9775 a 10200 a 9840 a
Wurzeltrockenmasse (mg) 457 a 46,0 a 32,8a 30,1la
spezif. Oberflache (mn? mg?) 266 b 231b 378a 364 a
mittlerer Durchmesser (mm) 0,21a 0,20 ab 0,21a 0,17b

Dichte (mg mm) 0,055 a 0,076 a 0,046 b 0,059 b
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5.2 Kohlenstoff- und Stickstoffhaushalt

F. rubra hatte eine hohere Sprof3photosynthese je Einheit Blattflache as L. perenne (p<0,001)
(Abb. 5.3) und eine niedrigere Sprof3photosynthese auf die Trockenmasse bezogen (p<0,05).
Die N-Stufe hatte einen nur geringen Einfluld auf die blattflachenbezogene Photosynthese-
leistung (p<0,05) und einen deutlichen Einflul auf die massebezogene Photosynthese
(p<0,001). F. rubra hatte unter N+ eine deutlich hohere Sprofirespiration als L. perenne, unter
N- unterschied sich die Sprofdrespiration zwischen den Spezies kaum. Die Wurzelrespiration
war unter beiden N-Stufen bei F. rubra hoher (p<0,05), deutlicher jedoch unter N+.
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Abb. 53: Sprof3photosynthese, Sprof3respiration und Wurzelrespiration von L. perenne (Lp) und F. rubra (Fr)

unter hoher (N+) und niedriger N-Versorgung (N-) (Daten aus Exp C; 5- bis 7-Blatt-Stadium). | = + 1
Standardfehler, gemittelt Gber die Mefitermine (n=5 je Mefdtermin).

Eine Bilanzierung der Kohlenstoffgewinne und —verluste fur die gesamte Pflanze zeigt, dai3
die berechnete Bruttophotosynthese, auf die pflanzliche Trockenmasse bezogen, sich zwi-
schen den Spezies nicht unterschied, sondern nur von der N-Versorgung beeinfluf3 wurde
(Abb. 5.4). Durch die Unterschiede in der Biomasseverteilung und in den Respirationsraten
unterschied sich jedoch der Anteil des Kohlenstoffes, der fur das Wachstum verwendet wer-
den konnte. Unter N+ konnte F.rubra dadurch nur 65 % der Kohlenstoffmenge von
L. perenne fur das Wachstum verwenden. Unter niedriger N-Versorgung war die Kohlen-
stoffbilanz der beiden Spezies nahezu identisch (Abb. 5.4).
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Abb. 54: Kohlenstoffbilanz von L. perenne und F. rubra unter hoher (N+) und niedriger N-Versorgung (N-)
(Daten aus Exp C). Die Werte Uiber den Kreisdiagrammen stellen die Bruttophotosynthese je Einheit
Trockenmasse der Gesamtpflanze relativ zur Variante , L. perenne N+* dar.

Bel diesen Ergebnissen mul3 jedoch berticksichtigt werden, dal3 der Uber die Gaswechselmes-

sungen berechnete Kohlenstoffgewinn nicht mit dem C-Zugewinn Ubereinstimmte, der Uber

die C-Analyse in der Trockenmasse ermittelt wurde (Tab. 5.4).

Tab. 5.4: Nettokohlenstoffgewinn von L. perenne und F. rubra unter hoher (N+) und niedriger N-V ersorgung
(N-) berechnet aus der Bilanz der Gaswechselmessungen, der Differenz der Kohlenstoffmenge in der
pflanzlichen Trockenmasse und die aus den Gaswechsel messungen berechnete Bruttophotosynthese
absolut (mg C g™* TM d™) und relativ (in Klammern) zur Variante , L. perenne N+*. (Daten aus Exp
C; 5- bis 7-Blatt-Stadium).

L. perenne F. rubra
N+ N- N+ N-
Bilanz Gaswechsel 50,6 (100) 10,9 (22 33,1 (65) 11,8 ()
Bilanz Kohlenstoffanalyse 75,3 (100) 32,4 (43) 70,0 (93) 35,0 (46)
Bruttophotosynthese 84,4 (100) 38,5 (46) 81,5 (96) 36,4 (43)

Die tatsachliche mittlere Kohlenstoffzunahme in der pflanzlichen Trockenmasse lag bei allen
Varianten deutlich Uber der Menge, die aus den Gaswechselmessungen als Nettokohl enstoff-

gewinn berechnet wurde. Auch stimmte das Verhéltnis der Werte aus den einzelnen Varianten
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nicht Uberein. Die Kohlenstoffbilanz, die aus den Gaswechselmessungen berechnet wurde,
war fur N- und fur F. rubra unter N+ im Verhdltnis zu L. perenne unter N+ zu niedrig (Tab.
5.4). Dagegen stimmte das Verhdltnis der Varianten untereinander zwischen dem aus der C-
Analyse berechneten Kohlenstoffgewinns und der Bruttophotosynthese tberein. Moglicher-
weise sind diese beiden Werte also relativ zuverlassig, so dald sich die Differenz aus diesen
beiden Werten, also der Anteil des Kohlenstoffs, der veratmet worden ist, sich zwischen den
Varianten gar nicht unterschied. Die Respirationsmessungen waren also vermutlich zu unge-
navl.

Der Anteil des Kohlenstoffs an der Trockenmasse der Pflanze war fur F.rubra signifikant
hoher (p<0,01) als fur L. perenne (Abb. 5.5). Das lief? sich auf Unterschiede in der C-Kon-
zentration der Sprof3masse zuriickfihren, wéhrend sich die C-Konzentration der Wurzeln zwi-
schen den Varianten nicht signifikant unterschied. Fir den Aufbau von 1 g Trockenmasse

benttigt F. rubra daher unabhéngig von der N-Stufe 10 mg C mehr als L. perenne.

F. rubra hatte einen signifikant héheren Trockenmasseanteil an der Frischmasse (p<0,01) as
L. perenne. Vor allem der Trockenmasseanteil des Sprosses unterschied sich deutlich zwi-

schen den Spezies und N-Stufen (jeweils p<0,001).

Die N-Konzentrationen in der pflanzlichen Trockenmasse unterschieden sich deutlich zwi-
schen den N-Versorgungsstufen (p<0,001), wahrend die Speziesunterschiede eher gering
waren. In der Sprof3masse hatte F. rubra unter beiden N-Stufen etwas geringere N-Konzen-
trationen als L. perenne, wahrend die N-Konzentration in der Wurzelmasse bel dieser Spezies
etwas hoher war (Abb. 5.5). Der Trend zu einer hoheren N-Konzentration in der Wurzelmasse
von F. rubra trat auch in den Experimenten A und B auf. Die N-Gehalte im Sprol3 waren in

diesen Experimenten bel F. rubra z. T. hdher alsbei L. perenne.
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Abb. 55: C-Konzentration, N-Konzentration und der Trockenmasseanteil an der Frischmasse der Gesamt-
pflanze, des Sprosses und der Wurzel vonL. perenne (Lp) und F. rubra (Fr) unter hoher (N+) und
niedriger N-Versorgung (N-). (Daten aus Exp C; 5- bis 7-Blatt-Stadium). | = + 1 Standardfehler
(n=10).

Bel beiden Spezies war der Anteil des Sprosses am Gesamtstickstoff der Pflanze unter N+
hoher as unter N- (Tab. 5.5). Be reduzierter N-Versorgung hatte F.rubra gegentber

L. perenne einen signifikant hdheren Anteil des Stickstoffs im Sprof3.

Tab. 5.5: Relativer Anteil des Stickstoffes von Sprofd und Wurzel am Gesamt-N der Pflanze von L. perenne und
F. rubra unter hoher (N+) und niedriger N-Versorgung (N-). (Daten aus Exp C; 5- bis 7-Blatt-Sta-
dium). Werte mit unterschiedlichen Buchstaben unterscheiden sich signifikant bei p<0,05 (n=10).

L. perenne F. rubra
N+ N- N+ N-
Sprof3 (%) 80,7 a 63,0cC 8l2a 69,5b
Wurzel (%) 19,3c 370a 18,8 ¢ 305b

Die photosynthetische N-Ausnutzung (PNUE) war unter N- gegeniber N+ deutlich ehoht
(p<0,01), unterschied sich aber nicht zwischen den Spezies (Abb. 5.6). In der Trockenmasse-
bildung je Einheit inkorporiertem N, der N-Effizienz (NP), liefd sich weder ein Unterschied

zwischen den Spezies noch zwischen den N-Stufen absichern.
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Abb. 5.6: Photosynthetische N-Ausnutzung (PNUE) und N-Effizienz (NP) vonL. perenne (Lp) und F. rubra
(Fr) unter hoher (N+) und niedriger N-Versorgung (N-). (Daten aus Exp C (PNUE) und B (NP); 5- bis
7-Blatt-Stadium). | = + 1 Standardfehler (PNUE: n=10; NP: n=2).

5.3 Blattphotosynthese und —struktur

Die Photosyntheserate der Einzelblatter unterschied sich nicht signifikant zwischen den Spe-
zies (Abb. 5.7). Die Spezies reagierten aber sehr unterschiedlich auf die N-Versorgung
(p<0,001). Bei L. perenne ging die Photosyntheserate unter reduzierter N-Versorgung um die
Halfte zurtick, bel F. rubra blieb die Photosynthese unabhéngig von der N-Versorgung auf
dem gleichen Niveau. L. perenne hatte damit unter N+ eine héhere Photosyntheserate als
F. rubra und unter N- eine niedrigere. Die Respirationsrate war bei F. rubra hoher als bel
L. perenne und unterschied sich unter beiden N-Stufen signifikant (p<0,001) zwischen den
Spezies, wahrend die N-Stufe keinen Einflul} hatte (Abb. 5.7).
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Abb. 5.7: Photosynthese und Respiration (530 bzw. 0 pmol m? s PAR) gemittelt tiber die Blétter 3 bis 6 des
Haupttriebes von L. perenne (Lp) und F. rubra (Fr) unter hoher (N+) und niedriger N-V ersorgung
(N-). (Daten aus Exp C). | = + 1 Standardfehler (n=40).

Auf das Blattgewicht bezogen war die Photosyntheserate beider Spezies unter N+ hoher als

unter N- (Abb. 5.8). L. perenne hatte dabel unter N+ eine deutlich hthere Photosyntheserate

alsF. rubra, unter N- lagen die Photosyntheseraten beider Spezies auf dhnlichem Niveau. Die
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Respirationsrate war auch auf das Blattgewicht bezogen fur F. rubra unter beiden N-Stufen

hoher als fir L. perenne.

Die photosynthetische N-Ausnutzung (PNUE) der Blétter war im Mittel beider N-Stufen bel
L. perenne hoher alsbei F. rubra (p<0,01) (Abb. 5.8). Unter N+ war die PNUE bel L. perenne
deutlich héher alsbel F. rubra, wahrend sie unter N- bei beiden Spezies auf gleichem Niveau
lag. Die Spezies reagierten dabei unterschiedlich auf die N-Versorgung. Bei L. perenne war
die PNUE unter N+ leicht hoher als unter N-, bel F. rubra dagegen war sie unter N+ deutlich
niedriger as unter N- (p<0,05).
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Abb. 5.8: Photosynthese und Respiration (530 bzw. 0 umol m? st PAR) und photosynthetische N-Ausnutzung
(PNUE) bei ambienten Lichtverhaltnissen (530 pmolm?s™ PAR) und bei Lichtséttigung (1200
umol m? s PAR) von L. perenne (Lp) und F. rubra (Fr) unter hoher (N+) und niedriger N-Versor-
gung (N-). Die Photosynthese- und Respirationsdaten wurden Uber die Blétter 3 bis 6 gemittelt, die
Daten zur PNUE Uber die Blétter 3 bis 6 und tber die im Abstand von 3 Tagen aufeinanderfol genden
Mefdtermine. (Daten aus Exp C). | = + 1 Standardfehler (n=14).

Die N-Konzentrationen der Blattrockenmasse unterschieden sich nur zwischen den N-Versor-
gungsstufen signifikant (Tab. 5.6), aber nicht zwischen den Spezies. Auf die Blattfléache
bezogen war die N-Menge bel F. rubra hoher als bei L. perenne, was durch die niedrigere
spezifische Blattflache (SLA) dieser Spezies verursacht war (Tab. 5.7). Die Kohlenstoffkon-
zentration in der Trockenmasse der Blétter war bel F. rubra hoher as bel L. perenne. Der
Trockenmasseanteil im Verhdtnis zur Frischmasse war ebenfalls bei F. rubra hoher. Er war

aul3erdem bei beiden Spezies unter N- deutlich hoher als unter N+.
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Tab.5.6: Stickstoffgehalt (N), Chlorophyllgehalt, Kohlenstoffgehalt (C) und Trockenmasseanteil (TM-Anteil)
desjeweils jlngsten ausgewachsenen Blattes des Haupttriebes (gemittelt Uber die Blétter 3 bis 6) von
L. perenne und F. rubra unter hoher (N+) und niedriger N-Versorgung (N-). (Daten gemittelt aus Exp
A, B und C). Werte mit unterschiedlichen Buchstaben unterscheiden sich signifikant bei p<0,05

(n=20).
L. perenne F. rubra
N+ N- N+ N-
N (% der TM) 4,7 a 29 b 40 a 26 Db
N (g m?) 1,3 b 1,0 b 23 a 20 a
Chlorophyll (g mi?) 0,38 b 0,19 c 0,51 a 031 b
C (% der TM) 404 b 40,3 b 41,0 ab 41,4 a
TM-Anteil (% der FM) 17,7 ¢ 252 a 224 b 278 a

Die spezifische Blattflache (SLA) der Blétter war bei L. perenne hoher als bel F. rubra und
bei beiden Spezies unter N+ hoher als unter N- (Tab. 5.7). Die SLA wird dabei von zwel Fak-
toren beeinflufd, der Blattdichte (Trockenmasse je Blattvolumen) und der Dicke der Blétter.
Hier wurden die Unterschiede in der SLA durch verschiedene Blattdichten beeinfluf, wah-
rend sich die Blattdicke zwischen den Varianten kaum unterschied. Nur bei F. rubra war die
Blattdicke unter N- erhoht (Tab. 5.7). Hierbei sollte alerdings beriicksichtigt werden, dal’ die
Blattdicke aus der projizierten Blattflache und der Blattquerschnittsfléche berechnet wurde.
Dadurch wird die Blattdicke auch von der Faltung des Blattes beeinflul3t (s. Abb. 5.9).
Berechnet man die Blattdicke statt aus der projizierten Blattflache aus der bildanalytisch am
Mikroskop ermittelten Blattflache, ergeben sich keine Unterschiede in der Blattdicke zwi-
schen den Spezies (Tab. 5.7). Unter N+ ist die Blattdicke dagegen bei beiden Spezies héher
als unter N-.

Tab.5.7: Spezifische Blattflache (SLA), Blattdichte und Blattdicke (berechnet aus projizierter bzw. nicht proji-
zierter Blattfléche) gemittelt Gber die Bl&tter 4 bis 6 des Haupttriebes von L. perenne und F. rubra
unter hoher (N+) und niedriger N-Versorgung (N-). (Daten aus Exp B). Werte mit unterschiedlichen
Buchstaben unterscheiden sich signifikant bei p<0,05 (n=6).

L. perenne F.rubra
N+ N- N+ N-
SLA (mn? mgl) 34,4 a 204 b 174 b 10,0 ¢
Blattdichte (mg mn®) 0,14 ¢ 03l b 027 b 0,38 a
Blattdickepro (mm) 022 b 0,20 b 022 b 0,31 a

Blattdickenproj (MM) 019 a 014 b 018 a 013 b
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In Abb. 5.9 ist die Anatomie der Blétter anhand der einzelnen Gewebeanteile am Blattquer-
schnitt dargestellt. L. perenne hatte gegentiber F. rubra einen grofieren Antell Epidermis an
der Querschnittsflache (p<0,001), weniger Mesophyll (p<0,01) und weniger Interzellularraum
(p<0,001). Der Anteil an Leitbindeln und Fasern unterschied sich nicht nachweidich zwi-
schen den Spezies. Jedoch hatte L. perenne eine hdhere Anzahl an Leit- und Faserbindeln je
Blatt asF. rubra (je p<0,001).

Lolium perenne Festuca rubra

A=0,73mm? A= 0,46 mm?2

2,0%
4,8%

A =0,26 mm?

2,9%
6,5%

[ Epidermis
= Mesophyll
[ Interzellulare
I Leitbundel
[ Faserbindel

Abb. 5.9: Relative Flachenanteile der Gewebe der Blétter 4 bis 6 des Haupttriebes (n=24) und Blattquerschnitte
von L. perenne und F. rubra unter hoher (N+) und niedriger N-Versorgung (N-). A = Blattquer-
schnittsflache (mn?). (Daten aus Exp B).
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Der Anteil an Leitbiindeln und Faserbindeln war unter N- hoher as unter N+ (je p<0,001),
ihre Querschnittsflache war absolut aber geringer. Der Anteil des Interzellularraums war unter
N- niedriger als unter N+ (p<0,001), was bei L. perenne stérker ausgeprégt war als bel
F. rubra (p<0,05). Auf den Epidermis- und den Mesophyllanteil wirkte die N-Versorgung bei
den Spezies unterschiedlich. Der Epidermisanteil war bei F.rubra im Gegensatz zu
L. perenne unter N- héher als unter N+ (p<0,01). Der Anteil an Mesophyll war unter N+ bei

F. rubra hoher alsbei L. perenne, wahrend er unter N- bel L. perenne hoher war (p<0,001).

Die Lebensdauer der Blatter wurde am Abfall der Photosyntheseraten mit der Zeit abgelesen
(Abb. 5.10). Anhand dieser Daten lief3 sich die potentielle Lebensdauer der Blétter 3 und 4
des Haupttriebes mit Hilfe einer Regressionsgeraden ndherungsweise berechnen (Tab. 5.8).
Der Rickgang der Photosyntheseleistung war bel L. perenne unter N+ starker ausgepragt als
unter N-. Bei F. rubra dagegen war der Riickgang unter N- stérker al's unter N+. Dementspre-
chend hatte L. perenne unter N+ eine niedrigere Blattlebensdauer als unter N-; bel F. rubra
war die Blattlebensdauer unter N+ hoher as unter N-. Unabhangig von der N-Stufe war die

Blattlebensdauer von F. rubra héher als die von L. perenne.

30

L. perenne N+ F. rubra N+

— —@- Blatt3

‘»n 254 -O- Blatt4

% —W Blatt5

E 20 | —v— Blatt 6

=

I

T 15 4

[}

(%]

2

€ 104

@

=

2 5

o

0 . . . . . . . . .

L. perenne N- F. rubra N-

~ 25 L

n“m

£

35 20

£

2

£ 154

@

(%]

2

= 10

@

2

5 5]

o

0

10 1I5 2I0 2IS 3I0 35 4IO 10 ll5 2I0 2I5 3I0 3I5 4I0
Tage Tage
Abb. 5.10: Photosyntheseraten bei Lichtsattigung (1200 pmol PAR ni? s) tiber die Zeit (Tage nach Versuchs-
beginn) der Bléatter 3 bis 6 des Haupttriebes von L. perenne und F. rubra unter hoher (N+) und nied-
riger N-Versorgung (N-). (Daten aus Exp C). | =+ 1 Standardfehler (n=10). Wegen der besseren
Ubersichtlichkeit der Abbildung wurden die Regressionsgeraden fiir die Blatter 3 und 4 nicht einge-
tragen, sondern eswird auf Tab. 5.8 verwiesen.
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Tab.5.8: Berechnete Photosyntheserate (umol m? s™) zum Zeitpunkt, an dem das Blatt ausgewachsen ist,
durchschnittlicher taglicher Abfall der Photosyntheserate (Steigung der Geraden; pmol m? st d*),
Blattlebensdauer (d) und Bestimmtheitsmal der an die Photosynthesewerte angepaliten Gerade fuir
L. perenne und F. rubra unter hoher (N+) und niedriger N-Versorgung (N-). (Daten aus Exp C, ge-
mittelt Gber Blatt 3 und 4).

L. perenne F. rubra
N+ N- N+ N-
Photosyntheserate 25,4 154 19,2 21,6
Photosyntheseabfall -1,22 -0,66 -0,68 -0,83
Blattlebensdauer 21,1 24,4 28,1 26,1
Bestimmtheitsmal3 (%) 0,97 0,93 0,82 0,94

5.4 Kohlenstoff- und Stickstoffretranslokation

Bel alen Varianten (beide Spezies und beide N-Stufen) fand eine Retranslokation von Stick-
stoff aus dem Blatt statt, sobald es ausgewachsen war (Abb. 5.11A). Bel F.rubra war die
Retranglokationseffizienz (Anteil des urspriinglich vorhandenen N bzw. C, der retrangoziert
wurde) unter N+ etwas schwacher ausgepragt as bel den anderen Varianten. Dartiber hinaus
waren keine Unterschiede zwischen den Spezies oder N-Stufen zu erkennen. Neben Stickstoff
wurde bei L. perenne ebenfalls Kohlenstoff ausgelagert, sobald das Blatt ausgewachsen war.
Bel F. rubra unter N+ dagegen blieb die Kohlenstoffmenge im Blatt wahrend des Versuchs-
zeitraumes in etwa gleich, wéahrend bei N- eine Auslagerung von Kohlenstoff ab dem 5-Blatt-
Stadium stattfand. Im Durchschnitt lag die Retrand okationseffizienz von Stickstoff bei 65 %
und von Kohlenstoff bei 29 %. Bei diesen Daten mul3 allerdings beriicksichtigt werden, dal3
die Blattseneszenz der Varianten zu vergleichbaren Entwicklungsstadien der Pflanzen nicht
gleich weit fortgeschritten war. Das dritte Blatt war zum Ende des Versuchszeitraumes nur

bel L. perenne unter N- vollstdndig seneszent (s. Abb. 5.10).

Eine Retrandokation des , dten* Stickstoffs und Kohlenstoffs (der zum 4-Blatt-Stadium in
der Pflanze bereits inkorporiert war) erfolgte bei beiden Spezies und unter beiden N-Stufen,
sobald das Blatt (hier das 3. Blatt des Haupttriebes) ausgewachsen war (Abb. 5.11B). Die
Retrand okation von Stickstoff aus den Blé&ttern unter N- war zundchst schneller als aus den
Bléttern unter N+. Bel F. rubra blieb die Retranslokationseffizienz unter N+ wahrend des
Versuchszeitraumes unter der der anderen Varianten (Abb. 5.11B). Die Retranslokation von
Kohlenstoff aus den Bléttern war mit durchschnittlich 57 % zum 7-Blatt-Stadium insgesamt

geringer as die von Stickstoff mit durchschnittlich 81 %. Die Varianten unterschieden sich
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kaum in ihrer Retrand okationseffizienz, nur bel F. rubra unter N+ war die Retrans okations-

effizienz gegeniliber den anderen Varianten geringer.

Trégt man die Retranslokationseffizienz des , alten Stickstoffs bzw. Kohlenstoffs gegen die
berechnete Blattlebensdauer des dritten Blattes ab (Abb. 5.11C), so zeigt sich, dal3 sich die
Retrand okationseffizienz von Stickstoff zwischen den Varianten kaum unterschied. Die
Retrang okation von Stickstoff hing also bel alen Varianten gleichermal3en von der Seneszenz
der Blétter ab. Die Retranslokationseffizienz von Kohlenstoff war auch in Abhéngigkeit der
Blattlebensdauer bei F. rubra unter N+ etwas niedriger as bel den anderen Varianten und bel

L. perenne unter N+ am hochsten.

Bel der Versuchsvariante, bei der das dritte Blatt des Haupttriebes abgedunkelt wurde, sobald
es ausgewachsen war, wurde die Seneszenz dieses Blattes zu einem fur ale Varianten ver-
gleichbaren Stadium induziert. In der Retransokationseffizienz von Stickstoff aus diesem
Blatt lieffen sich Unterschiede zwischen den Spezies und N-Stufen beobachten (Abb. 5.11D).
Zunéchst (zum 5-Blatt-Stadium) war die Retranslokation unter N- weiter fortgeschritten als
unter N+. Am Ende des Versuchszeitraumes zum 7-Blatt-Stadium war die Retranslokations-
effizienz unter beiden N-Stufen bel L. perenne mit 77 % niedriger alsbel F. rubra mit 90 %.
Bel F. rubra war die Retrandokationseffizienz unter N- (97 %) eindeutig hoher als unter N+
(83 %), wahrend sich die Retranslokationseffizienz von L. perenne nicht zwischen den N-
Stufen unterschied. Die Retrand okationseffizienz von Kohlenstoff war auch hier mit durch-
schnittlich 58 % deutlich geringer as die von Stickstoff. Unterschiede zwischen den Spezies
oder N-Stufen lief3en sich hier nicht erkennen (Abb. 5.11D).
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Abb. 511: Retranslokationseffizienz des gesamten N und C am Beispiel des 3. Blattes am Haupttrieb in Ab-
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Entwicklungsstadium (B), des ,alten” N und C in Abhéngigkeit der Blattlebensdauer (C) und des
gesamten N und C des abgedunkelten Blattes in Abhangigkeit vom Entwicklungsstadium (D) von
L.perenne (Lp) und F. rubra (Fr) unter hoher (N+) und niedriger N-Versorgung (N-). (Daten aus
Exp B). | = £ 1 Standardfehler (n=2).
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Die offenbar potentiell hthere Retrand okationseffizienz von Stickstoff bei F. rubra, wie sie
sich aus Abb. 5.11D ablesen &%, kann zu einer deutlich hdheren Verweildauer des Néhr-
stoffes in der Pflanze fuhren. Die Modellrechnung Tab. 5.9) zeigt, dal3 sich fir F. rubra
gegentber L. perenne unter N+ eine leicht hdhere Verwelldauer von Stickstoff ergibt und
unter N- eine etwa zehnfach erhthte Verwelldauer. Trotz der nur sehr geringen Speziesunter-
schiede in der N-Effizienz ergibt sich damit Gber einen langeren Zeitraum berechnet eine ein-
einhalbfach héhere N-Ausnutzung bei F.rubra gegentber L. perenne unter N+ und eine
neunfach erhéhte N-Ausnutzung unter N- (Tab. 5.9).

Tab. 5.9: Durchschnittliche Verweildauer (MRT) von Stickstoff, N-Effizienz (NP) der Pflanze und N-Ausnut-
zungseffizienz (NUE) der Pflanze von L. perenne und F. rubra unter hoher (N+) und niedriger N-Ver-
sorgung (N-). (Daten aus Exp B (NP) bzw. C (MRT)).

L. perenne F. rubra
N+ N- N+ N-
MRT (d) 106 102 190 1016
NP (g g* N d?) 5.9 7,2 53 6,6
NUE (g g* N) 627 735 1011 6718

Bel diesen Werten sollte man berticksichtigen, dal3 es sich bei der Verweildauer um einen
theoretisch berechneten Wert handelt (vgl. Abschnitt 4.2.1). Voraussetzung fir eine Berech-
nung der Verweildauer ist eigentlich, dal3 die Pflanzen sich in einem Zustand des Biomas-
segleichgewichtes befinden, d. h. das Biomassezuwachs und —verluste sich in etwa die Waage
halten. In den hier durchgefihrten Experimenten lag dagegen ein nahezu exponentielles
Wachstum vor. Die absolute Hohe der Verweildauer in der Pflanze muf3 deshalb nicht den
hier berechneten Werten entsprechen; ein Vergleich zwischen den Spezies und N-Stufen kann

mit diesen Berechnungen aber durchaus durchgefihrt werden.

Der zum Zeitpunkt des 4-Blatt-Stadiums in die Pflanzen vorhandene Stickstoff (,alter” Stick-
stoff) wurde wahrend des weiteren Wachstums innerhalb der Pflanzen umverteilt (Abb. 5.12).
Der Anteil an ,atem” Stickstoff in den dlteren Bléttern (1 bis 3) des Haupttriebes nahm bei
allen Varianten (bel beiden Spezies und unter beiden N-Stufen) ab, besonders stark zwischen
dem 4- und 5-Blatt-Stadium, danach etwas schwéacher ausgeprégt. Der Anteil an , atem”
Stickstoff in den jungeren Bléttern des Haupttriebes nahm dagegen zu, ebenfalls v. a. zwi-
schen dem 4- und 5-Blatt-Stadium. Auch in den Nebentrieben vergrof3erte sich der Anteil an
»atem* Stickstoff wahrend des Wachstums. Hier erhdhte sich der Antell an ,,altem® Stickstoff

zwischen dem 4- und 7-Blatt-Stadium um durchschnittlich 24 %, wahrend sich der Anteil von
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»atem* Stickstoff in den jingeren Blattern des Haupttriebes nur um durchschnittlich 5 %
erhohte. Der Anteil an , altem® Stickstoff, der in den Wurzeln inkorporiert war, blieb unter N+
in beiden Spezies relativ konstant. Unter N- erhohte sich in beiden Spezies die relative Menge

an ,atem” Stickstoff um einen Anteil von jewells 8 %.

Lolium perenne Festuca rubra

Anteil am "alten" N (%)

Anteil am "alten" N (%)

4-Blatt 5-Blatt 6-Blatt  7-Blatt N gesamt 4-Blatt 5-Blatt 6-Blatt 7-Blatt N gesamt

Entwicklungsstadium Entwicklungsstadium

[—1 Nebentriebe
B Blatt 4-8
—3 Blatt 1-3
. \Wurzel

Abb. 512: Verteilung des, alten“ Stickstoffsin der Pflanze, dargestellt in relativen Stickstoffanteilen der Wur-
zeln, der dlteren Blétter des Haupttriebes (Blatt 1-3), der jlingeren Blétter des Haupttriebes (Blatt 4-
7) und der Nebentriebe von L. perenne und F. rubra unter hoher (N+) und niedriger N-V ersorgung
(N-) zu den einzelnen Entwicklungsstadien (4- bis 7-Blatt-Stadium) und V erteilung des Gesamt-
Stickstoffs in der Pflanze zum 7-Blatt-Stadium (N gesamt). (Daten aus Exp B).

Unterschiede zwischen den Spezies und N-Stufen in der Verteilung des ,, alten* Stickstoffs auf
die Pflanzenorgane beruhten v. a. auf Unterschieden in der Verteilung des Gesamitstickstoffs
(Abb. 5.13). Die Pflanzen, die unter ausreichender N-Versorgung angezogen wurden, hatten
gegentber den Pflanzen der reduzierten N-Versorgung einen gréf3eren Anteil an Stickstoff im
Sprol3, v. a. in den Nebentrieben, und einen kleineren Anteil in den Wurzeln. F. rubra hatte
unter beiden N-Stufen gegenliber L. perenne einen etwas hoheren Antell an Stickstoff im
Sprof3. AulRerdem war bei F. rubra ein etwas hoherer Anteil des Stickstoffs als bel L. perenne
in den Nebentrieben zu finden. Diese Unterschiede in der Vertellung des Gesamt-Stickstoffs
zwischen den Spezies und N-Stufen traten ebenso in der Verteilung des ,aten* Stickstoffsin

der Pflanze auf. Auch baeim ,dten* Stickstoff hatte F.rubra einen hoheren Anteil des
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Stickstoffs as L. perenne im Sprof3 und etwas mehr , alten” Stickstoff als L. perenne in den
Nebentrieben. Im Vergleich zur Verteilung des Gesamtstickstoffs war der , alte” Stickstoff bel
alen Varianten zu einem grof3eren Teil in den Wurzeln, leicht stérker im Haupttrieb und zu

einem geringeren Teil in den Nebentrieben zu finden (Abb. 5.12).

Trockenmasse Stickstoff Kohlenstoff

LpN-  FrN+  FrN-

[ Nebentriebe

[ Blatt 4-7
[ Blatt 1-3
Il \Wurzel

Abb. 513: Verteilung der Trockenmasse, des Stickstoffs und des Kohlenstoffs in einer Pflanze, dargestellt
anhand der relativen Anteile in den Wurzeln, in den &lteren Blétter des Haupttriebes (Blatt 1-3), in
den jungeren Bléattern des Haupttriebes (Blatt 4-7) und in den Nebentriebe von L. perenne und
F. rubra unter hoher (N+) und niedriger (N-) N-Versorgung. Die Daten wurden Uber die Entwick-
lungsstadien gemittelt (4- bis 7-Blatt-Stadium; Daten aus Exp B). Werte mit unterschiedlichen
Buchstaben unterscheiden sich signifikant bei p<0,05 (n=8).

Die Verteilung des Kohlenstoffs auf die verschiedenen Pflanzenorgane war weitgehend iden-
tisch mit der N-Verteilung, da beides in erster Linie von der Trockenmasse der jewelligen
Pflanzenorgane abhing (Abb. 5.13; Abb. 5.14, 4-Blatt-Stadium). Die Umverteilung des zum
4-Blatt-Stadium in die Pflanze inkorporierten Kohlenstoffs war insgesamt leicht schwacher
ausgepragt als die Umverteilung des Stickstoffs (Abb. 5.14). An Kohlenstoff wurde zwischen
dem 4- und 7-Blatt-Stadium ein Anteil von 29 % aus den &lteren Bléttern des Haupttriebs
umverteilt, an Stickstoff 33 %. Der Anteil an ,, altem* Kohlenstoff in den dteren Bl&ttern des
Haupttriebes nahm unter N- mit durchschnittlich 34 % etwas stérker ab als unter N+ mit
durchschnittlich 24 %. Der Antell an ,atem* Kohlenstoff in den jingeren Bléattern des
Haupttriebes, den Nebentrieben und den Wurzeln nahm bel allen Varianten zu. Unterschiede
zwischen den Spezies oder N-Stufen in der Umverteilung des ,aten” Kohlenstoffs waren
dartiber hinaus nicht zu erkennen. Gegenlber der Verteillung des Gesamtkohlenstoffs zum 7-
Blatt-Stadium war bei allen Varianten mehr ,alter Kohlenstoff in den Wurzeln und im

Haupttrieb und weniger in den Nebentrieben zu finden.
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Abb. 514: Verteilung des, alten* Kohlenstoffsin der Pflanze, dargestellt in relativen Kohlenstoffanteilen der
Wurzeln, der alteren Blétter des Haupttriebes (Blatt 1-3), der jingeren Bléatter des Haupttriebes
(Blatt 4-7) und der Nebentriebe von L. perenne und F. rubra unter hoher (N+) und niedriger N-Ver-
sorgung (N-) zu den einzelnen Entwicklungsstadien (4- bis 7-Blatt-Stadium) und Verteilung des
Gesamt-Kohlenstoffsin der Pflanze zum 7-Blatt-Stadium (C gesamt). (Daten aus Exp B).

Eine separate Betrachtung der Stickstoff- und Kohlenstoffmengen in den einzelnen Bléttern
des Haupttriebes und in den Nebentrieben unterschiedlicher Ordnung lief3 keine genauere
Verfolgung der Stickstoff- und Kohlenstoffllsse in der Pflanze zu (s. Anhangstabellen). Bei
den Versuchsvarianten, bei denen das dritte Blatt am Haupttrieb abgedunkelt bzw. abge-
schnitten wurde, lief3en sich keine Unterschiede in den Stickstoff- oder Kohlenstoffmengen
einzelner Pflanzenfraktionen zu der unbehandelten Versuchsvariante absichern. Eine Aus-
nahme stellte jeweils nur das behandelte dritte Blatt dar, das geringere Stickstoff- bzw. Koh-

lenstoffmengen aufwies als bel der unbehandelten Variante.
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6 DISKUSSION

6.1 Relative Wachstumsrate

Die relativen Wachstumsraten unter hoher N-Versorgung lagen mit 187 mg g* d* fir
L. perenne und 156 mg g* d* fir F. rubra (Abb. 5.2) im Bereich dessen, was bereits von
anderen Autoren fir Graser gefunden worden ist. Bel POORTER und REMKES (1990) lagen die
Werte firr die relativen Wachstumsraten von Grasern zwischen 113 und 268 mg g* d'2, bei
VAN DER WERF et al. (1993a) zwischen 104 und 238 mg g d*. Fir L. perenne fanden
POORTER und REMKES (1990) eine relative Wachstumsrate von 214 mg g d*, aso nur leicht
hoher als in der vorliegenden Untersuchung. L. perenne und F. rubra stellen damit keine
Extreme in der Spanne von Grésern mit unterschiedlicher relativer Wachstumsrate dar. Vor
alem F. rubra ist kein extrem langsam wachsendes Gras, sondern liegt in einem mittleren
Bereich, wie auch aufgrund des Standortvorkommens zu erwarten war. Die relativen Wachs-
tumsraten unter geringer N-Versorgung lagen bei VAN DER WERF et al. (1993a) mit 35 bis 44
mg g d* deutlich unter den hier gefundenen von 130 firr L. perenne und 120 firr F. rubra.
Die geringe N-Versorgung hier war also noch moderat ausgefallen, wahrend bei der hohen N-

Versorgung davon auszugehen ist, dal3 nahezu maximales Wachstum erreicht wurde.

Als hauptverantwortlich fur die hohere relative Wachstumsrate von L. perenne zeigte sich die
spezifische Blattflache (SLA) dieser Spezies (Abb. 5.2). Das bestétigt zahlreiche andere
Befunde, die aussagen, dal3 die spezifische Blattflache Hauptfaktor von Artunterschieden in
der relativen Wachstumsrate ist (u. a. POORTER und REMKES, 1990; VAN DER WERF et al.,
1993a; ATKIN et al., 1998). Die Nettoassimilationsrate (NAR) und das Blattgewichtsverhalt-
nis (LWR) waren jeweils bei F. rubra hdher und demnach nicht fur Artunterschiede in der
relativen Wachstumsrate verantwortlich. Die Unterschiede zwischen den Spezies in den
Komponenten der relativen Wachstumsrate blieben auch unter geringerer N-Versorgung
erhalten, wie auch schon von POORTER et al. (1995) im Vergleich schnell und langsam wach-
sender Pflanzen festgestellt worden war. Die niedrigere relative Wachstumsrate bei geringer
N-Versorgung wurde durch eine verringerte spezifische Blattflache (SLA) verursacht und bei
L. perenne zusétzlich durch ein geringeres Blattgewichtsverhaltnis (LWR). Das hebt sich von
den Ergebnissen von POORTER et al. (1995) ab, die unter geringer N-Versorgung eine gerin-
gere Nettoassimilationsrate (NAR) und ein geringeres Blattgewichtsverhdltnis fanden, wah-
rend sich die spezifische Blattflache zwischen den N-Stufen nur wenig unterschied. Die Ein-

zelkomponenten der relativen Wachstumsrate sollen gesondert ndher diskutiert werden.
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6.1.1 Biomasseverteilung

Ein hoheres Blattgewichtsverhdtnis (LWR) der langsam wachsenden Arten (Abb. 5.2) wurde
schon haufig (FICHTNER und SCHULZE, 1992; POORTER et al., 1995; RYSER und LAMBERS,
1995), wenn auch nicht durchgéngig (LAMBERS und DIJKSTRA, 1987; POORTER und REMKES,
1990) gefunden. Das vorliegende Ergebnis bestétigt, dal’ bel Grasern die langsam wachsenden
Arten das hohere LWR haben (GARNIER, 1991). Der Anteil der Blattscheiden an der
Trockenmasse spielte in den vorliegenden Ergebnissen keine Rolle fur Unterschiede in der
Biomasseverteilung (Tab. 5.1). Auftretende Unterschiede in der Triebzahl und in der Blattzahl
(Tab. 5.2) konnten den Anteil der Sprol3masse, der nicht fur die Photosynthese verwendet
wird, demnach nicht deutlich verandern. Wichtig fir Unterschiede in der Biomasseverteilung
sind aso alein der Anteil der Blétter bzw. der Wurzeln. Wichtiger als die Masseanteile von
Blattern und Wurzeln wird allerdings die Morphologie von Sprof3 und Wurzeln eingeschétzt
(AERTS et al., 1991; OLFF, 1992). Das niedrigere Blattgewichtsverhdtnis der schnell wach-
senden Art wurde durch die hohere spezifische Blattflache (SLA) mehr a's ausgeglichen, wie
das hohere Blattflachenverhdltnis (LAR) (Abb. 5.2) von L. perenne zeigt. F. rubra war dage-
gen in der Lage, sein niedrigeres Wurzelmasseverhdltnis (Tab. 5.3) durch eine hdhere spezifi-
sche Wurzeloberfléche auszugleichen. Eine hohere spezifische Wurzellange wurde schon
haufiger bei langsam wachsenden Spezies gefunden (BERENDSE und ELBERSE 1989; BOOT,
1989). Daraus wurde gefolgert, dal’3 langsam wachsende Spezies ihre Wurzelfunktionen
maximieren und schnell wachsende ihre Sprof¥funktionen (POORTER und REMKES, 1990). Aus
dieser Annahme wird aber nicht verstandlich, warum langsam wachsende Pflanzen héufig
einen geringeren Wurzelmasseanteil besitzen. Eine geringere Wurzelmasse kann die
Atmungsbelastung der Pflanzen verringern. Es zeigte sich jedoch, dal3 die Atmungsraten je
Wurzeltrockenmasse von F. rubra héher waren as bel L. perenne (Abb. 5.3) und dal3 die
Wurzelrespiration von F. rubra zumindest unter hoher N-Versorgung einen grof3eren Anteil
der Bruttophotosynthese beanspruchte (Abb. 5.4). Einziger Vorteil des niedrigeren Wurzel-
masseantells von F. rubra war damit der etwas geringere Aufwand an Biomasse fir die Wur-
zeln. Der 6kologische Vorteil der hdheren spezifischen Wurzel oberfléche scheint damit, wie
von BooTt (1989) vorgeschlagen, in einer allgemein effektiveren Nahrstoffaufnahme bei
Bdden mit geringer Nahrstoffversorgung zu liegen. Auswirkungen der Biomasseverteilung
auf die relative Wachstumsrate der Spezies scheinen dagegen von untergeordneter Bedeutung

ZU sain.

Die hohere spezifische Wurzel oberfléche von F. rubra beruhte weniger auf Unterschieden im

Durchmesser der Wurzeln, als auf Unterschieden in der Dichte des Wurzelmaterials
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(Tab. 5.3). Das widerspricht der Aussage, dal3 schnell wachsende Pflanzen durch eine
geringere Dichte ihrer Biomasse Vorteile sowohl in der Aufnahme von Nahrstoffen
(unterirdisch) a's auch Kohlenstoff (lberirdisch) erhalten und die Dichte der Biomasse einen
Schltsselfaktor fur die unterschiedliche Wachstumsdynamik verschiedener Pflanzenarten
darstelle (RYSER und LAMBERS, 1995).

Die Plagtizitét in der Biomasseverteilung mit der N-Versorgung war bel L. perenne hoher as
bel F. rubra (Abb. 5.2), wahrend eine Anpassung der Wurzelmorphologie Uber ihre spezifi-
sche Oberflache bei keiner der Arten stattfand. Das entspricht der Annahme, dal3 schnell
wachsende Pflanzen eine hthere Plastizitdt in ihrer Biomasseverteilung besitzen (AERTS et
al., 1991; VAN DER WERF et al., 1993a). Anpassungen in der Wurzelmorphologie in Abhéan-
gigkeit vom Nahrstoffangebot sind dagegen von geringerer Bedeutung (FRANSEN et al.,
1998).

6.1.2 Spezifische Blattflache

Die spezifische Blattflache (SLA) von L. perenne und F. rubra unterschied sich, wie alge-
mein bel schnell und langsam wachsenden Pflanzenarten (s. Abschnitt 2.1), deutlich vonein-
ander (Abb. 5.2, Tab. 5.7). Wie in anderen Untersuchungen DI1JXKSTRA, 1989; GARNIER und
LAURENT, 1994; VAN ARENDONK und POORTER, 1994) lief3 sich die niedrigere SLA der lang-
sam wachsenden Art vor alem auf die héhere Blattdichte dieser Spezies und nicht auf Unter-

schiede zwischen den Spezies in der Blattdicke zurtckfihren (Tab. 5.7).

Genauere anatomische Untersuchungen von Blétern schnell und langsam wachsender Pflan-
zen, die Aufschlufd Uber ihre Zusammensetzung geben kdnnen, sind bislang nur relativ wenige
durchgefuhrt worden (GARNIER und LAURENT, 1994 und VAN ARENDONK und POORTER,
1994). Es zeigte sich alerdings, dald der Antell der verschiedenen Gewebe am Blattquer-
schnitt (Abb. 5.9) kaum Anhaltspunkte fur die unterschiedlichen Blattdichten der Pflanzen-
spezies bietet. Eine niedrigere Blattdichte kann sowohl durch hdhere Anteile von wasserrel -
chem Gewebe wie Epidermis und Mesophyll verursacht werden, as auch durch mehr Inter-
zellularraum. Beides trifft auf L. perenne nicht zu. Zwar war der Anteil an Epidermis am
Blattquerschnitt héher, zusammen mit dem Mesophyll ergab sich aber gegentber F. rubra
kein hoherer Anteil an wasserreichem Gewebe (Abb. 5.9). Der Antell an Interzellularraum
war bei dieser Spezies sogar geringer as bel F.rubra. Bel F.rubra dagegen konnte kein
hoherer Anteil an zellwandreichem Fasergewebe festgestellt werden, der zu einer hoheren
Blattdichte dieser Spezies hétte fihren konnen. VAN ARENDONK und POORTER (1994) hatten

hohere Epidermisanteile und niedrige Faseranteile der schnell wachsenden Spezies
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festgestellt, GARNIER und LAURENT (1994) hthere Mesophyllanteile. Die htheren Mesophyll-
und Interzellularanteile, die hier bel F. rubra gefunden worden sind, beruhten darauf, dal3
diese Spezies einen geringeren Anteill an Epidermis besald. Betrachtet man nur die innere
Blattquerschnittsflache ohne die Epidermis, verschwinden die Unterschiede dieser
Gewebeanteile zwischen den Spezies. Auch auf die Einheit Blattflache bezogen unterschied
sich das darunterliegende Mesophyllvolumen nicht zwischen den Spezies. Unter hoher N-
Versorgung betrug die Mesophylldicke unter einer Einheit Blattflache von L. perenne 0,082
mm und von F. rubra 0,087 mm, unter niedriger N-Versorgung bei L. perenne 0,064 mm und
bel F. rubra 0,059 mm.

Da sich die Unterschiede in der Blattdichte nicht auf unterschiedliche Gewebeanteile zurlick-
fuhren lassen, muf3 angenommen werden, dal3 die Gewebe langsam wachsender Pflanzen ins-
gesamt aus verhdtnismallig mehr Zellwand und weniger Cytoplasma bestehen, z. B. durch
kleinere Zellen oder dickere Zellwande. Tatsachlich sind ja hdhere Zellwandanteile am Blatt-
volumen festgestellt worden (GARNIER und LAURENT, 1994). Ein eindeutiger Zusammenhang
zwischen der spezifischen Blattflache und der Zellgrofe konnte nicht gefunden werden (Dis-
kussion bel GARNIER und LAURENT, 1994). Da die spezifische Dichte von Zellwandmaterial
relativ konstant sein soll (s. RODERICK, 1999a), werden also dickere Zellwande der langsam

wachsenden Spezies fir ihre hohere Blattdichte verantwortlich sein.

Hohere Zellwandanteile konnen die Stabilitét der Blatter erhdhen und damit zu 6kologischen
Vortellen der langsam wachsenden Pflanzenarten fihren, beispielsweise in der Trittfestigkeit
der Pflanzen DIXKSTRA, 1989), bei extremen Windverhatnissen (PAMMENTER et al., 1986)
oder Trockenstref3 bei Bodenverdichtung, an die sich die Pflanze mit kleineren Zellgrofien
anpassen kann (DIKSTRA, 1989). Somit kann die Blattlebensdauer der Pflanzen verlangert
werden, wobei die langere Blattlebensdauer vor allem unter ndhrstoffarmen Bedingungen von

Vorteil ist. Auf die Blattlebensdauer wird im Abschnitt 6.3.1 noch néher eingegangen.

Die spezifische Blattflache hat aber nicht nur Auswirkungen auf die Blattlebensdauer einer
Art, sondern auch auf die Photosyntheserate der Blétter. Die Trockenmasse je Einheit Blatt-
flache hangt mit der Stickstoffmenge der Blattflache zusammen und beeinfluf®t damit die
Photosyntheserate. Auf diese Zusammenhange wird zugleich mit der Nettoassimilationsrate

noch weiter eingegangen.
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6.1.3 Nettoassimilationsrate

Die Nettoassimilationsrate war unter beiden N-Stufen bel F. rubra hther als bei L. perenne
(Abb. 5.2). Da die Nettoassmilationsrate ein komplexer Parameter ist, sollen zunéchst die

Grunde fir die unterschiedlich hohen Nettoassi milationsraten aufgeschliisselt werden.

In erster Linie wird die Nettoassimilationrate von der Photosynthese und den Atmungsbela
stungen, die von der Blattfléche getragen werden missen, bestimmt. Die Sprof3photosynthese
je Einheit Blattflache war bel F. rubra hoher als bel L. perenne, wdhrend die N-Stufe nur
einen geringen Einflul hatte (Abb. 5.3). Das spiegelt sehr gut die Unterschiede in der NAR
wider (Abb. 5.2). In friheren Untersuchungen war die NAR ebenso wie die Photosyntheserate
je Einheit Blattflache entweder bel langsam wachsenden Pflanzen hoher oder unterschied sich
nicht zwischen schnell und langsam wachsenden Spezies DIKSTRA und LAMBERS, 1989;
POORTER €t al., 1990; POORTER et al., 1995). Das Verhdltnis von Photosynthese- zu Respira-
tionsraten, die aus den vorliegenden Untersuchungen in der Kohlenstoffbilanz berechnet wor-
den sind (Abb. 5.4), 143t sich nur sehr grob beurteilen, da die Ubereinstimmung der (iber den
Gaswechsel berechneten Kohlenstoffzunahme mit der in der Kohlenstoffanalyse gemessenen
(Tab. 5.4) nicht gegeben war. Die Meflawerte von Respiration und Photosynthese lagen aber
noch in einem plausiblen Bereich, wie der Vergleich mit anderen Untersuchungen (POORTER
et al., 1990; VAN DER WERF et al., 1993c) ergab. Die Sprol¥respiration lag in den genannten
Untersuchungen zwischen 20 und 40 nmol CO, g'TM s?, die Wurzelrespiration zwischen 20
und 60 nmol CO, g*TM s und die Photosyntheseraten zwischen 5 und 10 pmol CO, m? s™.
Dem gegentiber steht in den vorliegenden Untersuchungen eine Sprof3respiration von 21 bis
39 nmol CO, g'TM s?, eine Wurzelrespiration von 38 bis 73 nmol CO, g'TM s und eine
Photosyntheserate von 5 bis 7 umol CO, m? s*. Wahrscheinlich waren durch die hohen Tem-
peraturen bei den Messungen (s. Abschnitt 4.2.2) die Respirationsraten etwas erhéht und die
Photosyntheseraten etwas zu niedrig. Die Anteile des Kohlenstoffs der veratmet wurde, lagen
Uber den Ublicherweise gefundenen, v. a. in der Sprof3respiration (vgl. VAN DER WERF et al.,
1994). Insbesondere die Respirationsraten von F. rubra unter hoher N-Versorgung scheinen
mit einer Sprofrespiration von 39 nmolg*TM s! und einer Wurzelrespiration von 73
nmol g1 TM s? etwas hoch zu sein. AuRerdem konnen die unterschiedlichen GréRen der
Pflanzen, die die Mef3kivette unterschiedlich gut ausfiillten, zu Schwankungen in der Mef3ge-
nauigkeit gefihrt haben. Da sich die artspezifischen Unterschiede in der Nettoassimilations-
rate sehr gut in der Photosyntheseraten je Einheit Blattflache widerspiegeln, haben die Respi-
rationsraten die Nettoassimilationsrate vermutlich nur wenig beeinfluf3t. Auch andere Unter-

suchungen zeigen, dal3 der entscheidende Faktor fir den Nettokohlenstoffgewinn der Pflanzen
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die Photosyntheseraten sind und die Atmungsraten dagegen einen geringen Einflu® haben
(LAMBERS und POORTER, 1992).

Trotz der hoheren Photosyntheseraten je Einheit Blattflache von F.rubra gegentiber
L. perenne ist die Photosyntheserate bezogen auf die Trockenmasse bel F. rubra geringer
(Abb. 5.3). Das deckt sich mit anderen Untersuchungen, bei denen die massebezogenen
Photosyntheseraten von langsam wachsenden Pflanzen generell niedriger waren als die
schnell wachsender Pflanzen (DIKSTRA und LAMBERS, 1989; POORTER et al., 1990; VAN DER
WERF €t al., 1993c; ATKIN et al., 1996b). Die Photosyntheserate je Einheit Blattfléche ist
dagegen entweder bel langsam wachsenden Pflanzen hoher oder unterscheidet sich nicht zwi-
schen schnell und langsam wachsenden Spezies. Die gleich hohe oder hdhere Photosynthese-
rate je Einheit Blattflache der langsam wachsenden Spezies bei geringeren Photosynthesera
ten der Trockenmasse kommt dabel durch die niedrigere spezifische Blattflache dieser
Spezies zustande (Abb. 5.2; DIKSTRA und LAMBERS, 1989; POORTER et al., 1990). Die nied-
rigere spezifische Blattflache wird auch fir die geringeren auf die Trockenmasse bezogenen
Photosyntheseraten der langsam wachsenden Arten verantwortlich gemacht. Die hdhere
Trockenmasse je Einheit Blattflache dieser Blétter soll namlich zu einer geringeren Lichtab-
sorption je Einheit Trockenmasse und einer grofReren internen Beschattung in den Bléttern
fuhren (DIKSTRA und LAMBERS, 1989; POORTER et al., 1990).

Die Unterschiede in der Sprof3photosynthese zwischen den Varianten deckten sich nicht mit
denen in der Photosyntheserate des jeweils jlngsten, voll ausgewachsenen Blattes (Abb. 5.7).
Die Sprof3photosynthese gibt also nicht ausschlieffdlich die Photosynthesekapazitat der Einzel-
blé&tter wider, sondern wird auch von weiteren Faktoren deutlich beeinflufd. Die Photosynthe-
serate je Einheit Blattflache des Einzelblattes war unter hoher N-Versorgung bel L. perenne
hoher als bel F. rubra; unter geringer N-Versorgung war es umgekehrt. Insgesamt lagen die
Photosyntheseraten der jlingsten vollausgewachsenen Blétter — wie nicht anders zu erwarten —
auf einem hoheren Niveau as die des gesamten Sprosses, da die Photosyntheserate mit
zunehmenden Blattalter abnimmt (Abb. 5.10). Es trat also unter hoher N-Versorgung eine
Diskrepanz zwischen den Speziesunterschieden in der Sprof3- und in der Einzelblattphoto-
synthese auf. Offenbar war die durchschnittliche Photosyntheserate aller Bléatter des Sprosses
bei F. rubra hoher as bel L. perenne, wenn auch die anfangliche Photosynthese des jungen
Blattes geringer war. Der Grund dafir war der unterschiedlich schnelle Abfall der Photosyn-
theseraten mit der Zeit (Abb. 5.10; Tab. 5.8), der zu einer langeren Blattlebensdauer bel
F. rubra und zu einer kiirzeren bei L. perenne fuhrte. Unter geringer N-Versorgung dagegen

war die Blattlebensdauer der beiden Spezies nahezu gleich, so dal3 die unterschiedliche
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Photosynthesekapazitdt der Einzelblétter auch zu Unterschieden in der Gesamt-Sprof3photo-
synthese fuhrte. F. rubra erreichte also bei ausreichender N-Versorgung eine hohere Nettoas-
similationsrate durch méldig hohe Photosyntheseraten der Blétter, wahrend bel L. perenne das
jewells jungste Blatt eine sehr hohe Photosyntheseleistung brachte und die dlteren Bléatter nur
niedrige Photosyntheseraten. Die niedrigen Photosyntheseraten der &lteren Blétter, wie sie bei
L. perenne auftreten, sind in dichten Bestdnden, in denen die unteren Blétter nicht mehr viel
Licht bekommen, giinstiger, well die Photosynthesekapazitét der unteren Blétter hier ohnehin
nicht mehr ausgenutzt werden kann (FIELD, 1983; HIROSE und WERGER, 1987). Es ist deshab
nicht zu erwarten, dal3 in Bestanden, in denen die unteren Blétter stark beschattet werden, die
Nettoassimilation von F. rubra ebenfalls hoher wére als bel L. perenne. Unter geringer N-
Versorgung kommt die hohere Nettoassimilationsrate von F. rubra tatsachlich durch eine
hohere Photosynthesekapazitét je Einheit Blattflache zustande.

In bisherigen Untersuchungen (DIKSTRA und LAMBERS, 1989; POORTER und EVANS, 1998;
WESTBEEK et al., 1999) sind bel Einzelblattmessungen keine Unterschiede in der Photosyn-
theserate je Einheit Blattflache zwischen schnell und langsam wachsenden Pflanzen gefunden
worden, die jewells unter ausreichender N-Versorgung angezogen wurden. Es |&3 sich also
nicht folgern, dal3 die Blattphotosyntheseraten langsam wachsender Pflanzen unter hoher N-

Versorgung generell niedriger sind als die schnell wachsender Pflanzen.

Die Respirationsraten der jingsten vollausgewachsenen Blatter waren unter beiden N-Stufen
bel F. rubra hoher, sowohl auf die Blattflache als auch auf die Trockenmasse bezogen (Abb.
5.7, 5.8). Mdglicherweise hing das mit dem hoheren Mesophyllanteil dieser Spezies am Blatt-
volumen zusammen (Abb. 5.9), da dieses Gewebe physiologisch sehr aktiv ist. Unter hoher
N-Versorgung fuhrte das auch zu einer hdheren Sprofdrespiration von F. rubra (Abb. 5.3),
unter niedriger N-Versorgung war die Sprof¥respiration dagegen nicht hoher as be
L. perenne, weil die Respirationsraten von F. rubra mit zunehmendem Blattalter sehr schnell
absanken (Daten nicht gezeigt). POORTER und EVANS (1998) fanden keine systematischen
Unterschiede in den Blattrespirationsraten von Pflanzen mit hoher bzw. niedriger spezifischer
Blattfléche, die sich auch in ihrer relativen Wachstumsrate unterscheiden. Auf die Blattflache
bezogen waren jedoch die Respirationsraten der Pflanzen mit niedriger spezifischer Blattfl&
che hoher. REICH et al. (1998) fanden dagegen eine hthere massebezogene Dunkelrespiration

von Bléttern mit hoher spezifischer Blattflache.

Da die Photosyntheseraten sehr stark vom N-Gehalt und der Ausnutzung des Stickstoffs in der
Photosynthese abhéngen (FIELD und MOONEY, 1986; EVANS, 1989), wird eine Analyse der
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Stickstoffnutzung in den Pflanzen (s. Abschnitt 6.2.2) zum weiteren Verstandnis unterschied-

licher Photosyntheseraten beitragen.

6.2 Stickstoffhaushalt

Weder in der Stickstoffkonzentration der pflanzlichen Trockenmasse (Abb. 5.5) noch in der
Stickstoffproduktivitét (Abb. 5.6) lief3en sich Unterschiede zwischen den Spezies nachweisen.
Durch das Produkt aus Stickstoffkonzentration und —produktivitét &3t sich die relative
Wachstumsrate einer Spezies ableiten. Es 183t sich aso nicht eindeutig nachvollziehen, ob der
Unterschied in der relativen Wachstumsrate, der unter hoher N-Versorgung zwischen den
Spezies auftrat, durch Unterschiede in der Stickstoffaufnahme oder —nutzung verursacht
wurde. Die unterschiedlich hohe relative Wachstumsrate zwischen den N-Stufen lief3 sich
dagegen in erster Linie auf die niedrigeren N-Konzentrationen in der Pflanze zuriickfthren
(Abb. 5.5). Bei der Berechnung der relativen Wachstumsrate aus der N-Konzentration und N-
Produktivitét sollte alerdings die Konzentration an organischem Stickstoff verwendet wer-
den, well nur der organische Stickstoff fur das Wachstum der Pflanze wirksam werden kann.
Hier standen jedoch nur Daten zur totalen N-Konzentration zur Verfigung. Moglicherweise
lag aso bei F. rubra unter hoher N-Versorgung gegentber L. perenne ein grof3erer Anteil des
Stickstoffs als Nitrat-Stickstoff vor und weniger als organischer Stickstoff. Auch kénnten die
jeweils leicht geringere N-Konzentration und N-Produktivitdt bei hoher N-Versorgung
zusammen zu einer etwas niedrigeren Wachstumsrate von F. rubra gefihrt haben. POORTER
et al. (1990) fanden bel ausreichender N-Versorgung sowohl héhere organische N-Konzen-
trationen der schnellwachsenden Pflanzen als auch eine hohere N-Produktivitdt. Zum gleichen
Ergebnis kamen ATKIN et al. (1996a) bei ihrer Untersuchung von Grasarten aus dem alpinen
Bereich und dem Tiefland, die sich ebenfalls in ihrer maximalen relativen Wachstumsrate
unterscheiden. Unter geringer N-Versorgung lief3en sich weder Speziesunterschiede in der N-
Konzentration noch in der N-Produktivitdt nachweisen. Auch in den Untersuchungen von
VAN DER WERF €t al. (1993a) unterschieden sich die schnell und langsam wachsenden Arten
bei niedriger N-Versorgung nicht in diesen Komponenten, wéahrend bei hoher N-Versorgung

eine hoéhere organische N-Konzentration und N-Produktivitdt gefunden wurde.

6.2.1 Stickstoffverteilung

Die N-Produktivitét wird vor allem von der N-Verteilung in der Pflanze und der photosynthe-
tischen N-Ausnutzung beeinflult GARNIER und VACAEYZEELE, 1994). Die N-Verteilung
zwischen Sprof3 und Wurzeln unterschied sich bei hoher N-Versorgung nicht zwischen
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F. rubraund L. perenne. Zwar hatte F. rubra ein héheres Sprol3-/Wurzelverhdtnis (Tab. 5.1),
aber gegentiber L. perenne auch eine leicht geringere N-Konzentration im Sprof3 und eine
leicht hohere in den Wurzeln (Abb. 5.5), die diesen Vortell wieder ausglichen. Unter geringer
N-Versorgung hatte F. rubra durch sein htheres Sprof3-/Wurzelverhéltnis (Tab. 5.1) einen
hoheren Anteil an Stickstoff im Sprof3 (Tab. 5.5). Die N-Konzentrationen im Sprof3 und in den
Wurzeln unterschieden sich hier nicht zwischen den Spezies und Ubten somit keinen Einflul3
auf die N-Verteilung in der Pflanze aus. Bei POORTER et al. (1990) hatten die schnell wach-
senden Spezies einen hoheren Antell ihres Stickstoffs in den Bléattern, da hier auch ein hoherer
Biomasseanteil der Bléatter bei diesen Spezies gefunden wurde. GARNIER et al. (1995) diffe-
renzierten in ihren Untersuchungen zwischen Grasern und dikotylen Spezies und konnten
zeigen, dal3 die N-Vertellung in der Pflanze nur bei dikotylen Arten fir die N-Produktivitét
von Bedeutung ist, da diese Arten insgesamt mehr Biomasse in ihre Blétter verteilen und hier
der Blattmasseantell von schnell wachsenden Spezies hoher ist. Dementsprechend fanden
auch VAN DEN BOOGAARD et al. (1996) bei ihrer Untersuchung von Weizensorten, dal3 der N-
Anteil in der Blattmasse fur die N-Produktivitédt bei dieser Art nicht bedeutend war.

6.2.2 Photosynthetische Stickstoffausnutzung

Die photosynthetische N-Ausnutzung (PNUE) war in zahlreichen Untersuchungen hauptver-
antwortlich fUr Artunterschiede in der N-Produktivitét (z. B. GARNIER et al., 1995). In den
vorliegenden Experimenten unterschied sich weder die PNUE des Gesamtsprosses noch die
N-Produktivitdt zwischen den Spezies (Abb. 5.6). Unter N- war die PNUE bei beiden Spezies
hoher als unter N+, aber durch den hdheren Anteil des Stickstoffs in den Wurzeln (Tab. 5.5)
wirkte sich das nicht in einer hdheren N-Produktivitét aus. Der fehlende Speziesunterschied in
der PNUE bei hoher N-Versorgung widerspricht bisherigen Untersuchungen, bel denen die
schnell wachsenden Pflanzen eine hthere PNUE besal3en (POORTER et al., 1990; BOOT et al.,
1992; PoNs et al., 1994; WESTBEEK et al., 1999). Bel niedriger N-Versorgung dagegen fanden
auch andere Autoren (VAN DER WERF et al., 1993c; PONS et al., 1994) keine Unterschiede
zwischen schnell und langsam wachsenden Pflanzen in der PNUE. Bei der Messung der
Photosynthese an den Einzelbléttern war auch hier die PNUE unter hoher N-Versorgung bei
der schnell wachsenden Art L. perenne) hoher als bei der langsam wachsenden €. rubra),
wahrend bei niedriger N-Versorgung keine Speziesunterschiede auftraten (Abb. 5.8). Auch
bei der Untersuchung von Pflanzen apiner Herkunft (langsam wachsend) und aus dem Tief-
land (schnell wachsend) konnten nur geringe Unterschiede zwischen den Spezies in der
PNUE des gesamten Sprosses festgestellt werden (ATKIN et al., 1996a), wahrend die PNUE
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der Einzelblétter bei den schnell wachsenden Pflanzen hoher war (WESTBEEK et al., 1999).
Der fehlende Speziesunterschied in der PNUE des Sprosses unter hoher N-Versorgung
beruhte wahrscheinlich auf Unterschieden in der N-Ausnutzung in den dteren Bléttern des
Sprosses. Dadurch, dal3 die Bléter von F.rubra unter hoher N-Versorgung eine hohere
L ebensdauer besal3en als die Blétter von L. perenne (Tab. 5.8), wurde der Stickstoff, der sich
noch in den unteren Bléattern befand, anscheinend besser genutzt als bei den bereits stérker
seneszenten Bléttern von L. perenne. Aul3erdem kann die Belichtung der unteren Blattetagen
bei F. rubra héher gewesen sein, so dal3 der Stickstoff in diesen Bléttern besser ausgenutzt
werden konnte. Bel L. perenne konnte eine stérkere Selbstbeschattung aufgetreten sein, well
die absolute Sproldmasse der Einzelpflanzen héher war als bei F. rubra (s. Abb. 5.1) und die
Blétter eine hohere Flache aufwiesen (s. Tab. 5.7). AulRerdem ist moglicherweise die Sprofl3-
architektur von L. perenne fur den Lichtdurchlald unglnstiger, beispielsweise durch die
geringe Faltung der Blattspreiten (s. Abb. 5.9).

Die PNUE der Einzelbldtter war, wie erwahnt, unter hoher N-Versorgung bel L. perenne
deutlich hoher alsbel F. rubra. Bei niedriger N-Versorgung blieb die PNUE von L. perenne
gleich, wahrend sie bel F.rubra deutlich hoher war und hier auf gleichem Niveau von
L. perenne lag (Abb. 5.8). Fir die geringere N-Ausnutzung bei hoher N-Versorgung von
F. rubra kommen mehrere Faktoren in Betracht, wie z. B. bel LAMBERS und POORTER (1992)
oder bel PONS et al. (1994) aufgefihrt. Zum einen kénnte bel F. rubra unter N+ ein geringerer
Antell des Stickstoffs im Blatt organischer Stickstoff sein, da hier nur der Gesamt-Stickstoff
gemessen wurde. Da sich die Photosyntheserate je Einheit Blattflache bei F. rubra zwischen
den N-Stufen nicht unterschied (Abb. 5.7), ware es moglich, dal3 die Menge an organischem
Stickstoff je Einheit Blattflache unter beiden N-Stufen konstant war. Allerdings war der
Chlorophyllgehat je Einheit Blattflache von F.rubra unter hoher N-Versorgung deutlich
hoher as unter niedriger (Tab. 5.6), so dal3 sich zumindest diese Fraktion von organischem
Stickstoff bei htherer N-Versorgung erhoht hatte. Ein evtl. hoherer Nitratgehalt der Bléatter
von F. rubra unter hoher N-Versorgung konnte also wahrscheinlich nur einen Teil der niedri-
gen PNUE verursachen. AulRerdem ist es méglich, dal3 die Blétter von F. rubra bei hoher N-
Versorgung eine sehr hohe Photosynthesekapazitét besalden, die unter den gegebenen Licht-
bedingungen nicht ausgenutzt werden konnte. Dies konnte als eine Ursache der geringeren
PNUE von langsam wachsenden Pflanzen bei DIXKSTRA und LAMBERS (1989), PONS et al.
(1994), POORTER und EVANS (1998) und WESTBEEK et al. (1999) nachgewiesen werden. Da
die Unterschiede zwischen L. perenne und F. rubra in der PNUE aber auch unter Lichtsatti-

gung ebenso deutlich bestehen blieben wie unter Umgebungsiicht (Abb. 5.8), kann dieser
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Punkt hier im Gegensatz zu den genannten Untersuchungen ausgeschlossen werden. Vermut-
lich spielt eine zu geringe Ausnutzung der Photosynthesekapazitdt nur eine Rolle bei einer
niedrigen Belichtung der Blétter. Die Lichtstérke fur die Photosynthesemessungen in den
genannten Untersuchungen lagen bei 200, 290, 300 und 500 pmol m? s?, in unseren Versu-
chen dagegen bei 540 pmol m? s. F. rubra schrénkte also trotz des deutlich héheren Stick-
stoff- und Chlorophyllgehalts je Einheit Blattflache (Tab. 5.6) und der niedrigen spezifischen
Blattflache (Tab. 5.7) die PNUE bei Umgebungdlicht im Verhaltnis zur Lichtsattigung nicht
stérker ein als L. perenne. Die niedrigere spezifische Blattfléache von F. rubra scheint dem-
nach nicht durch eine erhdhte interne Beschattung fir die geringeren massebezogenen Photo-
syntheseraten verantwortlich zu sein, wie vielfach argumentiert wurde (z. B. DIXKSTRA, 1989).
Die niedrigeren Photosyntheseraten werden also eher durch andere Blatteigenschaften verur-
sacht, die wahrscheinlich indirekt mit der spezifischen Blattflache verbunden sind. Welitere
Unterschiede in der PNUE zwischen schnell und langsam wachsenden Pflanzen konnten in
anderen Untersuchungen in einem unterschiedlichen Anteil des organischen Stickstoffs, der in
den Photosyntheseapparat integriert wurde, gefunden werden (PONS et al., 1994; POORTER
und EVANS, 1998; WESTBEEK et al., 1999) sowie in einer unterschiedlich hohen spezifischen
Aktivitét der Rubisco (POORTER und EVANS, 1998; WESTBEEK €t al., 1999).

6.3 Blattlebensdauer und Retranslokation

6.3.1 Blattlebensdauer

Die Blattlebensdauer war bel F. rubra hoéher als bel L. perenne (Tab. 5.8), was der allgemei-
nen Erwartung an langsam wachsende Pflanzen entspricht. REICH et al. (1992) fanden z. B.
eine negative Korrelation zwischen der Blattlebensdauer und Faktoren wie der maximalen
Photosyntheserate, der spezifischen Blattflache, dem Blattflachenverhéitnis der Pflanze und
der relativen Wachstumsrate, also Eigenschaften, in denen sich schnell und langsam wach-
sende Pflanzen unterscheiden. Direkte Messungen der Blattlebensdauer sind im Vergleich

schnell und langsam wachsender Pflanzen bisher allerdings kaum durchgefihrt worden.

Die N-Versorgungsstufe wirkte bel den beiden Spezies in entgegengesetzter Weise auf die
Blattlebensdauer: F. rubra hatte unter hoher N-Versorgung eine hdhere Blattlebensdauer als
unter niedriger; bei L. perenne war es umgekehrt (Tab. 5.8). Auch in anderen Untersuchungen
war der Einfluld der N-Verfugbarkeit auf die Blattlebensdauer bel verschiedenen Spezies
unterschiedlich (AERTS und DE CALUWE, 1995 sowie Zitate darin). Das bedeutet, dal3 die
Blattlebensdauer beider Spezies offenbar durch unterschiedliche Mechanismen gesteuert
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wurde. Wie bei THOMAS und STODDART (1980) beschrieben, kann die Blattseneszenz durch
genetische Programmierung gesteuert werden, durch korrelative Faktoren innerhalb der
Pflanze wie z. B. Selbstbeschattung und die Sinkstdrke wachsender Organe oder durch
externe Umweltfaktoren. Uber die Ursachen, die in unseren Untersuchungen zu Unter-
schieden in der Blattlebensdauer gefihrt haben, [&3 sich hier nur spekulieren. Die unter-
schiedliche Blattlebensdauer zwischen L. perenne und F. rubra kann genetisch verursacht
sein, da jedoch die N-Versorgung unterschiedlich auf die Blattlebensdauer wirkte, reicht diese
Erklarung nicht aus. Die kirzere Blattlebensdauer bei L. perenne unter hoher N-Versorgung
kann durch Selbstbeschattung und durch eine steigende Sinkstérke bedingt durch die
Zunahme der Zahl wachsender Blétter und Triebe (Tab. 5.2) verursacht worden sein. Auch
bei F. rubra stieg die Selbstbeschattung und die Sinkstérke bei hoher N-Versorgung sicherlich
an. Bel dieser Spezies wurde die Blattlebensdauer durch diese Faktoren aber nicht verringert.
Der einzige Faktor, der bel F. rubra die Blattlebensdauer beeinfluf3te, war das bei niedriger N-
Versorgung auftretende N-Defizit, das zu einem verstarkten Abbau von Chlorophyll und
Stickstoff und damit zur Blattseneszenz fuhrte.

Unter niedriger N-Versorgung unterschied sich die Blattlebensdauer zwischen L. perenne und
F. rubra mit einer Differenz von 1,7 Tagen (Tab. 5.8) kaum noch voneinander. Das zeigt, dal3
sich die spezifische Blattflache alein nicht zur Voraussage der Blattlebensdauer eignet, da
F.rubra auch be niedriger N-Versorgung eine niedrigere spezifische Blattflache und
vermutlich hohere Zellwandanteile besald als L. perenne. Statt dessen scheinen auliere
Einflusse wie die N-Versorgung wesentlich bedeutender fir die Seneszenz zu sein as der
Blattaufbau. Auch bei den Untersuchungen von AERTS und DE CALUWE (1995) konnte kein
Zusammenhang zwischen der Blattlebensdauer und der spezifischen Blattfl&che verschiedener

Carex-Arten gefunden werden.

Da die Blattlebensdauer von F. rubra bel niedriger N-Versorgung gegentiber L. perenne nur
geringflgig héher war, wird dieses Merkmal nur von geringer Bedeutung fur die Anpassung

dieser Spezies an ndhrstoffarme Standorte sein.

6.3.2 Retranslokation

Die Retrandokation von Assimilaten aus seneszierenden Bléttern ist von erheblicher Bedeu-
tung fur die Wiederverwertung bzw. Weiterverwertung dieser Stoffe und kann im Falle von
Stickstoff vor alem zu einer langfristig besseren Nahrstoffausnutzung beitragen. Sowohl bel
L. perenne als auch bei F. rubra fand dementsprechend unter beiden N-Stufen eine deutliche
Retrandokation von Stickstoff aus den dteren Bléattern (hier 3. Blatt des Haupttriebes) statt
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(Abb. 5.11A). Auch die Kohlenstoffmenge im 3. Blatt nahm im Laufe der Blattalterung ab,
mit Ausnahme von F. rubra unter der hohen N-Versorgung, bei der die Kohlenstoffmenge im
Blatt konstant blieb. Der Umfang der Retranslokation lag bel Stickstoff mit durchschnittlich
65 % des ursprunglich vorhandenen Stickstoffs zum 7-Blatt-Stadium etwa auf dem Niveau,
das auch in anderen Untersuchungen gefunden wurde. So fanden AERTS und CHAPIN (2000)
in einer Datensammlung von Pflanzen unterschiedlicher Okosysteme Retrans okationseffi-
zienzen von Stickstoff, die nicht tber 80 % lagen. In der Dateniibersicht von ECKSTEIN et al.
(1999) lag die Retrandokationseffizienz von Stickstoff bel Graminoiden hauptséchlich im
Bereich zwischen 20 und 60 %, bei AERTS (1996) um 60 %. Uber die Hohe der Retrans oka-
tion von Kohlenstoff konnten keine direkt vergleichbaren Datensétze gefunden werden. Mit
durchschnittlich 29 % lag die Retrand okation des Kohlenstoffs deutlich unter der von Stick-
stoff. Das ist verstandlich, da ein grof3er Teil des Kohlenstoffs in strukturellen Elementen wie
z. B. Zdlwanden gebunden ist, die wéhrend der Blattseneszenz nicht abgebaut werden kon-
nen. Bel diesen Daten mul3 alerdings berlicksichtigt werden, dal3 die untersuchten Bléatter
zum Versuchsende nicht vollsténdig seneszent waren. Das dritte Blatt war zum Ende des

Versuchszeitraumes nur bei L. perenne unter N- vollsténdig seneszent (s. Abb. 5.10).

Unterschiede im Umfang der Retranslokation zwischen den Spezies und N-Stufen waren nur
schwach ausgeprégt (Abb. 5.11). Der Umfang der Retranslokation hing unabhangig von
Spezies und N-Stufe jewells ausschliefdich vom Fortschreiten der Blattalterung ab (Abb.
5.11C), so dal3 sich die geringen Unterschiede in der Retranslokationseffizienz durch die
unterschiedlich schnelle Blattseneszenz erkléren lassen. Die endgiltige Retranslokations-
effizienz konnte mit diesen Daten nicht festgestellt werden, da nicht bel allen Varianten die
Blétter zum Versuchsende vollkommen seneszent waren. Deshab wurde die Retransoka-
tionseffizienz der abgedunkelten Blatter zu Hilfe genommen (Abb. 5.11D), da hier davon
ausgegangen werden kann, dal3 alle Bléter am Ende des Versuches seneszent waren. Die
Retrand okationseffizienz der abgedunkelten Bléatter zeigte, dal3 die potentielle Retrandoka
tionseffizienz von Stickstoff noch deutlich hoher liegen kann als bel 80 % (s. AERTS und
CHAPIN, 2000). Bei L. perenne ging sie nicht Uber diesen Betrag hinaus, bei F. rubra unter
niedriger N-Versorgung lag sie bei 97 %. Das spricht dafur, dal3 bel F. rubra ein grofRerer
Anteil des Blattstickstoffs wahrend der Seneszenz retransloziert werden konnte. Vom Kohlen-
stoff dagegen wurde auch in den abgedunkelten Bléttern nicht mehr als 50 bis 60 % des
urspringlich vorhandenen Kohlenstoffs retransdoziert (Abb. 5.11D). Die Retrans okation fand
bei alen Varianten bis zum néchsten Entwicklungsstadium (in diesem Fal das

5-Blatt-Stadium) der Pflanzen statt, danach blieb die Kohlenstoffmenge in den Bléttern in
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etwa konstant. Offenbar wird der l6sliche Kohlenstoff direkt exportiert, wahrend durch
Abbauprozesse im Laufe der Seneszenz kaum noch weliterer Kohlenstoff exportiert werden
kann. Unterschiede zwischen den Spezies oder N-Stufen in der Kohlenstoffretranslokation

lief3en sich nicht nachweisen.

Unter geringer N-Versorgung fuhrt die erhdhte Retranslokationseffizienz von F. rubra rech-
nerisch zu einer neunfach erhdhten N-Ausnutzung gegeniber L. perenne (Tab. 5.9), wenn
man davon ausgeht, dald die in den abgedunkelten Bléattern aufgetretene potentielle N-
Retrang okation auch tatséchlich realisiert wird. Die dagegen verhadltnismaliig geringe Diffe-
renz in der Retrandokationseffizienz von 24 % zwischen den Spezies ist also von erheblicher
Okologischer Bedeutung. Ware die Blattlebensdauer der beiden Spezies dagegen gleich hoch,
bliebe es trotzdem bei einer neunfach erhéhten N-Ausnutzung bei F. rubra. Unter hoher N-
Versorgung hat F. rubra dagegen rechnerisch nur eine 1,6fach erhéhte N-Ausnutzung gegen-
Uber L. perenne (Tab. 5.9). Zu der erhdhten N-Ausnutzung trégt hier sowohl die langere
Blattlebensdauer as auch die erhthte Retrandokationseffizienz in gleichem Mal3e bei. Bei
bisherigen Untersuchungen, bei denen der Einflu® der Blattlebensdauer und der Retransoka-
tionseffizienz auf die Verweildauer des Stickstoffs bzw. die N-Ausnutzungseffizienz unter-
sucht wurde, war v. a. die Blattlebensdauer als Einfluf3faktor herausgestellt worden, wahrend
der Einflufd der Retransl okationseffizienz gering war (ESCUDERO €t al., 1992; ECKSTEIN et al.,
1999). Im Vergleich von Pflanzen der gleichen Art gewinnen Unterschiede in der Retrango-
kationseffizienz allerdings an Bedeutung (ECKSTEIN et al., 1999), da sich die Pflanzen eher in
ihrer Retrandokationseffizienz unterscheiden, aber kaum in der Blattlebensdauer. Systema-
tische Unterschiede in der Retrandokationseffizienz zwischen Pflanzen verschiedener
Wachstumsformen oder in Abhangigkeit von der Néhrstoffversorgung konnten bislang nicht
gefunden werden (AERTS, 1996). Daraus mul3 geschlossen werden, dal3 sich die hier gefunde-
nen Speziesunterschiede in der Retranslokationseffizienz nicht auf Pflanzen verschiedener
Wachstumsformen, wie Baume und Krauter, Ubertragen lassen, sondern dal3 systematische
Unterschiede in der Retrangd okationseffizienz nur in der Beschrankung auf einzelne Pflanzen-

gruppen, wie Graser, von Bedeutung sind.

Neben der langfristig erhthten N-Ausnutzung, die durch eine hohere Retranslokations-
effizienz erreicht werden kann, sollte auch die Energiebilanz der Pflanzen als mogliche posi-
tive Auswirkung einer hohen Retranslokationseffizienz berlicksichtigt werden. Es ist anzu-
nehmen, dal3 eine Wiederverwendung von Stickstoff der Pflanze Energiekosten, die fir eine
erneute Assimilation verwendet werden mufiten, einsparen kann. Der Elektronenbedarf fur die

Reduktion von Nitrat und den Einbau in Aminosduren fuhrt zu einem Elektronenbedarf der
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Pflanze, der bei bei einem Viertel dessen liegt, was fur die Reduktion von Kohlendioxid
benttigt wird (GUERRERO, 1981), und hat damit einen deutlichen Einflul3 auf die
Energiebilanz der Pflanze. Mdglicherweise besitzt F.rubra aso auch eine langfristig
gunstigere Energiebilanz, durch die Vortelle auf ndhrstoffarmeren Standorten gewonnen

werden konnten.

6.3.3 Umverteilung der Assimilate

Sowohl Stickstoff als auch Kohlenstoff wurde im Laufe des Wachstums bel beiden Spezies
und unter beiden N-Stufen in deutlichem Umfang umverteilt (Abb. 5.12 und 5.14). Der v. a.
aus den dlteren Bléattern des Haupttriebes retrandozierte Stickstoff und Kohlenstoff konnte in
den jUngeren, neu gebildeten Blattern des Haupttriebes, in den Nebentrieben und in den Wur-
zeln wiedergefunden werden. Unterschiede zwischen den Spezies oder N-Stufen im Umfang
und Richtung der Umverteilung konnten nicht nachgewiesen werden. Einzige Ausnahme war,
dai’ unter geringer N-Versorgung bel beiden Spezies Stickstoff in die Wurzeln retrang oziert
wurde, was unter hoher N-Versorgung nicht der Fall war. Offenbar wird bei geringer N-
Versorgung der Bedarf der Wurzeln an Stickstoff durch das erhdhte Wurzelwachstum sehr
hoch.

Unterschiede im Umfang der Umverteilung von , altem” Stickstoff und Kohlenstoff konnten
v. a. deshalb nicht beobachtet werden, weil der Abbau von ,altem” Stickstoff und Kohlenstoff
sich zwischen den Spezies und N-Stufen nur relativ wenig unterschied (Abb. 5.11 B). Es zeigt
sich, dal3 die Menge an Stickstoff und Kohlenstoff in den Blétern zum einen vom Abbau von
yatem* Stickstoff und Kohlenstoff und zum anderen im Zuflul3 von neu aufgenommenen
Stickstoff und Kohlenstoff, der auch bei aternden Blé&tern noch stattfand, bestimmt wurde.
Auch andere Untersuchungen lassen vermuten, dal3 ein kontinuierlicher Umsatz von Stick-
stoff und auch von mit dem Stickstoff verbundenem Kohlenstoff in der Pflanze stattfindet
(PHILLIPS et al., 1983; DE VISSER et al., 1992). Unterschiede in der Menge von Stickstoff und
Kohlenstoff in den dteren Blattern hingen aso nicht allein vom Abbau , alten” Kohlenstoffs
und Stickstoffs ab. Dazu kommt, daf3 die endgultige Retranslokationseffizienz und eventuelle
Unterschiede zwischen den Spezies oder N-Stufen wegen der wenig fortgeschrittenen Blatt-
seneszenz in diesen jungen Pflanzen (Abb. 5.10) kaum zum Ausdruck kam. Schliefdlich waren
auch die Trockenmasseunterschiede zwischen den individuellen Pflanzen z. T. so grof3, dai3
geringe Mengenunterschiede im ,,alten” Stickstoff oder Kohlenstoff zwischen den Versuchs-

varianten nicht mehr nachzuweisen waren.
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6.4 Schlul3folgerungen

Es zeigte sich, dal3 Speziesunterschiede zwischen L. perenne und F. rubra, die auf eine An-
passung der Arten an Bedingungen hoher oder niedriger N-Versorgung schlief3en lassen, in
der photosynthetischen N-Ausnutzung lagen, sowie in der Blattlebensdauer, die sich v. a. im
Abbau von Blattstickstoff auswirkt. Auf3erdem gibt es Hinweise auf Unterschiede in der
Retrand okationseffizienz von Stickstoff, die erhebliche Auswirkungen auf die N-Ausnut-
zungseffizienz der Pflanzen haben kann. Daraus 18/% sich schlief3en, dal3 die Grinde fur den
unterschiedlichen Erfolg der Arten auf Standorten mit hohem oder niedrigem N-Niveau in der
Verwendung und Ruckverteilung des Stickstoffs liegt. Zukinftige Forschung sollte deshalb
v. a herauszufinden versuchen, inwieweit sich Pflanzenarten unterschiedlicher Wachstums-
dynamik in den Bindungsformen des Stickstoffs in den Blattern unterscheiden, wie sie ihren
Stickstoff in der Photosynthese verwenden und welche biochemischen Abbauprozesse wéh-
rend der Blattalterung stattfinden. Die Wechselbeziehung zwischen den Formen, dem Nutzen
und dem Abbau von Stickstoff koénnten dann zur Kl&rung der Wachstumsstrategien von

Pflanzenarten unterschiedlicher Standorte beitragen.

Hinweise darauf, welche Rolle morphologische Unterschiede der Pflanzen, v. a im Blattauf-
bau, fir ihre Anpassung an Standorte mit unterschiedlicher Nahrstoffversorgung spielen
konnte, konnten in diesen Untersuchungen dagegen nicht gefunden werden. Es wére zu Uber-
legen, ob die Unterschiede in der spezifischen Blattflache, die zwischen L. perenne und
F. rubra gefunden wurden, nicht eher eine Konsequenz der jeweiligen photosynthetischen N-
Ausnutzung sind. ANTEN et al. (1995) konnten in Modellberechnungen zeigen, dal bei einer
geringen photosynthetischen N-Ausnutzung eine insgesamt niedrigere Blattflache fur die
Gesamtphotosyntheseleistung gunstiger ist. Detailliertere Untersuchungen der biochemischen

Komponenten der Blétter konnten sicher auch hier weiterhelfen.
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7 ZUSAMMENFASSUNG

Die Artenzusammensetzung von Grinlandbestanden wird von Standort-, Klima- und Boden-
bedingungen beeinfluldt. Vor alem die Intensitét der Stickstoffdiingung fuhrt zu einer Ver-
schiebung des Artenspektrums hin zu stickstoffliebenderen Arten. Wahrend Auswirkungen
von Umwelteinflissen auf die floristische Bestandeszusammensetzung hinreichend doku-
mentiert sind, ist Uber die pflanzenphysiologischen und morphologischen Ursachen, die zur

Adaption wichtiger Bestandsbildner an den Standort beitragen, relativ wenig bekannt.

In der vorliegenden Arbeit sollte mit Hilfe stabiler Stickstoff- und Kohlenstoff-lsotope
untersucht werden, wie zwei in ihren Ansprichen an die Stickstoffverfligbarkeit des
Standortes sehr verschiedene Grasarten (olium perenne und Festuca rubra) sich in ihrer
Physiologie und Morphologie unterscheiden und welche Veranderungen in der Stickstoff- und
Kohlenstoff-Allokation damit verbunden sind. Beide Spezies wurden jeweils unter einer
ausreichenden (N+) und einer reduzierten (N-) Stickstoffversorgungsstufe in Klimakammern
auf Nahrlosung angezogen. Es wurde von der Hypothese ausgegangen, dal3 sich die Arten in
ihrer momentanen Effizienz des Stickstoff- und Kohlenstoffhaushates nicht sehr stark
unterscheiden, dal3 es aber Unterschiede in der Wiederverwendung einmal gewonnener

Assimilate gibt.

Es zeigte sich, dal3 L. perenne unter N+ eine um 20 % hohere relative Wachstumsrate
(mgg?td?) erreichte as F. rubra. Unter N- unterschieden sich die Spezies dagegen kaum in
ihrer relativen Wachstumsrate. Diese Unterschiede lief3en sich v. a. auf die Blattanatomie zu-
riickfuihren. Die Blétter von L. perenne wiesen mit 30 mn? mg? eine hohere Blattflache je
Einheit Trockenmasse auf as die Blatter von F. rubra (17 mn? mg?l), was Vorteile fir die
Lichtinterzeption und damit die Photosyntheseleistung brachte. Diese blattanatomischen
Unterschiede zwischen den Spezies konnte jedoch nicht auf unterschiedliche Anteile der

verschiedenen Blattgewebe zurlickgef ihrt werden.

Die niedrigere spezifische Blattflache von F. rubra gegentiber L. perenne war dabei mit ei-
nem hoheren Trockenmasseanteil an der Frischmasse der Blétter und somit einer hoheren
Blattdichte (mm® mg?) verbunden. Diese Unterschiede lieRen sich aber nicht auf unterschied-
liche Anteile der verschiedenen Blattgewebe zuriickfihren. Wahrscheinlich sind die Zell-
wandanteile der Blattgewebe bei F.rubra hoher, wahrend bel L. perenne das Zellumen

grofReren Raum einnimmt.

Eine genauere Aufschliisselung des Kohlenstoffhaushalts der Grasarten zeigte, dai3 sich die

hohere Wachstumsrate von L. perenne gegenlber F.rubra in erster Linie auf eine hthere
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Photosyntheseleistung je Einheit Trockenmasse zuriickfihren lief?. Die Anteile des
Kohlenstoffs, die Uber den Sprof3 oder die Wurzeln veratmet wurden, schienen dagegen von

geringerer Bedeutung fir die relative Wachstumsrate der Arten zu sein.

Die Stickstoffeffizienz (g g* N d™) war bei L. perenne unter N+ gegeniiber F. rubra etwa um
10 % erhoht, was zusammen mit einer leicht hoheren N-Konzentration in der Pflanze ein
schnelleres Wachstum dieser Spezies bewirkte. Unter N- war die Stickstoffeffizienz zwischen
den Spezies anndhernd gleich. Zwar hatte L. perenne eine etwas hohere photosynthetische
Stickstoffausnutzung als F. rubra, aber auch einen hoheren Anteil des Gesamt-Stickstoffs, der

in der Wurzelmasse gebunden war und nicht in der Photosynthese genutzt werden konnte.

Eine Wiederverwendung von Stickstoff- und Kohlenstoffassimilaten seneszierender Blétter
wahrend des weiteren Wachstums lief3 sich fur beide Spezies nachweisen. Unterschiede
zwischen den Spezies in der Menge des retranslozierten Kohlenstoffs oder Stickstoffs oder in
den Prioritdten der Verteilung liefRen sich dlerdings nicht absichern. Dennoch gab es
Hinweise darauf, dal3 F. rubra langerfristig gesehen in der Lage war, deutlich grof3ere Anteile
der im ausgewachsenen Blatt vorhandenen Stickstoffassimilate zu exportieren und damit
wiederzuverwenden. Unterschiede im Umgang mit Kohlenstoffassimilaten konnten dagegen
nicht festgestellt werden.

Die Blattlebensdauer war unter N+ bei F. rubra deutlich hther als bei L. perenne, unter N-
unterschied sie sich aber nur geringflgig zwischen den Spezies. Die reduzierte
Stickstoffversorgung verkirzte die Blattlebensdauer von F. rubra, aber verlangerte sie bei
L. perenne. Die Stickstoffversorgung hatte damit neben dem Blattaufbau der Arten einen
groféen Einfluld auf die Blattlebensdauer.

Die wichtigsten Unterschiede im Hinblick auf die Standortanpassung der Arten scheinen im
Umgang der Pflanzen mit ihren Stickstoffassimilaten zu liegen. Es gab Hinweise darauf, dai3
der Umfang der Stickstoffretranslokation zwischen den Arten verschieden ist, dald die
Blattalterung und damit der Abbau von Stickstoff im Blatt bel den beiden Arten in
unterschiedlichem Ausmal? von der Stickstoffversorgung der Pflanzen beeinflufdt wird und
dai? es Unterschiede in der photosynthetischen Stickstoffausnutzung zwischen den Arten gibt.
Konsequenzen fir die Standortanpassung der Arten, die sich aus dem Umgang der Pflanzen
mit Kohlenstoffassimilaten oder der Blattanatomie ergeben, lassen sich aus den vorliegenden
Daten jedoch nicht eindeutig herleiten.
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Anhangtab. 1. Trockenmasse verschiedener Sorten von L. perenne und F. rubra unter ausrei chender
(13mg N I''; N+) und reduzierter (1,4 mg N I"%; N-) N-Versorgung nach 43 Tagen

Versuchsdauer.
N+ N-
Sprof3 Wurzel Sprofi3 Wurzel

Lolium perenne

Gremie 147 4 85 42
Lipondo 107 27 44 15
Lihersa 120 27 66 47
Liprinta 186 36 86 36
Festucarubra

Condor 23 5 28 6
Roland 21 45 10 12 1
Licato 13 3 30 5
N.F.G. Roemer 48 8 28 7
Lifala 26 4 24 3

Anhangtab. 22 Trockenmasse (mg) vonL. perennecv. , Liprinta‘ undF. rubra cv. ,N.F.G. Roemer* unter
Nahrlésungen mit unterschiedlichen N-V ersorgungsstufen nach 43 Tagen V ersuchsdauer.

Nahrlésung (mg N I L. perenne F.rubra
105 196 33
52,5 145 49
13 222 56
1,4 122 35
0,014 85 13

Anhangtab. 3: Trockenmasse (TM) in mg von L. perenne (Lp) und F. rubra unter hoher (N+) und niedriger N-
Versorgung (N-) in Abhangigkeit vom Entwicklungsstadium (3-8) und Ergebnisse der
Varianzanalyse mit n Wiederholungen und den Einfluf¥faktoren Spezies (S) und N-Stufe (N).
Daten zu Abb. 5.1.

L. perenne F. rubra Varianzanayse

N+ N- N+ N- n S N SN
™ 3 84 6,7 6,1 42 2 * n.s. n.s.
™ 4 19,0 13,4 11,7 80 2 * n.s. n.s.
T™M 5 545 51,9 44 4 38,3 2 n.s. n.s. n.s.
™ 6 189,0 132,1 1419 87,4 2 * * n.s.
™ 7 434,9 290,9 258,1 198,5 2 ns. ns. ns
™ 8 785,6

n.s. = nicht signifikant; * = p<0,05; ** = p<0,001; *** = p<0,0001
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Anhangtab. 4: Relative Wachstumsrate (RGR), Nettoassimilationsrate (NAR), Blattflachenverhdtnis (LAR),
Blattgewichtsverhéltnis (LWR) und spezifische Blattflache (SLA) von L. perenne (Lp) und
F. rubra unter hoher (N+) und niedriger N-Versorgung (N-). Ergebnisse der Varianzanalyse mit
n Wiederholungen und den Einfluf3faktoren Spezies (S) und N-Stufe (N). Daten zu Abb. 5.2.

L. perenne F. rubra Varianzanalyse
N+ N- N+ N- n S N SN
RGR (mgg' dY 1874 129,9 155,6 1204 2 ns * n.s.
NAR (mg mm?d*) 10,2 11,0 12,2 12,9 2 ns. ns ns
LAR (mm* mg™) 19,8 14,9 12,4 08 2 * ns. ns
LWR (g g") 0,58 0,51 0,63 0,65 2 *x ns. ns
SLA (mm* mg™) 34,2 29,0 19,6 15,2 2 **  ns.ns

n.s. = nicht signifikant; * = p<0,05; ** = p<0,001; *** = p<0,0001

Anhangtab. 5:  SproRphotosynthese je Einheit Blattflache (PhBf), je Einheit Trockenmasse (PhG),
Sprofrespiration (SR) und Wurzelrespiration (WR) vonL. perenne (Lp) und F. rubra unter
hoher (N+) und niedriger N-Versorgung (N-). Ergebnisse der Varianzanalyse mit n
Wiederholungen und den Einfluf3faktoren Spezies (S) und N-Stufe (N). Daten zu Abb. 5.3.

L. perenne F. rubra Varianzanalyse
N+ N- N+ N- n S N SN
PhBf (umol mi* s™) 5,83 4,95 7,35 7,18 5O kx * n.s.
PhG (umol g* s%) 1374 77,8 120,2 63,7 10 ns. *** ns
SR (nmol g* s 26,77 2258 39,09 2141 10 ns ok *
WR (hmol g* s™) 43,62 36,17 73,14 40,82 10 * %NS,

n.s. = nicht signifikant; * = p<0,05; ** = p<0,001; *** = p<0,0001

Anhangtab. 6: C-Konzentration, N-Konzentration (in % der Trockenmasse) und der Trockenmasseanteil an der
Frischmasse der Gesamtpflanze (%), des Sprosses und der Wurzel vonL. perenne (Lp) und
F. rubra unter hoher (N+) und niedriger N-Versorgung (N-). Ergebnisse der Varianzanalyse mit
n Wiederholungen und den EinfluR¥faktoren Spezies (S) und N-Stufe (N). Daten zu Abb. 5.5.

L. perenne F. rubra Varianzanalyse

N+ N- N+ N- n S N SN
C gesamt 41,3 40,9 42,0 42,2 10 ok ns. ns.
C Sprof3 41,5 41,0 42,3 42,2 10 ok ns. ns.
C Wurzd 40,9 40,9 40,9 419 10 n.s. n.s. n.s.
N gesamt 40 16 38 15 10 n.s. xkk n.s.
N Sprof3 44 17 40 16 10 n.s. el n.s.
N Wurzel 29 14 32 14 10 n.s. ik n.s.
TM-Anteil gesamt 14,7 15,9 15,6 18,9 10 ok o n.s.
TM-Anteil Sprof3 18,0 26,1 21,7 31,0 10 ok kNS
TM-Anteil Wurzel 96 10,1 81 10,5 10 ns = *** *

n.s. = nicht signifikant; * = p<0,05; ** = p<0,001; *** = p<0,0001
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Anhangtab. 7:  Photosynthetische N-Ausnutzung (PNUE; nmol g*N d™) und N-Effizienz (NP; mg mg™*N d'%)
von L. perenne (Lp) und F. rubra unter hoher (N+) und niedriger N-Versorgung (N-). Ergebnisse
der Varianzanalyse mit n Wiederholungen und den Einfluf3faktoren Spezies (S) und N-Stufe (N).
Daten zu Abb. 5.6.
L. perenne F. rubra Varianzanalyse
N+ N- N+ N- n S N SN
PNUE 32 45 32 41 10 n.s. ** n.s.
NP 59 72 53 6,6 2 ns. ns ns
n.s. = nicht signifikant; * = p<0,05; ** = p<0,001; *** = p<0,0001
Anhangtab. 8 Photosynthese und Respiration auf die Blattflache (Bf) (umol m? s™) und auf die Trockenmasse
(G) (umol g™ s™) bezogen sowie photosynthetische N-Ausnutzung (PNUE; umol g *N s%) bei
ambienten Lichtverhaltnissen (530 umol m? s* PAR) und bei Lichtsattigung (1200 umol m? s
PAR) von L. perenne (Lp) und F. rubra unter hoher (N+) und niedriger N-Versorgung (N-).
Ergebnisse der Varianzanalyse mit n Wiederholungen und den Einfluf3faktoren Spezies (S) und
N-Stufe (N). Daten zu Abb. 5.7 und 5.8.
L. perenne F. rubra Varianzanayse
N+ N- N+ N- n S N SN
Photosynthese (Bf) 14,64 7,93 11,74 11,63 40 n.s. ke *k*
Respiration (Bf) -1,10 -1,30 -2,11 -2,30 40 ek n.s. n.s.
Photosynthese (G) 0,47 0,20 0,26 0,21 4 n.s. * n.s.
Respiration (G) -0,04 -0,03 -0,05 -0,04 4 ns. ns ns
PNUE 530 9,38 8,28 517 8,15 14 * n.s. *
PNUE 1200 12,70 11,64 7,54 11,11 14 *x n.s. *
n.s. = nicht signifikant; * = p<0,05; ** = p<0,001; *** = p<0,0001
Anhangtab. 9: Relative Flachenanteile der Gewebe der Blétter 4 bis 6 des Haupttriebes (% des Blattquer-
schnittes) sowie Anzahl der Leit- und Faserbiindel von L. perenne (Lp) und F. rubra unter hoher
(N+) und niedriger N-Versorgung (N-). Ergebnisse der Varianzanalyse mit n Wiederholungen
und den Einflu3faktoren Spezies (S) und N-Stufe (N). Daten zu Abb. 5.9.
L. perenne F. rubra Varianzanalyse
N+ N- N+ N- n S N SN
Epidermis 33,6 32,8 26,4 29,7 24 *** ng *k
Leitbundel 48 6,2 49 6,5 24 ns. ***  ns
Faserbundel 20 29 14 29 24 ns. *** n.s.
Mesophyll 43,0 47,6 49,0 46,3 24 *x n.s. rxx
Interzellulare 16,7 10,5 18,3 14,5 24 Frk o kk *
Anzahl Leitbindel 135 12,6 6,8 6,6 24 i n.s. n.s.
Anzahl Faserbiindel 194 18,2 84 838 24 rokk n.s. n.s.

n.s. = nicht signifikant; * = p<0,05; ** = p<0,001; *** = p<0,0001
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Anhangtab. 10: Anteil des, alten* Stickstoffs am Gesamtstickstoff fur alle Erntetermine und Pflanzenfraktionen
von L. perenne und F. rubra unter ausreichender (N+) und reduzierter N-Versorgung (N-) unter

3 verschiedenen Behandlungen (unbeh = unbehandelt; 3 verd = 3. Blatt des Haupttriebes

abgedunkelt; 3 abges = 3. Blatt des Haupttriebes abgeschnitten).

N+ N-
L. perenne F.rubra L. perenne F. rubra
Stadium Fraktion unbeh 3verd 3abges unbeh 3verd 3abges unbeh 3verd 3abges unbeh 3verd 3abges
3-Blatt Blattl 11,42 15,42 15,55 11,08
Blatt2 39,34 26,76 39,06 28,94
Blatt3 23,08 25,37 19,55 26,53
NT1 9,02 6,81
Wurzel 26,16 23,43 25,84 26,63
4-Blatt  Blatt 1 3,02 4,27 4,03 514
Blatt 2 9,53 8,94 16,18 9,55
Blatt3 24,85 21,01 24,25 24,78
Blatt4 15,53 10,02 7,17 9,52
NT1 17,49 33,34 10,21 15,65
NT2 4,59 344 3,63
Wurzel 24,99 18,98 38,17 31,73
5-Blatt Blatt 1 1,80 1,19 2,42 1,60 1,59 4,32 1,00 1,16 1,76 2,85 3,37 2,48
Blatt 2 6,31 5,45 7,61 472 5,10 7,97 3,96 4,30 3,78 4,88 313 5,42
Blatt3 16,74 10,43 306 11,42 941 2,79 14,17 514 1,20 12,88 5,58 2,22
Blatt4 1853 1554 20,70 1459 1524 1793 1257 14,10 1368 12,20 11,97 1337
Blatt 5 4,38 7,75 5,89 6,16 8,19 3,87 534 9,36 757 4,12 5,99 3,19
NT1 19,37 21,22 22,07 26,02 2806 2681 12,15 1512 1366 2038 1498 21,45
NT2 925 1397 1061 11,02 851 12,56 6,15 9,70 8,42 747 9,46 7,73
NT3 063 355 141 19 222 110 000 122 133 139 036 040
Wurzel 23,00 2090 2625 2256 21,67 2266 4467 3991 4860 3381 4515 4374
6-Blatt Blatt 1 0,65 0,50 0,35 1,82 0,52 1,11 2,37 0,82 0,78 1,60 1,24 1,75
Blatt 2 262 175 462 453 145 293 287 229 251 150 18 315
Blatt 3 843 520 127 923 236 035 397 223 050 457 138 032
Blatt4 10,18 11,04 12,90 8,38 6,16 8,72 7,08 11,35 6,18 5,22 537 4,82
Blatt 5 835 75 910 698 559 577 678 642 563 532 6,79 566
Blatt 6 328 346 284 247 443 505 361 287 319 322 353 307
NT1 2419 2281 2373 2055 2944 2782 1145 1253 14,28 19,08 1951 16,75
NT2 1403 17,10 11,62 19,20 19,03 15,74 842 12,20 957 11,86 8,95 841
NT3 643 760 38 424 783 58 429 320 373 330 392 331
NT4 082 062 0,63 134 274 179 028 03 030 005 0,39
Wurzel 21,02 2235 2911 2124 2045 2490 4888 4575 5332 4429 4745 5238
7-Blatt  Blatt 1 0,42 0,33 0,28 0,85 1,00 0,50 0,78 0,64 0,75 0,84 1,13 347
Blatt 2 093 089 184 166 212 19 336 168 359 161 151 264
Blatt 3 246 367 077 472 227 028 000 29% 08 363 136 1,01
Blatt 4 5,89 4,21 9,33 3,80 4,87 5,26 3,40 3,42 2,94 2,35 3,37 4,66
Blatt 5 6,42 4,48 5,66 4,19 4,35 474 551 2,24 2,89 3,50 6,70 4,51
Blatt 6 533 3,86 551 2,98 342 1,17 515 5,62 5,48 5,29 551 4,58
Blatt 7 2,46 2,39 2,09 1,69 1,74 3,29 1,72 3,19 343 2,01 1,11 1,38
NT1 21,92 2516 2316 2766 2948 2680 1757 159 1567 1824 22,69 17,05
NT2 1795 1812 16,69 2099 1571 19,02 1022 898 1249 1435 10,95 1481
NT3 900 78 750 691 712 740 448 737 442 700 381 332
NT4 3,59 3,87 3,23 2,35 2,65 2,46 1,46 0,99 1,92 0,75 0,55 1,18
NT5 0,28 0,47 0,00 0,47 0,57 0,57
Wurzel 2336 24,72 2394 21,72 2469 2654 4635 4695 4563 4044 41,32 41,42
8-Blatt Blattl 000 031 0,09
Blatt 2 0,72 0,95 0,60
Blatt 3 1,76 2,82 0,56
Blatt 4 313 290 3,08
Blatt 5 485 336 12,55
Blatt 6 4,40 3,00 4,59
Blatt 7 4,49 2,74 2,78
Blatt 8 140 092 018
NT1 17,19 1845 17,70
NT2 16,69 22,75 23,05
NT3 1308 945 825
NT4 587 3,48 2,82
NT5 1,94 1,02 0,80
Wurzel 24,48 27,85 22,94
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Anhangtab. 11: Anteil des, alten* Kohlenstoffs am Gesamtstickstoff fir alle Erntetermine und
Pflanzenfraktionen von L. perenne und F. rubra unter ausreichender (N+) und reduzierter N-
Versorgung (N-) unter 3 verschiedenen Behandlungen (unbeh = unbehandelt; 3 verd = 3. Blatt

des Haupttriebes abgedunkelt; 3 abges = 3. Blatt des Haupttriebes abgeschnitten).

N+ N-
L. perenne F.rubra L. perenne F. rubra
Stadium Fraktion unbeh 3verd 3abges unbeh 3verd 3abges unbeh 3verd 3abges unbeh 3verd 3abges
3-Blatt Blattl 12,53 17,76 17,51 13,38
Blatt2 38,05 28,12 29,30 27,76
Blatt 3 20,93 21,81 15,92 21,96
NT1 7,18 5,65
Wurzel 28,49 25,13 37,27 31,26
4-Blatt Blattl 3,58 4,95 4,61 543
Blatt2 9,73 10,09 13,43 11,40
Blatt3 21,73 19,39 23,01 22,73
Blatt4 14,73 10,31 6,35 9,80
NT1 15,15 31,99 9,06 15,73
NT2 4,38 2,98 2,75
Wurzel 30,69 20,29 43,54 32,16
5-Blatt Blatl 301 209 360 28 29 667 151 317 347 349 361 342
Blatt2 8,26 6,88 9,82 7,12 801 1153 6,13 6,52 6,52 572 4,16 6,43
Blatt3 18,12 11,89 387 1488 1326 458 1424 1151 292 1338 10,16 4,02
Blatt4 14,25 13,01 16,17 11,09 1261 1289 9,77 1024 1107 1155 13,11 14,49
Blatt5 1,40 4,06 2,36 2,75 3,73 1,74 2,49 343 3,38 2,37 2,81 1,97
NT1 1394 1460 1560 2256 2364 20,61 8,52 9,92 943 1764 1481 19,90
NT2 519 9,09 6,10 7,35 4,85 7,87 341 4,27 4,76 5,95 8,08 6,40
NT3 006 167 058 1,10 110 048 000 040 041 054 013 014
Wurzel 3577 36,71 4189 30,33 29,92 3363 5394 5054 5805 3936 4313 4323
6-Blatt Blattl 2,06 1,57 5,55 2,90 0,82 1,78 2,68 1,70 1,73 2,72 1,99 181
Blat2 735 534 868 558 203 408 521 354 399 263 338 515
Blatt3 1831 9,44 292 10,00 445 1,43 9,13 7,25 2,13 6,66 7,28 1,49
Blatt4 1255 11,90 11,16 6,66 5,59 6,95 7,71 10,38 6,80 6,76 6,40 6,51
Blatt5 096 4,39 1,43 577 4,67 4,23 6,25 6,49 4,25 547 7,13 5,96
Blat6 087 159 153 298 472 393 187 157 167 327 236 231
NT1 1058 10,96 17,03 1943 29,22 2318 11,18 831 11,14 1917 21,04 1984
NT2 4,45 943 837 1412 1553 11,04 6,07 8,80 592 1155 919 9,19
NT3 -030 254 117 29 723 576 319 182 249 246 279 344
NT4 0,14 0,30 0,93 1,14 2,27 1,73 0,17 0,11 0,14 0,03 0,32
Wurzel 43,04 4254 4125 2851 2346 3588 4655 50,03 59,76 3928 3843 4398
7-Blatt Blattl 154 0,92 1,27 0,99 1,84 0,61 1,22 0,85 0,83 1,13 1,15 1,95
Blatt2 328 263 454 205 397 204 387 226 28 1,78 203 174
Blat3 733 579 237 541 638 0,72 407 142 368 431 1,05
Blatt4 8,79 5,07 8,03 4,50 7,42 3,42 4,37 4,60 4,33 2,55 4,71 4,28
Blatt5 306 292 28 437 430 434 526 594 325 380 701 541
Blait6 460 451 669 318 554 08 450 532 517 605 653 683
Blatt7 233 2,22 2,37 1,25 1,84 4,18 1,23 1,73 2,74 2,26 0,83 2,03
NT1 1340 16,69 1529 20,23 1766 2815 1510 1252 11,70 23,05 2571 1918
NT2 1064 1365 1034 1999 1805 17,77 8,59 792 10,75 17,09 11,33 17,01
NT3 525 453 500 517 762 443 38 554 319 768 390 4,00
NT4 240 2,75 2,50 1,59 3,54 2,05 1,00 0,67 1,34 0,78 0,48 1,50
NT5 0,23 0,00 0,00 0,32 0,54 0,43
Wurzel 37,15 3831 38,75 3095 21,30 31,00 5099 4858 5242 30,15 3202 3503
8-Blat Blatl 038 080 0,00
Blatt2 1,78 2,33 1,68
Blatt3 4,87 3,78 1,42
Blatt4 691 441 2,62
Blat5 387 136 6,64
Blait6 2,31 4,36 5,80
Blatt7 532 341 3,12
Blat8 1,15 081 0,20
NT1 11,14 14,62 14,49
NT2 13,75 18,16 17,30
NT3 1059 7,39 547
NT4 430 2,76 1,94
NT5 1,28 0,73 0,80
Wurzel 32,36 35,09 3852
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