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1 Einleitung

Eine durch Insektenfraß verursachte mehrjährige starke Entlaubung ist im Leben der

Eichen ein häufiges und oft überregional synchrones Schadereignis. Danach tritt im

Allgemeinen eine vollständige Erholung der geschädigten Bäume ein. Die Wahrschein-

lichkeit von Eichenschäden kann jedoch stark ansteigen, wenn mehrjähriger starker

Fraß zufällig mit einer weiteren Belastung, z.B. in Form von Witterungsextremen wie

langanhaltender sommerlicher Trockenheit, zusammenfällt (DREYER 1994; THOMAS

& B LANK 1996). Eine Kombination aus mindestens zweimaliger Entlaubung in auf-

einanderfolgenden Jahren und Witterungsextremen kann als wichtigster und häufigster

auslösender Faktorenkomplex für Eichenschäden in Mitteleuropa angenommen wer-

den (HARTMANN 1996; THOMAS et al.2002). Als wesentliche Symptome werden vor

allem das Zurücksterben der Krone vom Wipfel aus und ein rasches Absterben von

Einzelbäumen wie auch kleinerer Baumgruppen meist innerhalb geschlossener Wald-

bestände genannt. Die Absterberate beträgt dabei zwischen zwei und fünf Bäumen pro

Hektar und Jahr (HARTMANN et al. 1989; HARTMANN & B LANK 1992, 1998). Die

Eiche ist mit einem Anteil von ca. 8% an der Gesamtwaldfläche der Bundesrepublik

Deutschland nach der Buche die zweitwichtigste einheimische Laubbaumart (BMELF

1994). Das Eichensterben ist damit auch aus forstwirtschaftlichen Gesichtspunkten von

großer Bedeutung.

Erste Berichte über Eichensterben in Norddeutschland sind aus den Jahren 1740–

1755, im vorigen Jahrhundert besonders aus den Jahren 1911–1935 sowie nach 1987

und 1997 bekannt (HARTMANN et al. 1989; BLANK 1997; HARTMANN & B LANK

1998; WACHTER 1999, 2001). Die Ergebnisse symptomanalytischer und dendrochro-

nologischer Untersuchungen weisen auf einen sowohl räumlichen als auch zeitlichen

Zusammenhang des Auftretens von Kahlfraß und Witterungsextremen mit dem Aus-

bruch von Schadereignissen in Norddeutschland hin (HARTMANN & B LANK 1992;

BLANK 1997; BLANK & R IEMER 1999). Dabei kommt vor allem dem Faktor "wieder-

holter Blattfraß in aufeinanderfolgenden Jahren", verursacht durch die Eichenwickler-

Schadgesellschaft (vor allem durch Raupen vonTortrix viridana L. und Operophthe-

ra brumataL.), eine besondere Bedeutung als Ursache der Schäden zu (HARTMANN

1996).
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Durch eine starke Entlaubung nach Insektenfraß wird die zum Aufbau von Leitgewebe

zur Verfügung stehende Assimilatmenge reduziert. Dies führt nachRUBTSOV (1996)

vor allem zu einer Reduzierung des Zuwachses der Bäume. Dieser verringerte Zuwachs

ist in erster Linie auf eine Reduktion der Spätholzbildung zurückzuführen (BLANK

1997). Eine derart reduzierte Spätholzbildung kann sich direkt auf die Wasserversor-

gung des Sprosses auswirken. Eichen als Ringporer weisen eine deutliche Differenzie-

rung des Holzes in das im Frühjahr gebildete, weitlumige Frühholz und das im Sommer

angelegte, englumige Spätholz auf. Dabei wird den weitlumigen Gefäßen des Frühhol-

zes eine wesentlich größere Bedeutung für den Wassertransport beigemessen als dem

Spätholz (ZIMMERMANN & B ROWN 1971). Vor allem das im laufenden Jahr gebil-

dete Frühholz besitzt nachELLMORE & EWERS (1986) eine hohe Transportkapazität.

Mindestens 70% des im Spross translozierten Wassers werden im äußersten Jahrring

transportiert (LONGMAN & COUTTS 1974; GRANIER et al. 1994), wobei der größte

Teil des Wassers im Frühholz verlagert wird. Blattfraß führt jedoch im Folgejahr zu

einer Verringerung der Gefäßoberfläche im Frühholz und damit zu einer verringerten

Transportkapazität (HUBER 1993).

Demgegenüber stehen die Befunde vonFLEISCHER (1989) und GRANIER et al.

(1994), nach dem eine Wasserleitung über den gesamten äußeren Splintteil stattfindet.

Die älteren Jahrringe können somit eine wichtige Transportreserve darstellen. Untersu-

chungen vonGRANIER et al. (1994) belegen, dass nach einer künstlichen Embolisie-

rung der äußersten Frühholzgefäße nur eine geringe Reduktion des gesamten Saftflus-

ses durch den Stamm stattfindet, da in diesem Falle älteres Xylem reaktiviert wurde.

Auch unter natürlichen Bedingungen kommt als Transportreserve vor allem das Spät-

holz in Frage, da bei Eichen der nördlichen gemäßigten Zonen die Frühholzgefäße so

weitlumig sind, dass spätestens zum Ende des Winters eine vollständige Blockierung

durch Embolien erfolgt ist (ZIMMERMANN 1983). Dies entspricht auch den Befunden

von TYREE & COCHARD (1996), welche auf eine erhöhte Embolisierungsgefahr mit

steigender Gefäßgröße bei den von ihnen untersuchten Eichen hinweisen. Ist jedoch

der Spätholzanteil infolge von Entlaubung aufgrund einer verringerten, für den Aufbau

von Leitelementen zur Verfügung stehenden Assimilatmenge stark reduziert, so ist ei-

ne Einschränkung der Wasserversorgung des Sprosses wesentlich eher und in stärkerem

Ausmaß zu erwarten als bei nicht fraßgeschädigten Bäumen. Ein derartiger Zusammen-

hang ist bislang noch nicht untersucht worden.

Starke Trockenheit kann im Extremfall zu Cavitation, d.h. zu einem Abreißen der

von der Wurzel bis ins Blatt führenden Wassersäule führen. Dabei können sich nach-
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folgend Embolien entwickeln, die das betroffene Leitelement für die Wasserleitung un-

brauchbar machen. Da im Gegensatz zu Zerstreutporern Cavitation bei Eichen bereits

bei vergleichsweise wenig negativen Wasserpotentialen auftritt, und Eichen nahe an

der Grenze zur Cavitation agieren, ist eine effektive stomatäre Regulation des Wasser-

verbrauchs nötig um eine Embolisierung des Leitgewebes zu vermeiden (V IVIN et al.

1993; COCHARD et al.1996). COCHARD et al.(1996) undTYREE & COCHARD (1996)

weisen bei der Traubeneiche auf eine effektive stomatäre Kontrolle des Wasserhaus-

halts hin, die eine Absenkung des Wasserpotentials auf stark negative Werte verhindert.

Experimente vonPICON et al.(1996) undPICON et al.(1997) mit einjährigen Eichen-

keimlingen (Quercus roburL. undQ. petraea[Matt.] Liebl.) ergaben bei beiden Arten

Hinweise auf eine effektive stomatäre Kontrolle des Blattwasserstatus unter simulier-

tem Trockenstress. Bei Zunahme der Belastung durch Trockenstress reagieren sie mit

einer Reduktion der Blattleitfähigkeit und einem Absenken der Blattwasserpotentiale

(PICON et al.1996, 1997). Unter normalen sommerlichen Bedingungen ist somit eine

geringe Embolisierungsgefahr anzunehmen, welche jedoch unter extremeren Bedin-

gungen (langanhaltende und auch im Folgejahr auftretende sommerliche Trockenheit)

ansteigen kann. Versuche mit dreijährigenQ. robur in Frankreich (SIMONIN et al.

1994) unter simuliertem langanhaltenden Trockenstress bestätigen diese Annahme.

Ein entlaubungsbedingt verringerter Assimilatspeicher kann sich auch unterirdisch

in einer verringerten Feinwurzelbildung äußern. So finden z.B.BLOCK et al. (1995)

eine nach starker Entlaubung reduzierte Feinwurzelbiomasse beiQ. robur. Als Reak-

tion auf Trockenheit werden vermehrt Feinwurzeln gebildet, um die Wasserversorgung

des Sprosses zu sichern (VAN HEES1997; THOMAS 2000). Steht nach Entlaubung nur

noch eine verringerte Menge an Assimilaten für die Bildung von Feinwurzeln zur Ver-

fügung, so kann dies über eine verringerte Wasseraufnahmekapazität stressverschärfend

sein. Eine geringere Feinwurzelbiomasse bedeutet eine schlechtere Wasserversorgung

des Sprosses sowie ein früheres Auftreten von Trockenstress im Sommer (HARTMANN

1996).

Zielsetzung
Untersuchungen zur Wirkung von Entlaubung und Trockenstress in Kombination mit-

einander sind bei Bäumen bislang nur vereinzelt durchgeführt worden (vgl. z.B.PAR-

KER & PATTON 1975; WRIGHT et al.1989; KOLB et al.1999). Vor dem Hintergrund

des Eichensterbens in Mitteleuropa fehlen Arbeiten zu einem mechanistischen Zusam-

menhang zwischen mehrmaliger Entlaubung und sommerlicher Trockenheit vollstän-
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dig. Ziel der Arbeit ist es daher, über eine Aufklärung der Wechselbeziehungen zwi-

schen Entlaubung und Trockenstress als primäre Schadfaktoren einen Teilbeitrag zu

den Ursache-Wirkung-Beziehungen des Eichensterbens zu leisten.

Hypothese
Entlaubung führt über einen verringerten Assimilatspeicher zu einer Reduktion des

Spätholzes. Durch Reduktion des Spätholzes kommt es bei entlaubten Bäumen bei

schlechter Wasserversorgung zu Trockenstress und schließlich zu Trocknisschäden.

Alternativhypothese
Entlaubung führt über eine Reduzierung der Assimilatmenge – neben einer verringer-

ten Spätholzbildung – zu einer Verringerung der Feinwurzelbiomasse, welches bei

Wassermangel zu einer Beeinträchtigung des Wasserhaushalts führt.

Die Kombination der Faktoren “zweimalige Entlaubung in aufeinanderfolgenden Jah-

ren” und “Trockenstress” soll dabei in zwei verschiedenen Jahren mit zu Versuchsbe-

ginn dreijährigenQ. robur undQ. petraeaunter kontrollierten Bedingungen getestet

werden. Untersuchungen zur zeitgleichen Kombination beider Faktoren (Trockenheit

im Jahr der zweiten Entlaubung) werden im ersten Jahr getestet. Im zweiten Jahr wird

dann der Effekt der zeitversetzten Kombination (Trockenheit ein Jahr nach Ende der

letztmaligen Entlaubung) untersucht.

Zudem sollen die an jungen Eichen gewonnenen Ergebnisse mit Untersuchungen

an 20-jährigen Stieleichen im Freiland verglichen werden. Dabei wird davon ausge-

gangen, dass der Wirkungspfad über einen entlaubungsbedingt verringerten Assimi-

latspeicher bei jungen und älteren Bäumen gleich ist. Eine Reduktion des Spätholzes

kann daher bei jungen wie älteren Bäumen zu einer verringerten Wasserleitungskapa-

zität unter Trockenstressbedingungen führen. Gleichzeitig kann eine Verringerung der

Feinwurzeln nach Entlaubung zu einer eingeschränkten Wasseraufnahme führen, die

bei Trockenstress – unabhängig vom Baumalter – stressverschärfend wirkt.
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2 Material und Methoden

2.1 Versuchsaufbau

2.1.1 Versuche mit jungen Eichen 1999 und 2000

Pflanzenmaterial und Kultivierungsbedingungen

Anfang April 1998 wurden dreijährige Stiel- und Traubeneichen von der Baumschule

Rahte (Wietze, Niedersachsen) bezogen. Dabei wurde auf einen möglichst gleichför-

migen Habitus (v.a. Höhe, Stammdurchmesser und Kronenausbildung) der Bäume ge-

achtet. Die Kultivierung im Botanischen Garten der Universität Göttingen erfolgte in

90-Liter Plastikgefäßen mit einem Durchmesser von 80 cm und einer Höhe von 50 cm.

Als Substrat wurde kalkhaltiger Sand (84,2% Sand; 15,3% Schluff; 0,5% Ton) mit ei-

nem pH(H2O)-Wert von etwa 7 verwendet. Die Düngung mit je 1000 ml Nährlösung

(mM: N 1,5; K 6,9; Mg 2,1; Ca 0,9; P 0,5; S 7,3;µM: Fe 135; B 13,5; Mn 7,5; Zn

6,9; Mo 3,6; pH 4,8) wurde in den Jahren 1998 bis 2000 einmal monatlich von Mai bis

September durchgeführt. Die Überwinterung erfolgte von Anfang November bis En-

de März der jeweiligen Jahre unter einem Rolldach. Dort wurden die Pflanzcontainer

zusammengestellt und mit einer ca. 50 cm dicken Laubstreu bedeckt.

Entlaubung

In den Jahren 1998 und 1999 wurde die Simulation der Entlaubung kurz nach dem

Blattaustrieb Anfang Mai manuell durchgeführt. Dabei wurde die Blattspreite entfernt,

so dass nur die Mittelrippe stehen blieb. Dadurch wurde eine Reduktion der Blattfläche

bei allen entlaubten Bäumen von mindestens 85% des ersten Blattaustriebes erreicht.

Die Wiederbelaubung war in beiden Jahren Mitte Juni abgeschlossen, so dass auch die

entlaubten Bäume eine geschlossene Krone aufwiesen. Die Bestimmungen der Was-

serpotentiale wie auch die Porometrie erfolgten somit an vollständig entwickelten und

intakten Blättern.
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Tab. 2.1: Übersicht über die unterschiedlichen Behandlungsvarianten in den Untersu-

chungsjahren 1999 und 2000 einschließlich der Vorbehandlungen 1998. C, Kontrolle;

De, Entlaubung; Dr, Trockenstress; DeDr, Kombination von Trockenstress und Ent-

laubung

Varianten 1999

Jahr C De Dr DeDr

1998 Kontrolle Entlaubung - Entlaubung

1999 Kontrolle Entlaubung Trockenstress Entlaubung & Trockenstress

Varianten 2000

Jahr C De Dr DeDr

1998 Kontrolle Entlaubung - Entlaubung

1999 Kontrolle Entlaubung - Entlaubung

2000 Kontrolle - Trockenstress Trockenstress

Trockenheit

Im Anzuchtjahr 1998 wurden alle Bäume ausreichend bewässert. Trockenstress wurde

in den Jahren 1999 und 2000 für etwa acht Wochen von Anfang Juli bis Ende August

appliziert. Zur Vermeidung einer unkontrollierten Bewässerung durch Niederschläge

erfolgte die Aufstellung der Töpfe nach dem Anzuchtjahr unter einem automatischen

Rolldach, welches die Bäume nur bei Regen überdeckte. Während der Trockenperiode

wurde der volumetrische Bodenwassergehalt (SWC) der obersten 15 cm der sandge-

füllten Pflanzgefäße jeden zweiten Tag mit einer transportablen TDR-Sonde mit dem

6051X1 Trase System (Soil Moisture Equipment Co., Santa Barbara, CA, USA) über-

prüft und die Mittelwerte aus drei Messungen pro Tag gebildet. Der SWC der trocken-

gestressten Bäume in beiden Untersuchungsperioden verringerte sich von 10% auf ca.

0,5-2,5% und verblieb für die folgenden 55 Tage (1999) bzw. 60 Tage (2000) auf die-

sem niedrigen Niveau. Der SWC der ausreichend bewässerten Varianten wurde inner-

halb beider Untersuchungsperioden deutlich über 8% gehalten. Die Behandlungsvari-

anten 1999 sollten den Effekt gleichzeitiger Wirkung der Stressoren “zweifache Ent-
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laubung” und “sommerliche Trockenheit” simulieren. Aufgrund der Ende 1999 gewon-

nenen Ergebnisse wurde dann für 2000 die Kombination einer zeitversetzten Wirkung

der Stressoren überprüft. Eine Übersicht über die verschiedenen Behandlungsvarianten

bei Q. robur undQ. petraeain den einzelnen Untersuchungsjahren gibt Tabelle2.1.

Pro Variante konnten bei beiden Arten 1999 fünf Bäume, 2000 aufgrund vorhandener

Ersatzbäume sechs Bäume pro Variante einbezogen werden.

Wachstum und Schadsymptomatik

Mit Ausnahme des Anzuchtjahres 1998, in dem insgesamt vier Bäume bis Ende April

nachgepflanzt wurden, kam es nur im Jahr 1999 bei der DeDr-Variante beiQ. roburam

Anfang der Trockenperiode und im Jahr 2000 bei der Dr-Variante beiQ. petraeagegen

Ende der Trockenphase zu einem Absterben je eines Einzelbaumes. Von diesen beiden

Bäumen konnte die im Jahr 1999 abgestorbene Stieleiche durch einen Ersatzbaum mit

gleicher Vorbehandlung ersetzt werden. Vor allem in den Jahren 1998 und 1999 kam es

trotz prophylaktischer Spritzung mit 0,1%-iger Saprol-Lösung zu einem starken Mehl-

taubefall (Microsphaera alphitoides) des zweiten Blattaustriebes der Entlaubungsva-

rianten beider Arten. Um eine weitere Beeinträchtigung der Pflanzen zu vermeiden,

wurden alle Bäume mehrmals ab Mitte Mai bis in den August hinein behandelt. Im

Jahre 2000 wurde Anfang Mai und Anfang Juni erfolgreich gegen Mehltau gespritzt.

Im Jahr 1999 kam es ab Ende August bei allen entlaubten Varianten zu einer deutlich

früheren Vergilbung einzelner Blätter als bei den nicht entlaubten Bäumen. Dies wird

vor allem auf den deutlichen Mehltaubefall während der Vegetationsperiode zurückge-

führt. Ende August 2000 kam es bei den trockengestressten Bäumen (Dr- und DeDr-

Variante), vor allem beiQ. petraea, zu starken Vergilbungen an einzelnen Blättern. In

allen drei Jahren von 1998 bis 2000 wiesen die Blätter aller Bäume blattoberseits einen

braunschwarzen, abwischbaren Belag aus Pilzmyzel epiphytischer Schwärzepilze (sog.

Rußtau) auf. Dieser Belag wurde durch wiederholtes Abwischen der befallenen Blätter

während der Vegetationsperiode erfolgreich entfernt.

Witterungsbedingungen 1999-2000

Für die Jahre 1999 und 2000 wurden die meteorologischen Daten der Klimastation Göt-

tingen vom Deutschen Wetterdienst herangezogen (Abb.2.1). Die Vegetationsperiode

1999 war im Vergleich zum vieljährigen Mittel (1961-1990) um 1°C wärmer und wies

eine deutlich höhere Sonnenscheindauer (117%) auf. Die Zahl der Sommertage mit ei-
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nem Temperaturmaximum über 25°C wurde mit 42 angegeben. Im Jahr 2000 zeigte

sich eine ausgeprägte Schlechtwetterperiode von Ende Juni bis Anfang August. Son-

nenscheindauer und Lufttemperatur entsprachen dem vieljährigen Mittel. Allerdings

wurden nur 27 Sommertage erreicht, da der Juli in dieser Hinsicht komplett ausfiel.

Im Vergleich zum Vorjahr war diese Vegetationsperiode daher als deutlich kühler und

sonnenärmer zu charakterisieren.
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Abb. 2.1: Klimadaten der Untersuchungsjahre 1999 und 2000 für die Station Göttin-

gen. Dargestellt sind die Monatswerte der jeweiligen Jahre sowie die vieljährigen

Mittel (1961-1990, in Klammern). Die Dauer der Vegetationsperiode ist durch verti-

kale Linien gekennzeichnet. Werte innerhalb der Linien stellen die berechneten Tem-

peraturmittelwerte sowie die Summen der Niederschläge, Sonnenscheindauer und

Anzahl der Sommertage mit Tmax >25°C dar. Daten: DEUTSCHERWETTERDIENST.

2.1.2 Freilanduntersuchungen 2001

Um die an jungen Eichen gewonnenen Ergebnisse mit denen älterer Bäume zu verglei-

chen, wurden im Sommer 2001 Untersuchungen zum Wasserhaushalt und zur Holza-

natomie an ca. 20-jährigen, etwa 5 m hohen Stieleichen auf dem Gelände der Baum-

schule Rahte (Wietze, Niedersachsen) durchgeführt. Die Varianten waren: C, Kontrol-
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le; De1, einmal entlaubt (Mai 2000); De2, zweimal entlaubt (Mai 1999 und 2000).

Die Entlaubung erfolgte manuell an frisch ausgetriebenen jungen Blättern des ersten

Blattaustriebes. Dabei ließ es sich z.T. nicht vermeiden, daß es zu Beschädigungen an

Zweigen und Knospen kam. Der Entlaubungsgrad betrug 90 bis 97% der Blattfläche des

Erstaustriebes. Zur Untersuchung wurden die NO-exponierten, äußeren Bäume einer

drei- bis vierzähligen, in NW-SO-Richtung verlaufenden Reihe ausgewählt. Pro Vari-

ante standen sechs Bäume zur Verfügung. Allen Bäumen wurden im Winter 2000/2001

im Rahmen einer Untersuchung zur Frosthärte Bastproben mittels Korkbohrer entnom-

men (vgl.MEYER 2001). Bereits in der zweiten Messperiode Ende Juli 2001 wurde

ein Kontrollbaum gegen einen vergleichbaren, benachbarten ersetzt, da er starke Be-

einträchtigungen im Wasserhaushalt zeigte. Ein Grund hierfür kann in einer möglichen

Ringelung durch die o.g. Korkbohrerproben liegen. Mehltaubefall trat nur unwesentlich

an den jungen Blättern des zweiten Blattaustriebes auf. Die Messungen der Wasserpo-

tentiale wie auch die Porometrie erfolgten an unbeschädigten, vitalen grünen Blättern.

Witterungsbedingungen im Freiland

Das Klimadiagramm der von den Freilandbäumen 2001 nur wenige Kilometer entfern-

ten Klimastation Celle-Wietzenbruch (39m ü.NN) ist in Abb.2.2dargestellt.
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Abb. 2.2: Klimadiagramm der Station Celle-Wietzenbruch. Dargestellt sind die viel-

jährigen Mittel (1961-1990) der mittleren monatlichen Lufttemperatur, des Nieder-

schlages und der Sonnenscheindauer. Die Dauer der Vegetationsperiode ist durch

vertikale Linien gekennzeichnet. Werte innerhalb der Linien stellen den berechneten

vieljährigen Temperaturmittelwert, die Summe der Niederschläge und der Sonnen-

scheindauer dar. Daten: DEUTSCHERWETTERDIENST.
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Datengrundlage sind die vieljährigen Mittel der Jahre 1961-1990. Im Vergleich mit

der Station Göttingen (167m ü.NN) sind die klimatischen Bedingungen hier durch ei-

ne leichte Erhöhung der mittleren Jahrestemperatur und der Niederschlagssumme ge-

kennzeichnet. Dies trifft auch für die Werte innerhalb der Vegetationsperiode zu, wobei

zusätzlich die Sonnenscheindauer gegenüber der Station Göttingen leicht erhöht ist.

Generell sind beide Stationen gut miteinander vergleichbar.

2.2 Wasserhaushalt

2.2.1 Blatt-Wasserpotential

Die Bestimmung des Blatt-WasserpotentialsΨ erfolgte mit der Druckkammermethode

nachSCHOLANDER et al. (1965). In einem transpirierenden Blatt sind aufgrund des

herrschenden Widerstandes bei Wassereinstrom durch das Plasmalemma das sympla-

stische WasserpotentialΨsym und das apoplastische WasserpotentialΨapo verschieden.

Beim Abschneiden des Blattes reißt der Wasserfaden im Xylem. Sym- und apopla-

stische Wasserpotentiale nähern sich bei dem nun fehlenden Transpirationssog einem

Gleichgewichtspotential sehr schnell an. Bei herrschendem Gleichgewicht entsprechen

sichΨsym undΨapo.

Durch langsames Erhöhen des Druckes in der Messkammer wird der infolge des

Abschneidens in die Leitbündel zurückgezogene Wasserfaden des Xylemsaftes wie-

der an die Schnittfläche gepresst. Da der Wassergehalt im Blatt während der Messung

konstant bleibt und das matrikale wie auch das osmotische Potential im Xylemsaft ver-

nachlässigbar gering sind (TYREE & JARVIS 1982), entspricht der Kammerdruck bei

Austritt des Xylemsaftes dem Druckwert des Blatt-Wasserpotentials, jedoch mit umge-

kehrtem Vorzeichen. Aufgrund des limitierten Blattmaterials der jungen Bäume konn-

ten Tagesgänge des Wasserpotentials nicht erstellt werden. Daher wurden an sonnigen,

wolkenfreien Tagen die frühmorgendlichen Maximal-(Ψpd, gemessen vor Sonnenauf-

gang) und die nachmittäglichen Minimalwerte (Ψawp, gemessen zwischen 13:00 und

14:00 Uhr Ortszeit) bestimmt. Dieses wurde auch im Freiland 2001 beibehalten. Pro

Variante standen 1999 fünf, 2000 und 2001 sechs Bäume zur Verfügung. Die Messun-

gen wurden pro Baum an zwei (2001: vier) besonnten, aus der oberen Krone stam-

menden Blättern des zweiten Blattaustriebes durchgeführt. Alle Proben wurden mit

einem Skalpell abgetrennt und sofort in die Scholander-Apparatur (PMS 1000, PMS

Instruments, Corvallis, OR, USA) eingesetzt. Mit Hilfe einer Lupe wurde unter langsa-
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mer Druckerhöhung der Zeitpunkt des Feuchtwerdens der Schnittfläche ermittelt. Die

Druckerhöhung lag bei maximal 0,03 MPa pro Sekunde. Zwischen dem Abtrennen der

Probe und dem Anfang der Messung verstrich ca. eine Minute. Die Gesamtdauer aller

Messungen betrug etwa eine Stunde, so dass eine gute Vergleichbarkeit der Varianten

durch die zeitnahe Bestimmung des Wasserpotentials gegeben ist.

2.2.2 Druck-Volumen-Kurve

Die Druck-Volumen-Kurve (auch: P/V-Kurve) nachTYREE & JARVIS (1982) dient der

Bestimmung verschiedener Wasserzustandsgrößen von Pflanzenorganen und gibt die

Veränderung des Wasserpotentials in Abhängigkeit vom Wasserzustand des Sympla-

sten an. Bei der hier verwendeten Methode wurde der Wassergehalt des Gewebes vom

Zustand der Aufsättigung bis zu niedrigen Wassergehalten durch schrittweises Auspres-

sen der Probe in der Scholander-Druckkammer reduziert.

Druck-Volumen-Kurven wurden in den Jahren 1999 und 2000 jeweils vor und nach

Trockenstress (d.h. Mitte bis Ende Juni und Ende August bis Anfang September) von

je einem Zweig der oberen Baumkrone pro Baum mit vier Bäumen pro Variante er-

stellt. Der Zweig wurde mit einem Skalpell abgetrennt und sofort in ein wassergefülltes

Gefäß überführt. Nach zehn Stunden Aufsättigung im Kühlschrank bei 7°C wurde die-

ser nochmals unter Wasser gekürzt und das Sättigungsgewicht (FGsat) bestimmt. Zur

Vermeidung von Transpirationsverlusten wurde der Zweig während der Messung mit

Cellophan-Folie umhüllt. Vor Messbeginn wurde der Sättigungs-Gleichgewichtsdruck

bestimmt und danach die Probe jeweils 10 Minuten einem Anfangsdruck von 0,3 MPa

ausgesetzt. Die ausgepresste Menge an Flüssigkeit wurde bei jeder Druckstufe mit zell-

stoffgefüllten EPPENDORF-Cups direkt an der Schnittfläche aufgefangen und gewo-

gen. Anschließend wurde der Druck gesenkt (meist um 0,15 bis 0,35 MPa), bis keine

Flüssigkeit mehr austrat. Ein neues Gleichgewicht zwischen Apo- und Symplast konn-

te sich jetzt zehn Minuten lang einstellen. Dann wurde das herrschende Wasserpoten-

tial als Gleichgewichtsdruck für diese Druckstufe bestimmt und nun die nächsthöhere

Druckstufe für zehn Minuten eingestellt. Die Druckstufenintervalle betrugen im Be-

reich von 0 bis 2,7 MPa jeweils 0,3 MPa und wurden danach von 2,7 bis 3,7 MPa

auf jeweils 0,2 MPa verringert. Nach Beendigung der Messung wurde erneut das Ge-

wicht der Probe bestimmt, um den Gewichtsverlust während der Messung zu bestim-

men. Das Trockengewicht (TG) wurde nach 48 Stunden Trocknung bei 105°C ermittelt

und der Gesamtwassergehalt (Vt) aus dem Trockengewicht und dem Sättigungsgewicht
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bestimmt. Der Transpirationsverlust während der Messung wurde über die Differenz

zwischen dem Wasserverlust der Probe während der Messung und der Summe des aus-

gepressten Wassers errechnet und anteilig den Druckstufen zugerechnet. Trägt man den

Kehrwert des Wasserpotentials (-Ψ) gegen den kumulativen Wasserverlust (Ve) auf,

so erhält man die klassische Darstellung der P/V-Kurve mit einem nichtlinearen Ab-

schnitt, der abhängig ist vom Turgor (P) und dem osmotischen Wert (Π), und einem

linearen Abschnitt, der bei einsetzender Grenzplasmolyse (P=0) beginnt und nur vonΠ

bestimmt wird (KOIDE et al.1989). Am Turgornullpunkt entspricht das Wasserpotential

Ψ dem osmotischen WertΠ. Für den linearen Abschnitt der P/V-Kurve gilt:

−1

Ψ
=

1

Π
(2.1)

Π Osmotischer Wert

Folgende Zustandsgrößen der Probe lassen sich aus der P/V-Kurve ableiten: Den os-

motischen Wert bei Wassersättigung (Π0) findet man durch Extrapolation des linearen

Astes bis zum Schnittpunkt des Astes mit der Ordinate. Die Geradengleichung des li-

nearen Astes wurde mit Hilfe linearer Regressionen der letzten Punkte des Graphen

erstellt. Der osmotische Wert bei Grenzplasmolyse (ΠP) wurde rechnerisch mit Hilfe

linearer Regressionen für die letzten Punkte des linearen Astes unter schrittweiser Er-

höhung der Anzahl der berücksichtigten Punkte ermittelt und graphisch überprüft, um

so die größtmögliche Genauigkeit zu erreichen. Der Turgor (P) errechnet sich im nicht

linearen Abschnitt aus gegebenem Wasserpotential und dem osmotischen Wert nach

der Wasserpotentialgleichung. Den Wassergehalt des Symplasten bei Sättigung (V0)

bekommt man aus dem Schnittpunkt der extrapolierten Geraden mit der Abzisse. Der

relative Wassergehalt des Symplasten (RWCs) ergibt sich aus Gleichung2.2.

RWCs = V0/Vt (2.2)

mit

Vt = FGSat − TG (2.3)

FGSat Sättigungsgewicht [g]

TG Trockengewicht [g]

V0 Wassergehalt des Symplasten [g]

Vt Gesamtwassergehalt der Probe [g]
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Der Wassergehalt des Apoplasten (Va) wird aus Gleichung2.4berechnet:

Va = Vt − V0 (2.4)

Vt Gesamtwassergehalt der Probe [g]

V0 Wassergehalt des Symplasten [g]

Der relative Wassergehalt des Apoplasten (RWCa) wird mit Gleichung (2.5) errechnet.

RWCa = 1− V0

Vt

(2.5)

Der Wassergehalt am Turgor-Nullpunkt (Vp) wird bei Πp abgelesen. Der relative Was-

sergehalt am Turgornullpunkt (RWCp, in %) wird nach Gleichung2.6bestimmt.

RWCp = 1− VP

Vt

(2.6)

Vp Wassergehalt des Symplasten bei Grenzplasmolyse [g]

Der relative symplastische Wassergehalt am Turgornullpunkt (RWCsp, in %) errechnet

sich dann aus RWCp und dem gegebenen RWCa am Turgornullpunkt. Der Elastizitäts-

modulε beschreibt die Turgoränderung bei einer gegebenen Änderung der Menge des

symplastischen Wassers (TYREE & JARVIS, 1982). Wenn dabei die Menge des apopla-

stischen Wassers konstant bleibt, folgt nachKOIDE et al.(1989) Gleichung2.7:

ε =
dP

dRWC
· (RWCmean −RWCa) (2.7)

P Turgor [MPa]

RWC Relativer Wassergehalt

RWCa Relativer Wassergehalt des Apoplasten

RWCmeanMittelwert des relativen Wassergehaltes

Zur Bestimmung vonε nachKOIDE et al. (1989) wurde die Steigung dP/dRWC aus

den ersten vier Werten des linearen Astes der Auftragung von P gegen RWC berechnet.

Als RWC-Wert diente der Mittelwert aus den RWC-Werten dieser vier Punkte; RWCa

wurde aus der Auftragung− 1
Π

/V berechnet. Da das Ende des nicht linearen Astes der

Druck-Volumen-Kurve meist nach nur fünf Messwerten erreicht wurde, konnte nur der

Elastizitätsmodul für den Bereich bei Sättigung, d.h. der maximale Elastizitätsmodul,
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berechnet werden. Durch Auftragung des Wasserpotentials gegen den Turgor (-Ψ/P-

Diagramm) lassen sich durchε bedingte Unterschiede der Pflanzen in der Fähigkeit zur

Aufrechterhaltung eines hohen Turgors bei Abnahme der Wassergehalte bzw. sinkenden

Wasserpotentialen darstellen.

Eine Veränderung der osmotischen Potentiale (Π0 undΠP) kann durch Osmoregu-

lation verursacht werden. NachNOITSAKIS & T SIOUVARAS (1990) kann eine Netto-

änderung der Osmotika aus Zeitverläufen der osmotischen Potentiale und der sympla-

stischen Wassergehalte vor und nach einem bestimmten Zeitpunkt abgeleitet werden

(Gleichung2.8).
n1

n2

=
Π1

Π2

· V1

V2

(2.8)

n Osmotikagehalt

Bei einem Quotienten von <1 deutet dies auf eine Nettoanreicherung zwischen beiden

Terminen hin, bei einem Quotienten von 1 oder >1 liegt keine Veränderung bzw. eine

Abnahme der Osmotika vor (L INNENBRINK et al., 1992).

2.2.3 Stomatäre Leitfähigkeit, berechnete hydraulische Leitfähigkeit der
Pflanze und Transpiration

Messung der stomatären Leitfähigkeit

Die Bestimmung der stomatären Leitfähigkeit von Wasserdampf (gs) und der Transpira-

tion (E) erfolgte mit einem LI-1600steady-state-Porometer (LI-COR Inc., Lincoln, NE,

USA) an den Blättern des zweiten Blattaustriebes, um eine Vergleichbarkeit zwischen

entlaubten und nicht entlaubten Varianten zu gewährleisten. Vor Beginn der Messung

wird die relative Luftfeuchte der Umgebungsluft bestimmt. Wird danach ein Blatt in

die Messkammer eingespannt, so erhöht sich in dieser die relative Luftfeuchte durch

die Transpiration des Blattes. Für die Messkammer werden nun 100% Wassersättigung

angenommen. Durch ein Einströmen von trockener Luft (mit 2% relativer Feuchte) in

die Messkammer wird der vom Blatt verursachte Anstieg der Luftfeuchte bis zu dem

Punkt ausgeglichen, an dem die relative Luftfeuchte wieder den Ausgangswert der Um-

gebungsluft erreicht hat. Nun sindsteady-state-Bedingungen bezüglich der Luftfeuchte

in der Messkammer gegeben und die jetzt ermittelte Einstromrate der trockenen Luft

dient als Berechnungsgrundlage für die Transpirationsrate. Die Leitfähigkeit berechnet

sich nach Gleichung2.9aus Transpiration, Wasserdampfdruckdifferenz zwischen Blatt

und Messkammer sowie dem aktuellen Luftdruck.
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E =
gs · (el − ec)

P
(2.9)

E Transpiration [mmol m-2 s-1]

gs Leitfähigkeit [mmol m-2 s-1]

el Wasserdampfdruck im Blatt [kPa]

ec Wasserdampfdruck in der Messkammer [kPa]

P Luftdruck [kPa]

Die stomatäre Leitfähgkeit (gs) wurde an Strahlungstagen der Jahre 1999 und 2000

an besonnten Blättern der oberen Krone in 1,5-h-Intervallen von 7:00 bis 17:30 Uhr

gemessen. Dabei kamen jeweils fünf Blätter pro Pflanze und fünf (1999) resp. sechs

(2000) Pflanzen pro Variante zum Einsatz. Die Dauer der Einzelmessung betrug 30 s,

um Änderungen der relativen Feuchte in der Messküvette zu minimieren. Die maximale

stomatäre Leitfähigkeit (gsm) wurde aus diesen Tagesgängen ermittelt.

In der Freilandsaison 2001 wurde die gs an Strahlungstagen an besonnten Blättern

des mittleren Kronenbereichs in etwa 3 bis 3,5 m Höhe in 1,5-h-Intervallen von 7:00

bis 17:30 Uhr gemessen. Dies geschah an jeweils fünf Blättern pro Baum und sechs

Bäumen pro Variante. Die Dauer der Einzelmessungen, die Bestimmung von gsm wie

auch die Messungen der relativen Feuchte der Umgebungsluft und der Umgebungstem-

peratur entsprachen den vorhergehenden Untersuchungsjahren 1999 und 2000.

Wassersättigungsdefizit der Luft (VPD) und ∆w

Die Berechnung des Wassersättigungsdefizits der Luft (VPD) und der Differenz der

Wasserdampfmolenbrüche vom Blatt und der Umgebungsluft (∆w) erfolgte auf Basis

der mit dem Porometer in Kronenhöhe gemessenen Lufttemperatur und -feuchte. Das

VPD stellt die Differenz aus dem Sättigungsdampfdruck (e0) und dem Wasserdampf-

druck der Umgebungsluft (e) dar (Gleichung2.12). Der Sättigungsdampfdruck lässt

sich mit Hilfe der MAGNUS-Formel (Gleichung2.10) beschreiben:

e0 = 6, 1078 · e((17,08085·TU )/(234,175+TU )) (2.10)

TU Umgebungstemperatur [°C]

e0 Sättigungsdampfdruck [kPa]

e Wasserdampfdruck der Umgebungsluft [kPa]
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Über die relative Luftfeuchte (RF) kann aus Gleichung2.11der Wasserdampfdruck der

Umgebungsluft (e) errechnet werden:

e =
RF · e0

100
(2.11)

Das Sättigungsdefizit der Luft (VPD) ist dann:

V PD = e0 − e (2.12)

VPD Sättigungsdefizit der Luft [kPa]

Bei jeder Blatttemperatur Tl kann Wasserdampfsättigung in den Blattinterzellularen an-

genommen werden (VON WILLERT et al., 1995). Analog zur Berechung des Sättigungs-

defizites der Luft kann somit auch die Wasserdampfdruckdifferenz (VPDl) zwischen

Blatt (el) und Umgebungsluft (e) beschrieben werden als:

V PDl = el − e (2.13)

Das Sättigungsdefizit der Luft kann außer durch das VPD auch durch die Differenz der

Wasserdampfmolenbrüche (∆w) ausgedrückt werden (VON WILLERT et al., 1995):

∆w =
el − e

P
(2.14)

P Luftdruck [kPa]

Das Wassersättigungsdefizit (VPD) der Luft zur Zeit von gsm variierte im Untersu-

chungsjahr 1999 zwischen 1,5 und 3,0 kPa mit Ausnahme von Tag 183 (02.07.1999)

mit 3,5 bis 4,9 kPa. Das VPD zum Zeitpunkt der Messung von gsm im Jahr 2000 lag

zwischen 1,7 und 3,5 kPa. Nur am 20.06.2000 (Tag 171) wurde bei den Varianten C, De

und DeDr vonQ. robur ein VPD zwischen 4 und 5 kPa gemessen. Zum Zeitpunkt der

Messung der gsm im Jahr 2001 lag das VPD zwischen 1,8 und 2,9 kPa, nur am letzten

Termin bei 1,4 kPa. Der Einfluss des VPD auf die gemessenen gsm wurde in allen drei

Untersuchungsjahren überprüft. Eine Auftragung der gsm gegen das VPD zeigte keinen

signifikanten Einfluss des VPD auf die gsm.
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Berechnung der Tagestranspirationssumme E d

Die Transpiration des Blattes wird vom LI-1600 auf Basis der ermittelten gs-Werte aus-

gegeben. Die Berechung der Tagestranspirationssumme basiert auf der Integration von

acht Zeitintervallen, die den Zeitraum von 45 Minuten vor und nach jedem Messzeit-

punkt der gs umfassen. Die Summe aller Transpirationswerte ergibt die Gesamttrans-

piration pro Tag und Baum (Ed). Aufgrund der stark unterschiedlichen Blattflächen

zwischen entlaubten und nicht entlaubten Bäumen 1999 wurde nur die flächenbezo-

gene Transpirationssumme aus Gründen der besseren Vergleichbarkeit zwischen den

Jahren 1999 und 2000 dargestellt. Für den 12.07.1999 (Tag 193,Q. robur ) konnte kei-

ne Berechnung durchgeführt werden, da aufgrund von Gewitter die Messung um 15:00

Uhr abgebrochen wurde.

Spezifische hydraulische Leitfähigkeit Boden-Blatt

Die spezifische hydraulische Leitfähigkeit auf der Fließstrecke Boden-Blatt (gsl) kann

mit Hilfe der Bodenmatrixpotentiale und derΨawp-Werte nachSALIENDRA et al.

(1995) berechnet werden:

gsl =
dF

ΨBoden −ΨBlatt

(2.15)

Als Flussrate dF kann die Transpirationrate pro Baum dienen. In erster Näherung kann

bei den gemessenen stark negativen Wasserpotentialen das Bodenmatrixpotential ver-

nachlässigt werden. Die Berechnung erfolgte mit den gemessenenΨawp-Werten und

den ermittelten Transpirationswerten zum Zeitpunkt vonΨawp. Die Mittelwerte jeder

Variante wurden aus fünf (1999) resp. sechs (2000) Einzelwerten gebildet. Ein Problem

bei dieser Form der Berechnung stellten die um 13-14:00 Uhr gemessenenΨawp-Werte

dar. Aufgrund der z.T. am Vormittag gemessenen gsm müssen die zeitversetzt gemes-

senen nachmittäglichen Wasserpotentiale nicht unbedingt die stärkste Belastung des

Wasserhaushaltes im Tagesgang widerspiegeln. Resultierend aus der geringeren Blatt-

zahl pro Baum konnten jedoch keine Tagesgänge des Wasserpotentials bestimmt wer-

den. Trotz dieser Einschränkung kann die berechnete gsl als ein Maß zur Abschätzung

dienen. Da zur Berechnung der gsl auch eine möglichst zeitnahe Messung der Wasser-

potentiale und der Transpiration erfolgen musste, konnte dieses für 1999 nur an zwei

Terminen geschehen.
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2.2.4 Hydraulische Leitfähigkeit von Zweigen

Messungen der hydraulischen Leitfähigkeit wurden am Ende der Trockenperiode 1999

an diesjährigen (im Jahr 1999 gebildeten) und vorjährigen (im Jahr 1998 gebildeten)

Zweigabschnitten von drei peripheren Zweigen pro Baum und fünf Bäumen pro Va-

riante durchgeführt. Zu den Ergebnissen der hydraulischen Leitfähigkeit 2000 siehe

BARTELS (2001). Die Messungen erfolgten mit der Druckmethode nachSPERRYet al.

(1988) und SPERRY & SALIENDRA (1994). Hierbei wurden die Zweige zur Vermei-

dung zusätzlicher erntebedingter Embolien unter Wasser abgeschnitten. Danach wur-

den diese Zweigabschnitte im Labor in dies- und vorjährige Bereiche unterteilt und

diese unter Wasser auf eine einheitliche Länge von 4 cm zugeschnitten. Die Durchmes-

ser der einzelnen Proben lagen zwischen 4 und 6 mm. Die Zweigsegmente wurden dann

mittels Schlauch in natürlicher Fließrichtung an das Vorratsgefäß angeschlossen. Als

Flüssigkeit wurde eine gefilterte (0,2µm) Lösung aus HCl und demineralisiertem, ent-

gastem Wasser (pH=2) mit einem Druck von 6 kPa verwendet. Die hydraulische Leit-

fähigkeit wird als Massenflussrate durch das Zweigsegment pro angelegtem Druckgra-

dient angesehen. Zur Bestimmung der Massenflussrate wurde die innerhalb von zehn

Minuten am unteren Ende der eingespannten Segmente austretende Flüssigkeit in vor-

gewogenen Glasröhrchen aufgefangen. Die aktuelle hydraulische Leitfähigkeit wurde

bei konstantem Massenfluss bestimmt. Zur Beseitigung möglicher Embolien wurden

die Segmente in Anlehnung anBRÉDA et al. (1993) für 20 Minuten einem Druck

von 0,15 MPa ausgesetzt. Anschließend wurde die maximale hydraulische Leitfähig-

keit analog zur aktuellen Leitfähgkeit bei 6 kPa gemessen. Als Verlust an Leitfähigkeit

wurde das prozentuale Verhältnis von aktueller zu maximaler Leitfähigkeit pro Zweig

ermittelt und die Differenz zu 100% berechnet.

2.2.5 Blattwassergehalt

Die Bestimmung der Blattwassergehalte mit der Scheibenstanzmethode nachSLAVIK

(1974) erfolgte in beiden Untersuchungsjahren (1999 und 2000) vor, während und nach

der Trockenstressperiode an insgesamt vier Terminen. Je Variante wurden bei vier Blät-

tern pro Baum je fünf Blattscheiben mittels Stechbohrer entnommen, deren Frischge-

wicht bestimmt und anschließend in eine Glasschale gebracht, in der sich ein wasserge-

sättigtes, gelochtes Schaumstoffpolster befand. Die Aufsättigung erfolgte ausschließ-

lich über den feuchten Schaumstoff an den Randbereichen der Blattscheiben, so dass

eine Übersättigung durch direkten Wasserkontakt vermieden wurde. Nach Ablauf von

4 Stunden wurde das Sättigungsgewicht ermittelt. Nach Trocknung bei 105°C bis zur

Gewichtskonstanz erfolgte die Bestimmung des Trockengewichtes.
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2.3 Ober- und unterirdische Biomasse

Jeweils gegen Ende der Vegetationsperiode wurden die ober- und unterirdischen Bio-

massen bestimmt. Um eine hinreichende Anzahl an Bäumen pro Variante auch im fol-

genden Jahr zu gewährleisten, wurden 1999 bei beiden Arten nur je drei Bäume der C-

und De-Variante sowie jeweils fünf Bäume der Dr- und DeDr-Variante vollständig ge-

erntet. Am Ende der Vegetationsperiode 2000 erfolgte die Ernte aller Bäume mit sechs

Bäumen pro Variante. Im Freiland (2001) fanden nur Untersuchungen zum spezifischen

Blattgewicht und dem Feinwurzelgehalt im Oberboden mit sechs Bäumen pro Variante

statt.

2.3.1 Blattfläche und -biomasse

Zum Zeitpunkt der Ernte im September 1999 und 2000 wiesen die Bäume noch ei-

ne vitale und grüne Krone auf. Die Bestimmung der Gesamt-Blattfläche pro Baum

wurde mit einem Delta-T Image Analysis-System (Delta-T Devices Ltd., Cambridge,

UK) durchgeführt. Die Gesamt-Blattbiomasse wurde nach Trocknung des Blattmate-

rials bei 105°C bis zur Gewichtskonstanz ermittelt. Zur Berechnung der spezifischen

Blattfläche des zweiten Blattaustriebes (SLA, d.h. die einseitige Blattfläche pro Blatt-

Trockengewicht) wurden je zwanzig Blätter je Baum mit fünf (1999) bzw. sechs (2000

und 2001) Bäumen pro Variante verwendet.

2.3.2 Wurzelbiomasse

Zur Bestimmung der Wurzelbiomassen wurden die Wurzelballen mit dem Substrat

aus den Töpfen genommen und der anhaftende Sand mit Wasser vorsichtig ausge-

spült, um Verluste vor allem der Feinwurzeln zu minimieren. Anschließend erfolgte

die Zerlegung des Wurzelballens in Stark- (>10 mm Durchmesser), Grob- (5-10 mm),

Schwach- (2-5 mm) und Feinwurzeln (< 2 mm). Die Feinwurzeln wurden danach noch-

mals mit demineralisiertem Wasser ausgespült und so von noch anhängendem Substrat

unter Verwendung eines Drahtsiebes (Maschenweite 0,25 mm) gereinigt. Zur Abschät-

zung der Nekromasse wurde ein repräsentativer, unzerteilter Wurzelstrang ausgewählt

und der Anteil der toten Wurzeln pro Größenklasse unter dem Binokular bestimmt.

Als Unterscheidungskriterium dienten Farbe, Wurzelelastizität und der Zusammenhalt

von Rinde und Zentralzylinder. Als abgestorben wurden Wurzeln mit schwarzer Rinde

und dunklen Leitungsbahnen bzw. weißer, aber nicht turgeszenter Rinde und weißen
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Leitungsbahnen oder Wurzeln ohne Rinde bzw. Leitungsbahnen angesehen (vgl. auch

LEUSCHNERet al.2001). Nach Trocknung bei 105°C bis zur Gewichtskonstanz wur-

den die Wurzelmassen abzüglich des Anteils der Nekromasse für jede Größenklasse be-

stimmt und daraus zusammen mit den Blattbiomassen das Blatt/Feinwurzel-Verhältnis

berechnet. Da während der Anzucht in der Baumschule eine Unterschneidung der Wur-

zelballen erfolgte, wurden für die Betrachtung der Effekte der Faktoren Entlaubung und

Trockenheit nur die in den jeweiligen Jahren in den Töpfen gebildeten Feinwurzeln zu

Grunde gelegt. Im Freiland wurde Anfang Oktober 2001 bei allen Bäumen statt der

Gesamt-Wurzelmasse nur der Feinwurzelgehalt im Oberboden gemessen. Im Abstand

von 50, 100 und 150 cm vom Stamm wurden jeweils sechs Stechbohrerproben vom

Oberboden bis in 15 cm Tiefe genommen. Die Proben wurden sofort gekühlt und ins

Labor gebracht. Die Bestimmung der Feinwurzelmasse erfolgte wie in den vorherge-

henden Jahren. Aufgrund der nahe beieinanderstehenden Bäume wurde eine Beprobung

nur entlang der freistehenden NO-Richtung vom Stamm durchgeführt, um eine sichere

Zuordnung der Feinwurzeln zu gewährleisten.

2.3.3 Höhen- und Stammbasiszuwachs

Die Erfassung des jährlichen Höhen- und Stammbasis-Zuwachses geschah jeweils An-

fang April und Anfang Oktober im Zeitraum 1998 bis 2000. Als Gesamthöhe der Bäu-

me wurde der mit einem Zollstock gemessene Abstand von der Substratoberfläche bis

zum höchsten noch vitalen Astende definiert. Zur Bestimmung des Stammbasisdurch-

messers wurden je zwei um 90° versetzte Messwerte an einer in etwa 10 cm Stammhöhe

befindlichen, dauerhaft markierten Stelle mit einer Schieblehre gemessen und gemit-

telt. Die Berechnung der Zuwachsraten der Höhen resp. des Stammbasisdurchmessers

erfolgte ausgehend vom Startwert zum Zeitpunkt des Anpflanzens der Bäume (April

1998) bis zum Ende des jeweiligen Untersuchungsjahres.

2.4 Holzanatomie

2.4.1 Jahrringanalyse an Zweigquerschnitten

Die Untersuchungen zur Holzanatomie wurden 1999 – getrennt nach dies- und letztjäh-

rigen Zweigen, an denen zuvor die hydraulische Leitfähigkeit bestimmt worden war –

an je drei Zweigsegmenten pro Baum mit fünf Bäumen pro Variante durchgeführt. Je-

der Schnitt wurde unter dem Mikroskop (Photomikroskop III RS, Carl Zeiss, Oberko-
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chen/Württ., Deutschland) virtuell in vier Sektoren aufgeteilt. Innerhalb dieser Sektoren

wurde an vier nach dem Zufallsprinzip ausgewählten Bereichen die Früh- und Spätholz-

breite mit Hilfe eines Messokulars bestimmt. Die so gewonnenen Daten aller Bereiche

und aller Sektoren wurden gemittelt und zur mittleren Früh- resp. Spätholzbreite pro

Baum zusammengefasst. Zu den Ergebnissen der Untersuchungen der Zweige 2000

sieheBARTELS (2001).

2.4.2 Jahrringanalyse 2001

Im Jahr 2001 wurden den 18 Untersuchungsbäumen je eine Stammbohrprobe in etwa

1,5 m Höhe entnommen und mit einem computerunterstützten Messsystem in der Nie-

dersächsischen Forstlichen Versuchsanstalt in Göttingen analysiert. Bei der Probenah-

me wurde darauf geachtet, möglichst genau entlang des Durchmessers zu bohren, damit

stets zwei Radien pro Baum erfasst werden konnten. Die gemessenen Jahrringbreiten

wurden danach in Früh- und Spätholzanteil unterteilt.

2.5 Chemische Blattanalysen

2.5.1 Kohlenstoff-Isotopen-Verhältnis

Bei der photosynthetischen CO2-Fixierung durch die Ribulose-Bisphosphat-

Carboxylase/oxidase (RubisCo) diskriminiert diese stark gegen das natürlich in

geringen Konzentrationen in der Luft vorhandene13C-Isotop. Unter Trockenstressbe-

dingungen sinkt der CO2-Gehalt im Blatt aufgrund der reduzierten Stomataöffnungs-

weite und die RubisCo diskriminiert weniger stark gegen13C. Dadurch wird vermehrt
13C eingebaut. Eine Änderung des13C/12C-Isotopenverhältnisses kann daher Auf-

schluss über die Langzeit-Wassernutzungseffizienz (long-term water-use efficiency)

geben (FARQUHAR & R ICHARDS 1984; FARQUHAR et al. 1989) und ist somit ein

Maß für das längerfristige Reaktionsverhalten der Pflanze auf Trockenstress (vgl.

ZIEGLER 1995; PICON et al. 1996, 1997). Dasδ13C-Verhältnis wird nach Gleichung

2.16berechnet:

δ13C[‰] =
(

Rs

Rr

− 1
)
· 1000 (2.16)

Rs Isotopen-Verhältnis der Probe

Rr Isotopen-Verhältnis des Referenzstandards
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Die Bestimmung derδ13C-Werte aus den Versuchen mit jungen Eichen erfolgte an

Mischproben aus sechs Blättern pro Baum mit fünf (1999) resp. sechs (2000) Bäu-

men pro Variante. Die Proben wurden in beiden Jahren gegen Ende der Trockenpe-

riode (Ende August) genommen. Im Freilandversuch 2001 wurden Mischproben aus

sechs Blättern je Baum Mitte August geerntet und analysiert. In allen Fällen handelte

es sich um sonnenexponierte Blätter aus dem oberen Kronenbereich. Das Pflanzen-

material für die Bestimmung des Kohlenstoff-Isotopen-Verhältnisses (δ13C) wurde bei

70°C getrocknet und mit der Schwingmühle gemahlen. Danach wurden ca. 1,5 mg je-

der Probe in Reinzinnkapseln eingewogen. Nach jeweils zehn Einwaagen wurden zwei

Blindproben (Acetanilid) mitgemessen. Die Messungen erfolgten im Zentralen Isoto-

penlabor der Universität Göttingen mit einem On-Line-System, bestehend aus einem

NA 1500 C/N Elementar Analyzer (Carlo Erba Strumentazione, Italien), einer Wasser-

falle und einem nachgeschalteten Gas-Isotopen-Massenspektrometer (MAT 251, Fin-

nigan, Bremen, Deutschland). Die Proben wurden im Elementar Analyzer verbrannt,

gaschromatographisch aufgetrennt (vgl. Kapitel2.5.2) und das restliche Wasser durch

eine Wasserfalle entzogen. Ungefähr 1% der jetzt gasförmigen Probe wird nun direkt in

die Ionenquelle des Massenspektrometers geführt und dort gemessen. Die ermittelten

Werte wurden nach der Messung mit Acetanilid als Sekundärstandard auf den interna-

tional gültigen Primärstandard PDB (Peedee Belemnite; Calciumcarbonat) umgerech-

net. Zur Kalibierung und Messtechnik vgl.REINEKING et al.(1993) undLANGEL et al.

(1996).

2.5.2 Stickstoffgehalt und C/N-Verhältnis

Die Bestimmung der Stickstoffkonzentration im Blatt sowie die Berechnung der C/N-

Verhältnisse erfolgte in allen drei Jahren bei Blättern des zweiten Blattaustriebes, an

denen parallel dieδ13C-Werte gemessen wurden. Hierzu wurde ein NA 1500 C/N-

Analyzers der Fa. Carlo Erba Strumentazione, Italien, verwendet. Für die Analyse wur-

den je ca. 2,5 mg Probe in Reinzinnkapseln eingewogen, bei 1020°C mit Sauerstoff

verbrannt, danach Stickoxide bei 650°C zu Stickstoff reduziert und die N2- und CO2-

Peaks gaschromatographisch getrennt. Aus den so ermittelten Flächeneinheiten konnte

über die Flächeneinheiten der Standards (Atropin als C- und N-Standard, CaCO3 als C-

Standard sowie pro Serie eine Leerkapsel als Blindwert) der Stickstoffgehalt errechnet

werden.
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2.5.3 Chlorophyllgehalt

Die Bestimmung der Chlorophyllgehalte (Chla und Chlb) erfolgte bei allen Bäumen

1999 von Juni bis August in ca. zweiwöchentlichem Abstand, 2000 je einmal monatlich

von Juni bis September mittels zerstörungsfreier, kombinierter Rotlicht/IR-Messung

mit einem SPAD-502 Chlorophyll Meter (Minolta Co. Ltd., Japan) an zehn Blättern

pro Baum. Die Kalibrierung der so gewonnenen relativen Chlorophyllgehalte (dimen-

sionslose. SPAD-Werte) wurden anhand einer Eichkurve mit 80 Einzelblättern beider

Arten durchgeführt (Abb.2.3). Dazu wurden bei beiden Arten Anfang August 1999 an

je zehn Blättern pro Variante zuerst die relativen SPAD-Chlorophyllgehalte gemessen,

diese geerntet und im Labor aus dem frischen Blattmaterial das Chlorophyll mittels

N,N-Dimethylformamid (DMF) extrahiert. Dazu wurde pro Blatt eine Blattscheibe von

10 mg Frischgewicht ausgestanzt, mit 2 ml DMF versetzt und die Extinktion bei 647

nm und 664 nm am Durchfluss-Spektrometer (UV-120-002, Shimadzu, Japan) nachein-

ander gemessen. Der Gesamt-Chlorophyllgehalt wurde nach Gleichung2.17durch die

Messung der Absorptionen nachMORAN (1982) bestimmt.

Chltotal = ChlA664 + ChlA647 (2.17)

Aufgrund der geringen Blattanzahl der Bäume wurde auf eine destruktive Metho-

de (z.B. DMF-Extraktion) zur Chlorophyllbestimmung verzichtet. Trotz einiger Ein-

schränkungen bzgl. der Eichgeraden können die gemessenen SPAD-Werte dennoch als

eine gute Grundlage für die Chlorophyllgehalte im Blatt dienen.
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Abb. 2.3: Eichkurve zur Kalibrierung der an Blättern von Q. robur und Q. petraea

gemessenen relativen SPAD-Chlorophyllgehalte mittels Chlorophyll-Extraktion mit

DMF.
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2.5.4 Stärkegehalt

Die Bestimmung des Stärkegehaltes der Holzproben aus dem unteren Stammbereich

der jungen Eichen bzw. der Stammbohrproben der Freilandbäume 2001 umfasste die

jeweils letzten drei Jahrringe. Nach Zerkleinern und Einwiegen der Proben erfolgte der

Aufschluß mit Dimethyl-Sulfoxid und 8-molarer HCl im Wasserbad bei 60°C für 30

Minuten. Danach wurde eine 8-molare NaOH-Lösung zugegeben. Der pH der Probe

wurde mittels Citratpuffer auf pH 4-5 eingestellt. Die Bestimmung der Stärkegehal-

te wurde enzymatisch mit dem UV-Test zur Bestimmung nativer Stärke (Boehringer,

Mannheim, Deutschland) durchgeführt. Stärke wird duch Amyloglucosidase bei pH

4,6 zu D-Glucose gespalten. Diese wird mit Adenosin-Triphosphat unter Bildung von

Adenosin-Diphosphat zu Glucose-6-Phosphat phosphoryliert (Messung der Extinktion

1). Durch Zugabe von Glucose-6-Phosphat-Dehydrogenase wir dieses oxidiert, wobei

reduziertes NADPH entsteht (Messung der Extinktion 2). Diese Menge von NADPH ist

proportional zu der bei der Stärke-Hydrolyse gebildeten Menge an D-Glucose. Die Ex-

tinktionen wurden bei 340 nm am Durchfluss-Spektrometer (UV-120-002, Shimadzu,

Japan) bestimmt.

2.6 Photosynthese 2000

Messungen der Photosynthese erfolgten im Jahr 2000 mit einer LI-6400 Gaswech-

selanlage (LI-COR Inc., Lincoln, NE, USA) einmalig gegen Ende der Trockenperi-

ode (21.08.2000) an allen Varianten beider Arten. In fünf Durchgängen wurde von

10:00 bis 17:00 Uhr jeweils ein Blatt pro Baum bei einer PAR von 1500µE, einem

VPDleaf von 1 bis 1,5 kPa und einer CO2-Konzentration der Umgebungsluft von 370

ppm gemessen. Die Dauer der Einzelmessung, d.h. bis zur Einstellung eines CO2-

Gleichgewichts in der Küvette, betrug ca. 10 Minuten. Aus den Messungen wurde das

Netto-Photosynthesevermögen bei Lichtsättigung Amax sowie die aktuelle Wassernut-

zungseffizienz (WUEa) bestimmt. Die WUEa ist der Quotient aus der CO2-Aufnahme

und der H2O-Abgabe (Gl.2.18), also der gemessenen Amax und der Transpiration. Im

Gegensatz zumδ13C-Wert ist die WUEa daher ein Maß für die kurzzeitige Reaktion

der Pflanze unter Trockenstress (NOBEL, 1999). Da das∆w an allen Zeitpunkten der

Messungen sehr ähnlich war, wurde der Mittelwert der WUEa aus allen Messungen des

Tages berechnet.
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WUE =
JCO2

JH2O

(2.18)

JCO2 Flussrate CO2
JH2O Flussrate H2O

2.7 Statistische Methoden

Mittelwerte und Standardabweichungen sind in den Tabellen und Grafiken angege-

ben. Der Test auf Normalverteilung aller Datensätze wurde mit der UNIVARIATE-

Prozedur (SAS 6.12, SAS Institute, Cary, NC, USA) und der Verteilung der W-Werte

(Signifikanz-Niveau P < 0,1;SHAPIRO & W ILK 1965) durchgeführt. Zur Abschätzung

eines möglichen Effekts von VPD auf die stomatäre Leitfähigkeit wurde in allen Jahren

gsm gegen das VPD aufgetragen und die daraus resultierenden Korrelationskoeffizienten

mittelsχ2-Test (P < 0,05) auf Signifikanz getestet. Dabei wurde weder eine Korrelati-

on zwischen VPD und gsm beim Betrachten sämtlicher Werte noch bei Auftragung pro

Variante gefunden.

Datensätze 1999 und 2000

Im Jahr 1999 waren die Datensätze der Wasserpotentiale, der Blattfläche, der hydrau-

lischen Leitfähigkeit und der Spätholzbreite sowie 2000 die Datensätze der Feinwur-

zelbiomasse, der Blatt/Feinwurzelverhältnisse und die Amax-Werte nicht normal ver-

teilt. Dies gilt auch für die Stärkegehalte in den Jahren 1999 und 2000. Daher wurde

bei diesen Datensätzen zur Bestimmung der Unterschiede zwischen den Varianten der

nicht-parametrische H-Test nach Kruskall & Wallis (cf.SACHS 1984) verwendet. Im

Falle signifikanter H-Werte wurde dann ein paarweiser U-Test nach Wilcoxon, Mann

und Whitney (cf.SACHS 1984) durchgeführt. In allen anderen Fällen waren die Da-

ten normalverteilt und Signifikanzen wurden mit einer ANOVA separat für jeden Mess

termin ermittelt. Eine Ausnahme bildeten die stomatären Leitfähigkeiten (gsm und gs-

Tagesgang), welche zusätzlich mit einer ANOVA mit Messwiederholung getestet wur-

den, um mögliche Einflüsse der beiden Faktoren innerhalb des Jahresverlaufs bzw. des

Tagesgangs zu testen. Im Falle von signifikanten F-Werten wurden die Unterschiede

der Mittelwerte zwischen den Varianten mit dem Tukey-Test auf Signifikanz überprüft.

In diesen Tests (ANOVA, Tukey, H- und U-Test) betrug das Signifikanzniveau P < 0,05.

Mögliche Zusammenhänge zwischen den Faktorenδ13C, gsm, Entlaubung, Trockenheit,
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Amax und C/N im Jahr 2000 wurden mit einer multiplen Regression mit der RSQUARE-

Prozedur (SAS, s.o.) untersucht, wobei R2 das Quadrat des multiplen Korrelationsko-

effizienten zwischen 0 und 1 angibt.

Datensätze 2001

Alle Datensätze 2001, mit Ausnahme der Stärkegehalte, waren normalverteilt. Daher

wurden die Signifikanzen mit einer ANOVA für jeden Meßtermin bestimmt. Nur bei

der stomatären Leitfähigkeit wurde zusätzlich eine ANOVA mit Messwiederholung an-

gewendet. Im Falle signifikanter F-Werte wurden auch hier die Unterschiede der Mittel-

werte zwischen den Varianten mit dem Tukey-Test auf Signifikanz mit P < 0,05 über-

prüft. Die Datensätze des Stärkegehaltes waren nicht normalverteilt. Analog zu den

Daten der Jahre 1999 und 2000 wurde ein Unterschied zwischen den Varianten mit-

tels H-Test überprüft und im Falle signifikanter H-Werte anschließend ein paarweiser

U-Test durchgeführt.
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3 Ergebnisse

3.1 Zeitgleiche Kombination von Entlaubung und

Trockenheit 1999

3.1.1 Wasserhaushaltsparameter 1999

Wasserpotentiale

Als ein Maß für Trockenstress können die gemessenen Predawn-(Ψpd) und nachmit-

täglichen (Ψawp) Wasserpotentiale angesehen werden (Abb.3.1). Das Absinken von

Ψpd der trockengestressten Varianten Dr und DeDr bei beiden Arten von Juli bis Mitte

August deutet auf eine Einschränkung der Wasserversorgung hin.
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Abb. 3.1: Predawn- (Ψpd ) und nachmittägliche (Ψawp ) Wasserpotentiale bei Q. robur

und Q. petraea in der Untersuchungsperiode 1999. Der waagerechte Balken gibt

die Dauer der Trockenperiode an. Signifikante Unterschiede aller trockengestressten

gegenüber allen ausreichend bewässerten Varianten sind mit (*) gekennzeichnet. C,

Kontrolle; De, Entlaubung 1998 und 1999; Dr, Trockenstress 1999; DeDr, Kombinati-

on aus Trockenstress und Entlaubung.
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Zu diesem Zeitpunkt werden bereits die am stärksten negativen Potentiale gemessen.

Bei Q. robur wird ein etwas negativeresΨpd als beiQ. petraeaerreicht, jedoch bleibt

dasΨpd bei dieser Art länger auf einem niedrigen Niveau. Nach Ende der Trockenpe-

riode kommt es zu einer Erholung derΨpd bei den trockengestressten Varianten. Auch

die nachmittäglichen Minima, dieΨawp-Werte, sinken bei den trockengestressten Bäu-

men mit zunehmender Trockenheit ab. Gegen Ende der Trockenperiode Mitte August

werden die am stärksten negativen Potentiale gemessen.

Blattwassergehalt

Die Auftragung der Blattwassergehalte (RWCleaf) gegen die zum gleichen Tageszeit-

punkt gemessenenΨawp-Werte ist in Abb.3.2dargestellt. Entlaubung hat nur beiQ. ro-

bur einen schwachen Effekt auf die Wassergehalte. Diese liegen etwas unter denen der

Kontrollen. Bei Trockenstress kommt es zu einem Absenken der Wasserpotentiale, um

die Wasserversorgung aufrecht zu erhalten. Ein Absenken vonΨawp führt bei Q. ro-

bur zu keinen Änderungen der RWCleaf. Bei Q. petraeahingegen sinken die RWCleaf

gegen Ende der Trockenperiode ab, trotz einer Absenkung derΨawp . Trockenheit in

Kombination mit Entlaubung führt bei beiden Arten trotz eines Absenkens derΨawpzu

verringerten RWCleaf. Bei Q. petraeawerden zudem die geringsten RWCleaf im Ve-

gleich mitQ. roburerreicht.
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Abb. 3.2: Übersicht über die Änderung der Blattwassergehalte (RWCleaf) und der nach-

mittäglichen Wasserpotentiale (Ψawp ) bei Q. robur und Q. petraea 1999. Gefüllte

Symbole geben den Zeitpunkt der Trockenperiode, ungefüllte Symbole die Zeitpunk-

te vor bzw. nach der Trockenperiode an. Varianten siehe Abb. 3.1.
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Maximale stomatäre Leitfähigkeit

Innerhalb der gesamten Untersuchungsperiode ist bei beiden Arten und zu jedem Mess-

termin die gsm der entlaubten Bäume im Vergleich zu den nicht entlaubten Bäumen

signifikant erhöht (Abb.3.3). Der Maximalwert wird am 16.08.1999 bei den entlaubten

De-Bäumen beiQ. robur gemessen. Trockenheit führt bei den Dr- und DeDr-Bäumen

beider Arten zu einer Abnahme der gsm im Vergleich mit den ausreichend bewässerten

Bäumen (C und De).

Abb. 3.3: Maximale stomatäre Leitfähigkeit bei unterschiedlichen Behandlungsvarian-

ten bei Q. robur und Q. petraea 1999. Die Dauer der Trockenperiode ist durch

einen schwarzen Balken markiert. Signifikante Unterschiede zwischen den Varian-

ten sind mit Kleinbuchstaben gekennzeichnet (Kennzeichnungen gelten jeweils für

beide Abbildungen einer Art). Die durch die Faktoren »Entlaubung«, »Trockenheit«

und die Faktorenkombination »Entlaubung × Trockenheit« (E, W, E × W) bedingten

signifikanten Unterschiede für die gesamte Untersuchungsperiode sind in Großbuch-

staben in der separaten Legende, geltend für beide Arten, angegeben. n.s., nicht

signifikant. Varianten s. Abb. 3.1.
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Eine Kombination aus Entlaubung und Trockenstress (DeDr) resultiert bei beiden

Arten in einer deutlich höheren gsm am Anfang und am Ende der Trockenperiode

als Trockenstress allein. Gleichzeitig erreichen oder überschreiten die gsm der DeDr-

Varianten jene der Kontrollbäume. Bei der Dr-Variante vonQ. robur wird bereits An-

fang Juli eine verringerte gsm gemessen, obwohl die wenige Tage zuvor gemessenen

Ψpd noch keine deutliche Absenkung zeigen. Allerdings wird an diesem Tag auch ein

relativ geringer Bodenwassergehalt gemessen.

Tagesgang der stomatären Leitfähigkeit

Nicht nur in den erreichten maximalen gs, sondern auch im Tagesverlauf der stomatären

Leitfähigkeit unterscheiden sich die einzelnen Varianten voneinander. Die Tagesgänge

der stomatären Leitfähigkeit gs, das VPD sowie∆w zur Zeit der Messungen beiQ. ro-

bur undQ. petraeagegen Ende der Trockenperiode (16.08.1999 resp. 23.08.1999) sind

in Abb. 3.4dargestellt.
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Abb. 3.4: Tagesgang der stomatären Leitfähigkeit gs bei Q. robur und Q. petraea so-

wie VPD und ∆w gegen Ende der Trockenperiode im August 1999. Die maximalen

Standardabweichungen sind durch vertikale Linien gekennzeichnet. Die Ergebnis-

se der Varianzanalyse sind in der separaten Legende angegeben (vgl. Abb. 3.3).

Varianten siehe Abb. 3.1.
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Bei Q. robur erreichen alle Varianten den Maximalwert der gs in den frühen Vormit-

tagsstunden, allerdings weisen nur die entlaubten Bäume eine hohe gs bis in die frühen

Nachmittagsstunden, zum Zeitpunkt der Messung vonΨawp, auf. BeiQ. petraeawird

die gsm bei De, Dr und DeDr-Bäumen am frühen Morgen bei relativ niedrigen VPD

beobachtet, während die Kontrollbäume erst gegen Mittag bei höheren VPD ihre maxi-

male gs erreichen. Trockenheit in Kombination mit Entlaubung führt zu einer höheren

gs als der Faktor Trockenheit allein. Auch im Artvergleich ist ein Unterschied feststell-

bar. Unterscheiden sich die gs der DeDr- von den De-Bäumen beiQ. petraeanicht

voneinander, so erreicht die DeDr-Variante beiQ. robur nur noch etwas mehr als die

Hälfte der De-Variante.

Tagestranspirationssumme E d

Die Tagestranspirationssumme (Abb.3.5) ist nach Entlaubung bei beiden Arten erhöht.

Zudem ist ein Artunterschied in der Stärke der Reaktion festzustellen. BeiQ. robur

sind zumindest an zwei Terminen (im August) die Ed signifikant erhöht, während bei

Q. petraeaan allen drei Terminen nur ein Trend zu leicht erhöhten Ed zu beobachten

ist. Als Effekt der Trockenheit kommt es bei beiden Arten zu einer Reduktion der Tran-

spiration bei den trockengestressten (Dr) Bäumen. BeiQ. robur am 16.08.1999 sowie

beiQ. petraeaam 23.08.1999 werden die geringsten Ed erreicht. Zu diesem Zeitpunkt

werden auch die am stärksten negativenΨpd gemessen, d.h. die Trockenheit erreicht an

diesem Termin ihren Höhepunkt. Eine Kombination aus Entlaubung und Trockenstress

resultiert bei beiden Arten in wesentlich höheren Transpirationssummen, vergleichbar

mit denen der Kontrollbäume, als Trockenstress allein. Dabei werden z.T. ähnlich hohe

Ed wie bei den Kontrollen erreicht.
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Abb. 3.5: Berechnete Tagestranspirationssumme bei Q. robur und Q. petraea in

der Untersuchungsperiode 1999. Signifikante Unterschiede sind mit Kleinbuchsta-

ben gekennzeichnet. Starker Trockenstress herrschte am 16.08.1999 (Q. robur ) so-

wie am 23.08.1999 (Q. petraea). Varianten siehe Abb. 3.1.

Hydraulische Leitfähigkeit Boden-Blatt

Abbildung3.6zeigt die berechneten hydraulischen Leitfähigkeiten auf der Fließstrecke

Boden-Blatt (gsl). Eine Einschränkung der Aussagekraft kann durch die verwendeten

Ψawp-Werte gegeben sein, welche aufgrund der bei den trockengestressten Varianten

früher aufgetretenen maximalen Leitfähigkeiten nicht unbedingt die maximal erreich-

ten Potentiale darstellen. Trotz dieser Einschränkung werden deutliche Reaktionen be-

obachtet. Nach Entlaubung kommt es beiQ. robur allenfalls im Juli zu einer leicht

verringerten gsl bei den entlaubten Bäumen, nicht aber im August. Im Gegensatz dazu
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ist die gsl bei Q. petraeaim Juli wie auch im August stark reduziert. Am Ende der

Trockenperiode im August sinken die gsl bei den trockengestressten Varianten (Dr und

DeDr) bei beiden Arten ab. BeiQ. robur erreicht die gsl dieser Bäume nur noch rund

ein Viertel der ausreichend bewässerten Varianten. Nur beiQ. petraeaführt die Kom-

bination von Entlaubung und Trockenheit zu einer noch stärkeren Reduktion der gsl als

Trockenstress allein. Die gsl der DeDr-Bäume beträgt daher am 23.08.1999 nur noch

ein Sechstel der Kontrolle.
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Abb. 3.6: Hydraulische Leitfähigkeit auf der Fließstrecke Boden-Blatt bei unterschied-

lichen Behandlungsvarianten bei Q. robur und Q. petraea am Anfang und gegen

Ende der Trockenperiode 1999. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten

innerhalb eines Messtermines sind mit Kleinbuchstaben gekennzeichnet. Varianten

siehe Abb. 3.1.

Druck-Volumen-Kurve

Die Ergebnisse der P/V-Kurven vor und nach Trockenstress (Juni resp. September)

sind in Abb.3.7 dargestellt. Der Elastizitätsmodulε ist bei beiden Arten zumindest

im Trend bei den entlaubten Bäumen (De und DeDr) erhöht, d.h. die Zellwandelastizi-

tät ist nach Entlaubung verringert. Gleichzeitig weisen diese Varianten auch im Trend

höhere RWCsp-Werte auf. Bei den osmotischen Potentialen führt Entlaubung zumindest

im Juni beiΠ0 zu signifikant positiveren Werten bei beiden Arten.

33



Quercus petraea

4

8

12

16

20
ε

Quercus robur
*

(M
P

a)

-3

-2

30
*

-3

-2

C De Dr DeDr

* * *

C De Dr DeDr

*

40

50

60

70

*
* *

(M
P

a)
Π

0
Π

p
(M

P
a)

R
W

C
(%

)
sp

Juni September
E W E×W E W E×W
ns ns ns ns ns ns
ns ns ns * ns ns
* ns ns ns ns ns
ns ns ns * ns ns

ns * ns ns ns ns
ns * * ns ns *
* ns ns * ns ns
ns ns ns ns ns ns

Q. robur

Q. petraea

RWCsp

Πp

ε

Π0

RWCsp

Πp

ε

Π0

Abb. 3.7: Elastizitätsmodul (ε), relativer symplastischer Wassergehalt am Turgornull-

punkt (RWCsp) und die osmotischen Potentiale am Turgornullpunkt (ΠP) und bei

Wassersättigung (Π0), gemessen bei unterschiedlichen Behandlungsvarianten bei

Q. robur und Q. petraea vor (Juni, gefüllte Symbole) und nach (September, offene

Symbole) der Trockenperiode 1999. Signifikante Unterschiede zwischen den Mess-

terminen sind mit (*) gekennzeichnet. Die Ergebnisse der Varianzanalyse sind in der

separaten Legende angegeben (vgl. Abb. 3.3). Varianten siehe Abb. 3.1.

Trockenheit hat im Gegensatz zum Faktor Entlaubung keinen Einfluss auf die gemes-

senen Parameter. Im Jahresverlauf kommt es beiQ. roburzu einer Abnahme desε bei

den trockengestressten Bäumem sowie bei allen Varianten mit Ausnahme der Kontrolle

zu einer Absenkung beiΠp. Bei Q. petraeasinken die RWCsp bei den De- und Dr-

Bäumen, während es nur bei den beiden entlaubten Varianten zu einer Abnahme derΠp

kommt. Das Ergebnis der Änderung der Osmotikagehalte im Jahresverlauf zeigt Tab.

3.1. Bei beiden Arten kommt es, nur mit Ausnahme der De-Bäume, zu einer Zunahme

an osmotisch wirksamen Substanzen, d.h. einem Quotienten kleiner Null.
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Tab. 3.1: Änderungen der Osmotikagehalte bei Q. robur und Q. petraea zwischen

Juni (vor Trockenstress) und September (nach Trockenstress) 1999. Werte sind als

Quotient der Π0*RWCs-Werte von Juni und September angegeben (Mittelwerte und

Standardabweichungen). Varianten siehe Abb. 3.1.

C De Dr DeDr

Q. robur 0,8± 0,1 0,9± 0,3 0,8± 0,1 0,7± 0,1

Q. petraea 0,8± 0,1 0,8± 0,3 0,4± 0,4 0,8± 0,1

Hydraulische Leitfähigkeit

Hydraulische Leitfähigkeit vorjähriger Zweigabschnitte 1999
Die hydraulischen Leitfähigkeiten der vorjährigen Zweigabschnitte von am Ende der

Trockenperiode 1999 gemessenen Zweigen sind in Tab.3.2 aufgeführt. Signifikante

Unterschiede gibt es nur in den aktuellen Leitfähigkeiten beiQ. robur. Entlaubte Bäume

(De) weisen eine fünffach höhere aktuelle Leitfähigkeit gegenüber der Kontrolle auf,

aber auch bei den Dr- und den DeDr-Bäumen zeigt sich eine deutliche Erhöhung um

das Doppelte bzw. Vierfache der Kontrolle. Damit erreichen auch die DeDr-Bäume

ähnlich hohe Werte wie die nur entlaubten Bäume. Signifikante Unterschiede in dem

berechneten Verlust an Leitfähigkeit zwischen den Varianten werden bei keiner Art

festgestellt.

Hydraulische Leitfähigkeit diesjähriger Zweigabschnitte 1999
Die aktuelle hydraulische Leitfähigkeit (Tab.3.2) der diesjährigen Zweigabschnitte bei

entlaubten Bäumen beiQ. robur ist um das Zweifache gegenüber der Kontrolle erhöht.

Bei Q. petraeahingegen sind die aktuellen Leitfähigkeiten der entlaubten, trocken-

gestressten sowie der entlaubten und trockengestressten Bäume gegenüber der Kon-

trolle erniedrigt. Die maximale hydraulische Leitfähigkeit bei beiden Arten wird durch

Entlaubung oder Trockenstress nicht beeinflußt. Dies gilt tendenziell auch für den be-

rechneten Verlust an Leitfähigkeit. Wie bereits bei den vorjährigen Zweigen gezeigt,

unterscheiden sich die Varianten nicht signifikant voneinander, jedoch überschreitet nur

die DeDr-Variante beiQ. petraeamit im Mittel 64% Verlust an Leitfähigkeit den kri-

tischen Cavitationsschwellenwert von 50% nachCOCHARD et al.(1992). Im Vergleich
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Tab. 3.2: Aktuelle und maximale hydraulische Leitfähigkeit sowie der Verlust an Leit-

fähigkeit (LFakt, LFmax und % Verlust) diesjähriger und vorjähriger Zweigabschnitte

bei Q. robur und Q. petraea, gemessen am Ende der Vegetationsperiode 1999.

(Mittelwerte und Standardabweichungen. Angabe der Leitfähigkeiten in g H2O h-1

kPa-1). Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Kleinbuchstaben

gekennzeichnet. Varianten siehe Abb. 3.1.

Variante LF akt LFmax % Verlust

Diesjährige Zweigabschnitte

Q. robur

C 0,03± 0,02 a 0,10± 0,08 a 45,9± 27,7

De 0,06± 0,04 b 0,14± 0,08 ab 49,3± 31,9

Dr 0,03± 0,01 a 0,05± 0,01 ac 32,9± 5,4

DeDr 0,05± 0,06 a 0,07± 0,08 ad 46,5± 26,7

Q. petraea

C 0,09± 0,08 a 0,09± 0,07 28,5± 22,4

De 0,03± 0,02 b 0,06± 0,03 44,9± 20,0

Dr 0,03± 0,01 b 0,05± 0,03 46,3± 24,8

DeDr 0,03± 0,02 b 0,12± 0,12 64,2± 27,3

Vorjährige Zweigabschnitte

Q. robur

C 0,02± 0,01 a 0,06± 0,04 57,4± 33,1

De 0,09± 0,09 b 0,15± 0,11 39,8± 21,8

Dr 0,05± 0,06 c 0,14± 0,11 64,1± 29,5

DeDr 0,07± 0,06 d 0,13± 0,08 44,9± 22,3

Q. petraea

C 0,11± 0,17 0,25± 0,22 66,4± 29,0

De 0,04± 0,03 0,17± 0,09 70,1± 18,6

Dr 0,10± 0,19 0,24± 0,25 67,4± 30,5

DeDr 0,11± 0,09 0,24± 0,22 52,4± 23,8
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der hydraulischen Leitfähigkeiten zwischen dies- und vorjährigen Zweigen weisen die

vorjährigen Zweigabschnitte trotz erhöhter maximaler Leitfähigkeiten (insbesondere

bei Q. petraea) bei fast allen Varianten eine deutliche Erhöhung des Verlustes an Leit-

fähigkeit auf. Ältere Xylemgefäße sind demnach bereits nach einem Jahr wesentlich

stärker embolisiert und stehen nur begrenzt als Reserve zu Verfügung.

3.1.2 Ober- und unterirdische Biomasse 1999

Blattfläche und spezifische Blattfläche

Die Gesamt-Blattflächen sowie die spezifische Blattfläche (SLA, berechnet aus dem

Quotienten von Blattfläche zu Blattbiomasse) gegen Ende der Vegetationsperiode 1999

zeigt Abb.3.8. Nach Entlaubung werden im zweiten Blattaustrieb bei beiden Arten

wesentlich geringere Gesamt-Blattflächen (De und DeDr-Bäume) gebildet, obwohl die

Krone vollständig wiederhergestellt ist. Gleichzeitig ist die SLA der entlaubten Vari-

anten reduziert, d.h. bei gleicher Blattfläche werden im zweiten Blattaustrieb nach der

Entlaubung schwerere Blätter gebildet.
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Abb. 3.8: Gesamt-Blattfläche (Säulen) und spezifische Blattfläche (SLA, gefüllte Qua-

drate) bei unterschiedlichen Behandlungsvarianten bei Q. robur und Q. petraea im

Jahr 1999. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Buchstaben

gekennzeichnet. Varianten siehe Abb. 3.1.
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Dies ist vor allem bei der noch folgenden Betrachtung der C/N-Verhälnisse und Chloro-

phyllgehalte von Bedeutung. Nicht nur auf Baumniveau, sondern auch bei der Betrach-

tung der einzelnen Blätter werden entlaubungsbedingte Unterschiede in der Blattmor-

phologie deutlich. Bereits nach einmaliger Entlaubung im Sommer 1998 wie auch nach

zweimaliger Entlaubung 1999 wurden festere und kleinere Blätter bei den entlaubten

Bäumen beobachtet.

Blatt- und Wurzelbiomasse und Blatt/Feinwurzelverhältnis

Entlaubung führt bei den entlaubten Bäumen (De und DeDr) beider Arten nach Wieder-

belaubung neben einer Reduktion der Gesamt-Blattfläche auch zu einer um mindestens

50% verringerten Blattbiomasse am Ende der Vegetationsperiode (Abb.3.9). Zusätz-

lich weisen auch die trockengestressten Dr-Bäume beiQ. petraeaeine Reduktion ihrer

Blattbiomasse am Ende der Vegetationsperiode auf. Eine Kombination aus Entlaubung

und Trockenstress (DeDr) führt ausschließlich beiQ. petraeazur stärksten Reduktion

der Blattbiomasse.
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Abb. 3.9: Blatt- und Feinwurzelbiomasse (ungefüllte und gefüllte Säulen) sowie das

trockengewichtsbezogene Blatt/Feinwurzelverhältnis (gefüllte Quadrate) bei unter-

schiedlichen Behandlungsvarianten bei Q. robur und Q. petraea im Jahr 1999. Si-

gnifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Buchstaben gekennzeich-

net. Varianten siehe Abb. 3.1.
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Hierin zeigt sich ein deutlicher Artunterschied in der Reaktion auf die Trockenheit;

Q. petraeareagiert wesentlich empfindlicher. Bei den Feinwurzelbiomassen zeigt sich

bei beiden Arten nach Entlaubung eine deutliche Verringerung um mehr als 50% gegen-

über der Kontrolle. Im Gegensatz dazu hat Trockenheit keinen starken Einfluss auf die

Feinwurzelmassen. Allerdings gibt es bei den trockengestressten Bäumen beiQ. ro-

bur eine Tendenz zu einer erhöhten Feinwurzelmasse verglichen mit den Kontrollbäu-

men. Eine Kombination beider Faktoren bewirkt keine Veränderung in den Feinwur-

zelbiomassen. Da bei beiden entlaubten Varianten (De und DeDr) sowohl eine ober-

als auch eine unterirdische Reduktion der Biomassen stattfindet, bleibt nach Entlau-

bung das Blatt/Feinwurzelverhältnis konstant. Im Gegensatz dazu verschiebt sich das

Blatt/Feinwurzelverhältnis bei den trockengestressten (Dr und DeDr) Bäumen signifi-

kant zu niedrigeren Werten im Vergleich zu den ausreichend bewässerten Bäumen, d.h.

pro Einheit Blattbiomasse stehen mehr Feinwurzeln zu Verfügung.

Höhen- und Stammbasis-Zuwachs

Bei beiden Arten zeigt sich nach Entlaubung eine Reduktion in den Stammbasiszu-

wächsen (Abb.3.10) bezüglich des Anfangswertes zu Versuchsbeginn im Frühjar 1998.

Die Höhenzuwächse bei den entlaubten Varianten sind beiQ. robur signifikant ver-

ringert (Abb.3.10), und auch beiQ. petraealiegen sie nur knapp über dem Signifi-

kanzniveau. Bei beiden Arten hat weder Trockenstress allein noch in Kombination mit

Entlaubung einen Einfluss auf den Stammbasis- oder Höhenzuwachs.
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Abb. 3.10: Höhenzuwachs (graue Säulen) und Zunahme des Stammbasisdurchmes-

sers (schwarze Säulen) bei unterschiedlichen Behandlungsvarianten bei Q. robur

und Q. petraea im Jahr 1999. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten

sind mit Klein- bzw. Großbuchstaben gekennzeichnet. Varianten siehe Abb. 3.1.
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3.1.3 Blatt- und Stamminhaltsstoffe 1999

Kohlenstoff-Isotopenverhältnis

Die Kohlenstoff-Isotopen-Verhältnisse in den Ende August geernteten Blättern (δ13C,

Abb. 3.11) zeigen auch nach längerer Trockenperiode keine signifikanten Verände-

rungen zu positiveren Werten als ein Maß für eine höhere Wassernutzungseffizi-

enz. Auffällig bleiben jedoch die leicht positiverenδ13C-Werten bei den De-, Dr-,

und vor allem den DeDr-Bäumen beiQ. robur. Bei dieser Art wurden Mitte August

auch die am stärksten negativen Predawn-Wasserpotentiale sowie die höchsten Tages-

Transpirationssummen gemessen. Aufgrund der hohen Standardabweichung der Kon-

trollbäume lässt sich eine Einschränkung des Wasserhaushaltes, einhergehend mit ver-

mehrter Fixierung von13C, bei den übrigen Varianten nicht mit Sicherheit belegen.
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Abb. 3.11: Kohlenstoff-Isotopenverhältnis δ13C in Blättern des zweiten Blattaustriebes

bei unterschiedlichen Behandlungsvarianten bei Q. robur und Q. petraea Ende

August 1999. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Kleinbuch-

staben gekennzeichnet. Varianten siehe Abb. 3.1.

N-Gehalt und C/N-Verhältnis

Die N-Konzentration und das C/N-Verhälnis in Blättern des zweiten Blattaustriebes

(Abb.3.12) zeigen einen deutlichen Entlaubungseffekt bei den De- und DeDr-Bäumen.

Beide entlaubten Varianten weisen doppelt so hohe N-Konzentrationen in den Blät-

tern im Vergleich zu den nicht entlaubten Varianten auf. Dies führt zu einer Verrin-

gerung des C/N-Verhältnisses, d.h. bei gleicher Menge an Kohlenstoff im Blatt wird

die Menge an Stickstoff in den Blättern des zweiten Blattaustriebes bei den entlaubten

Bäumen erhöht. Trockenheit wirkt sich weder auf die N-Konzentration noch auf das

C/N-Verhältnis aus.

40



0

10

20

30

C De Dr DeDr

C
/N

-V
er

hä
ltn

is

C De Dr DeDr

a b a b
0

0,1

0,2

0,3

0,4

N
-G

eh
al

t(
m

g
cm

-2
)

Quercus robur Quercus petraea
a b a b a b a b

a b a b

Abb. 3.12: N-Gehalt und C/N-Verhältnis in Blättern des zweiten Blattaustriebes bei

unterschiedlichen Behandlungsvarianten bei Q. robur und Q. petraea Ende August

1999. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Kleinbuchstaben

gekennzeichnet. Varianten siehe Abb. 3.1.

Chlorophyllgehalt

Die gemessenen Blatt-Chlorophyllgehalte (Abb.3.13) weisen einen Effekt der Entlau-

bung auf. BeiQ. robur ist an allen fünf Messterminen der Chlorophyllgehalt bei beiden

entlaubten Varianten (De und DeDr) erhöht. BeiQ. petraeawird diese Erhöhung bei

den De- und DeDr-Bäumen erstmalig Ende Juli belegt. Danach verbleiben die Chlo-

rophyllgehalte in den Blättern der entlaubten Bäume bis zum Ende der Vegetationspe-

riode auf dem erhöhten Niveau. Neben der Zunahme des Chlorophyllgehaltes bei den

entlaubten Varianten wird gleichzeitig auch ein erhöhter Stickstoffgehalt im Blatt bei

einer verringerten spezifischen Blattfläche beobachtet.
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Abb. 3.13: Blatt-Chlorophyllgehalt bei unterschiedlichen Behandlungsvarianten bei

Q. robur und Q. petraea in der Vegetationsperiode 1999. Signifikante Unterschiede

zwischen den Varianten sind mit Kleinbuchstaben gekennzeichnet. Varianten siehe

Abb. 3.1.

Stärkegehalt im Spross

Die am Ende der Vegetationsperiode 1999 bestimmten Stärkegehalte im Stamm zeigen

eine uneinheitliche Reaktion auf den Faktor Entlaubung bei beiden Arten (Abb.3.14).

Während beiQ. robur die Entlaubung zu einer Zunahme des Stärkegehaltes der De-

Variante gegenüber den beiden nicht entlaubten Varianten führt, weist beiQ. petraea

nur die DeDr-Variante einen höheren Stärkegehalt gegenüber den nicht entlaubten Bäu-

men (C und De) auf. Zusammenfassend lässt sich feststellen, dass Entlaubung nicht zu

einer Reduktion des Gesamtstärkegehaltes im Holz führt. Auch Trockenheit beeinflusst

die Stärkegehalte nicht.
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Abb. 3.14: Stärkegehalt von Stamm-Holzproben bei unterschiedlichen Behandlungs-

varianten bei Q. robur und Q. petraea am Ende der Vegetationsperiode 1999. Die

einzelnen Holzproben umfassen die letzten drei Jahrringe, d.h. die Jahre 1997 bis

1999. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Kleinbuchstaben

gekennzeichnet. Varianten siehe Abb. 3.1.

3.1.4 Früh- und Spätholzbreiten der Zweige 1999

Die Ergebnisse der Untersuchung der Jahrringbreiten von im September 1999 geern-

teten Zweigen, an denen zuvor die hydraulische Leitfähigkeit gemessen wurde, zeigt

Tabelle3.3. Die Proben umfassen jeweils die Jahrringe der letzten zwei Jahre, welche

in Früh- und Spätholz unterschieden werden.

Frühholzbreite
Unterschiede zwischen den Varianten werden in den einzelnen Jahren bei keiner Art

festgestellt. Auffallend ist jedoch, dass die DeDr-Bäume beiQ. robur etwas geringere

Frühholzbreiten im Jahr 1999 im Vergleich zum Vorjahr (nur Entlaubung) aufweisen,

obwohl zum Zeitpunkt der Frühholzbildung noch kein Trockenstress als zusätzlicher

Faktor wirksam war. Im Vergleich der Frühholzbreiten 1998 und 1999 sind mit Ausnah-

me der DeDr-Variante beiQ. robur bei beiden Arten keine signifikanten Unterschiede

festzustellen.
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Tab. 3.3: Früh- und Spätholzbreite (mm) nach einmaliger (1998) und zweimaliger

(1999) Entlaubung von Ende 1999 geernteten Zweigen bei Q. robur und Q. pe-

traea. Trockenstress als Faktor wurde nur im Jahr 1999 appliziert. Mittelwerte und

Standardabweichungen. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit

Kleinbuchstaben, Unterschiede zwischen den beiden Jahren sind mit *** gekenn-

zeichnet. FH, Frühholz; SH, Spätholz. Varianten siehe Abb. 3.1.

Variante FH 1998 FH 1999 1998/1999

Q. robur

C 0,14± 0,05 0,10± 0,03

De 0,13± 0,03 0,15± 0,08

Dr 0,17± 0,06 0,14± 0,06

DeDr 0,19± 0,02 0,14± 0,02 ***

Q. petraea

C 0,13± 0,07 0,10± 0,02

De 0,17± 0,05 0,18± 0,03

Dr 0,19± 0,05 0,17± 0,03

DeDr 0,18± 0,03 0,18± 0,03

Variante SH 1998 SH 1999 1998/1999

Q. robur

C 0,18± 0,03 0,20± 0,04 a

De 0,16± 0,07 0,11± 0,04 ab

Dr 0,18± 0,05 0,15± 0,05 ab

DeDr 0,15± 0,04 0,08± 0,01 b

Q. petraea

C 0,13± 0,02 0,10± 0,02

De 0,20± 0,05 0,09± 0,03 ***

Dr 0,19± 0,05 0,14± 0,07

DeDr 0,25± 0,08 0,11± 0,02 ***

44



Spätholzbreite
Nach zweimaliger Entlaubung (1999) sind beiQ. roburdie Spätholzbreiten der DeDr-

Bäume gegenüber den Kontrollbäumen verringert (Tabelle3.3). Zudem zeigt sich auch

bei den De-Bäumen ein Trend zur Reduktion gegenüber der Kontrolle. Beim Vergleich

der Spätholzbreiten zwischen den Jahren 1998 und 1999 gibt es keinen signifikanten

Unterschied. Allerdings ist bei beiden entlaubten Varianten eine leichte Abnahme der

Spätholzbreiten 1999 gegenüber dem Vorjahr zu sehen. BeiQ. petraeaist weder 1998

noch 1999 ein Unterschied zwischen den Varianten zu beobachten (Tabelle3.3). Auf-

fällig ist bei dieser Art allerdings der Vergleich zwischen dies- und vorjährigen Spät-

holzbreiten. Nach zweimaliger Entlaubung sind die Spätholzbreiten bei den De- und

DeDr-Bäumen gegenüber dem Vorjahr signifikant um fast die Hälfte reduziert. Im Art-

vergleich unterscheiden sich hierQ. roburundQ. petraeavoneinander. Nur beiQ. pe-

traeasind die Spätholzbreiten nach zweimaliger Entlaubung signifikant reduziert, wäh-

rend beiQ. roburnur ein leichter Rückgang festzustellen ist. Im Gegensatz zum Faktor

Entlaubung hat Trockenheit allein keinen Einfluss auf die Bildung des Früh- oder Spät-

holzes.
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3.2 Zeitversetzte Kombination von Entlaubung und

Trockenheit 2000

3.2.1 Wasserhaushaltsparameter 2000

Wasserpotential

Im Jahresverlauf 2000 zeigt sich bei beiden Arten ein Effekt der Trockenheit in zuneh-

mend negativerenΨpd (Abb.3.15). Ab Ende Juni (29.06.2000, Tag 180) sind dieΨpd der

trockengestressten Bäume bei beiden Arten (mit einer Ausnahme am 15.08.2000) si-

gnifikant gegenüber den ausreichend bewässerten Bäumen erniedrigt. Bereits Ende Juli

(29.07.2000, Tag 210) werden bei den trockengestressten Varianten beider Arten die am

stärksten negativenΨpd gemessen. Im Vergleich mit 1999 werden 2000 stärker negati-

ve Ψpd gemessen, daher kann von einer stärkeren Beanspruchung des Wasserhaushalts

ausgegangen werden.
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Abb. 3.15: Predawn- (Ψpd ) und nachmittägliche (Ψawp ) Wasserpotentiale bei Q. robur

und Q. petraea in der Untersuchungsperiode 2000. Der waagerechte Balken gibt

die Dauer der Trockenperiode an. Signifikante Unterschiede aller trockengestressten

gegenüber allen ausreichend bewässerten Varianten sind mit (*) gekennzeichnet. C,

Kontrolle; De, Entlaubung in den Jahren 1998 und 1999; Dr, Trockenstress 2000;

DeDr, Kombination aus Trockenstress und Entlaubung.
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Trockenstress führt bei denΨawp , anders als 1999, nur an je einem Termin pro Art zu

einer signifikanten Abnahme. Dies ist am 15.08.2000 beiQ. roburund am 29.07.2000

beiQ. petraeader Fall. Entlaubung hatte während der gesamten Untersuchungsperiode

2000, wie bereits 1999, keinen signifikanten Einfluß auf die Wasserpotentiale.
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Abb. 3.16: Übersicht über die Änderung der Blattwassergehalte und der nachmittägli-

chen Wasserpotentiale (Ψawp ) bei Q. robur und Q. petraea in der Untersuchungs-

periode 2000. Gefüllte Symbole geben den Zeitpunkt der Trockenperiode, ungefüllte

Symbole die Zeitpunkte vor der Trockenperiode an. Varianten siehe Abb. 3.15.

Im Gegensatz zu 1999, als die De-Varianten einen bis um ca. 5% verringerten rela-

tiven Blattwassergehalt (RWCleaf) gegenüber der Kontrolle aufwiesen, unterscheiden

sich die RWCleaf der C- und De-Varianten beiQ. robur nicht mehr voneinander und

liegen mit 85% auf dem Niveau der entlaubten Bäume 1999 (Abb.3.16). Gleichzeitig

sind dieΨawpgegenüber 1999 um das Zweifache verringert. Eine starke Absenkung von

Ψawpzur Aufrechterhaltung des RWCleaf bei Trockenheit ist vor allem bei den DeDr-

Bäumen festzustellen, während die Dr-Variante bei vergleichbaren RWC-Werten ein

ähnlichesΨawpwie die beiden ausreichend bewässerten Varianten (C und De) aufweist.

Im Gegensatz zu 1999 findet nur bei DeDr eine Aufrechterhaltung des RWCleaf unter

Absenkung derΨawpstatt. Bei den De- und C-Varianten beider Arten werden, bei ähnli-
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chen Blattwassergehalten wie 1999, im Jahr 2000 stärker negativeΨawpgemessen. Bei

Q. petraeafindet nur bei den Dr-Bäumen eine Absenkung derΨawpals Reaktion auf

Trockenstress statt, nicht aber bei den DeDr-Bäumen. Trotz der erfolgten Absenkung

verringern sich die RWCleaf jedoch noch bei den Dr-Bäumen. Hier werden sowohl die

niedrigsten RWCleaf als auch die am stärksten negativenΨawpgemessen.

Maximale stomatäre Leitfähigkeit

Die maximale stomatäre Leitfähigkeit (gsm) im Jahr 2000 ist in Abb.3.17dargestellt.

Dabei zeigt sich, dass die gsm bei den entlaubten Bäumen beider Arten nicht mehr ge-

genüber der Kontrolle erhöht ist.
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Abb. 3.17: Maximale stomatäre Leitfähigkeit bei Q. robur und Q. petraea bei unter-

schiedlichen Behandlungsvarianten 2000. Die Dauer der Trockenperiode ist durch

einen schwarzen Balken markiert. Signifikante Unterschiede zwischen den Varian-

ten sind mit Kleinbuchstaben gekennzeichnet (Kennzeichnung jeweils für beide Ab-

bildungen einer Art). Die durch die Faktoren »Entlaubung«, »Trockenheit« und die

Faktorenkombination »Entlaubung × Trockenheit« (E, W, E × W) bedingten signifi-

kanten Unterschiede für die gesamte Untersuchungsperiode sind in Großbuchsta-

ben in der separaten Legende, geltend für beide Arten, angegeben. n.s., nicht signi-

fikant. Varianten siehe Abb. 3.15.
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Eine Ausnahme bildet nur die De-Variante beiQ. petraeaim Juni, bei der die gsm

verglichen mit der Kontrolle noch um 15% erhöht ist. Die DeDr-Bäume vonQ. pe-

traea weisen nur im Juni eine verringere gsm auf, obwohl zu diesem Zeitpunkt noch

kein Trockenstress appliziert wurde. Vergleicht man die gesamte Untersuchungsperi-

ode 2000 mit den Ergebnissen von 1999, so kommt es bei den trockengestressten Vari-

anten (Dr und DeDr) beider Arten 2000 zu einer starken Reduktion der gsm (Abb.3.17).

Entlaubungsbedingte Unterschiede zwischen diesen beiden Varianten zeigen sich im

Gegensatz zu 1999 nicht mehr. Im Jahresverlauf hat nur der Faktor Trockenheit signifi-

kante Auswirkungen auf die gsm bei beiden Arten.

Tagesgang der stomatären Leitfähigkeit

Im Gegensatz zu 1999 hat der Faktor Entlaubung keinen signifikanten Einfluss mehr

auf die stomatäre Leitfähigkeit (Abb.3.18). Leichte Unterschiede im Kurvenverlauf

der gs sind jedoch noch ersichtlich. BeiQ. robur erreichen die De-Bäume erst gegen

Mittag eine leicht höhere gs im Vergleich zur Kontrolle und bleiben auch im weiteren

Tagesverlauf etwas weiter geöffnet.
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Abb. 3.18: Tagesgang der stomatären Leitfähigkeit gs bei Q. robur und Q. petraea

sowie VPD und ∆w während der Trockenperiode am 01.08.2000. Die maximalen

Standardabweichungen sind durch vertikale Linien gekennzeichnet. Die Ergebnis-

se der Varianzanalyse sind in der separaten Legende angegeben (vgl. Abb. 3.17).

Varianten siehe Abb. 3.15.
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Zwischen den trockengestressten Varianten Dr und DeDr zeigen sich hingegen kei-

ne Unterschiede. BeiQ. petraeaist die gs der entlaubten Bäume im Gegensatz zu

Q. robur und den Befunden von 1999 deutlich verringert gegenüber der Kontrolle.

Die DeDr-Bäume unterscheiden sich in ihren Leitfähigkeiten nur wenig von den nur

trockengestressten (Dr) Bäumen. Hingegen führt Trockenheit als einziger signifikanter

Faktor bei beiden Arten zu einer starken Reduktion der stomatären Leitfähigkeit der

Dr- und DeDr-Bäume.

Tagestranspirationssumme E d

Abbildung3.19zeigt die Tagestranspirationssummen im Untersuchungsjahr 2000.

0

10

20

30

40

50

60

E
d

(m
ol

)
d

m
-1

-2

Quercus robur Quercus petraea

1.8.00

0

10

20

30

40

50
14.8.00

a

b

a

b

a

b

a

b

0

10

20

30

40

50

C De Dr DeDr

24.8.00

a

b

a

b

C De Dr DeDr

1.8.00

24.8.00

14.8.00

a

b

a
b

a a

b

b

b

a
a

b

Abb. 3.19: Berechnete Tagestranspirationssumme bei Q. robur und Q. petraea in

der Untersuchungsperiode 2000. Trockenstress herrschte an allen drei Terminen.

Signifikante Unterschiede sind mit Kleinbuchstaben gekennzeichnet. Varianten siehe

Abb. 3.15.
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Die Tagestranspirationssumme ist bei beiden Arten während der Trockenperiode 2000

an allen Terminen bei den Dr- und DeDr-Varianten stark reduziert. Dies liegt vor allem

an den reduzierten gs-Werten bis hin zu Stomataschluss Anfang August, dem Zeitpunkt

der am stärksten negativen Predawn-Wasserpotentiale. Trockenstress führt also zu einer

Einschränkung der Tagestranspirationssummen bei beiden Arten an allen drei Termi-

nen. Auffällig blieb ein leichter (allerdings nicht signifikanter) Trend zu einer erhöhten

Ed bei den De- und DeDr-Bäumen im Vergleich zu den nicht entlaubten Varianten C

und Dr an allen drei Terminen beiQ.robur. FürQ. petraeatrifft ein Trend zu höheren

Ed-Werten bei DeDr gegenüber Dr an zwei Terminen (01.08.2000 und 24.08.2000) zu.

Hydraulische Leitfähigkeit Boden-Blatt

Abbildung 3.20 zeigt die berechnete hydraulische Leitfähigkeit auf der Fließstrecke

Boden-Blatt (gsl) während der Vegetationsperiode 2000. Vor Beginn der Trockenperi-

ode Ende Juni unterscheiden sich die Varianten beiQ. robur nicht voneinander. Im

Gegensatz dazu ist beiQ. petraeazu diesem Zeitpunkt bei beiden entlaubten Varianten

(De und DeDr) eine Reduktion der hydraulischen Leitfähigkeit zu beobachten, wie dies

auch an den beiden Terminen innerhalb der Untersuchungsperiode 1999 der Fall war.

Trockenstress führt bei beiden Arten zu einer Reduktion der gsl von bis zu 50% bei

den Dr- und DeDr-Bäumen verglichen mit den ausreichend bewässerten Bäumen. Am

01.08.2000 ist die gsl bei den trockengestressten Varianten Dr und DeDr bei beiden Ar-

ten am stärksten reduziert. An diesem Termin erreichten auch die Ed sowie dieΨpd der

trockengestressten Bäume ihre Minimalwerte. Der Effekt der Entlaubung zeigt sich un-

einheitlich. BeiQ. robur erreichen die De-Bäume zum Teil höhere, aber mindestens

ähnlich hohe gsl wie die Kontrollen, während beiQ. petraeadie gsl bei den De-Bäumen

im Vergleich mit der Kontrolle sogar teilweise verringert ist.
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Abb. 3.20: Hydraulische Leitfähigkeit auf der Fließstrecke Boden-Blatt bei unterschied-

lichen Behandlungsvarianten bei Q. robur und Q. petraea während der Untersu-

chungsperiode 2000. Zur Verbesserung der Übersichtlichkeit wechselt die Skalie-

rung der Ordinate nach der ersten Messperiode im Juni (vor Beginn der Trockenperi-

ode). Signifikante Unterschiede sind mit Kleinbuchstaben gekennzeichnet. Varianten

siehe Abb. 3.15.
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Druck-Volumen-Kurve

Die Ergebnisse der P/V-Kurven vor und nach Trockenstress sind in Abb.3.21 dar-

gestellt. Ein Jahr nach letztmaliger Entlaubung treten keine entlaubungsbedingten

Änderungen in den gemessenen Parametern der P/V-Kurve mehr auf. Der Faktor

Trockenstress führt nur beiQ. petraeazu einer Abnahme der osmotischen Potentia-

le im September. BeiQ. robur sind dieΠp der trockengestressten Varianten bereits im

Juni vergleichsweise niedrig, so dass Trockenheit zu keiner weiteren Absenkung führt.
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Abb. 3.21: Elastizitätsmodul (ε), relativer symplastischer Wassergehalt am Turgornull-

punkt (RWCsp) und die osmotischen Potentiale am Turgornullpunkt (ΠP) und bei

Wassersättigung (Π0) gemessen bei unterschiedlichen Behandlungsvarianten bei

Q. robur und Q. petraea vor (Juni, gefüllte Symbole) und nach (September, of-

fene Symbole) einer Trockenperiode 2000. Signifikante Unterschiede zwischen den

Messterminen sind mit (*) gekennzeichnet. Die Ergebnisse der Varianzanalyse sind

in der separaten Legende angegeben (vgl. Abb. 3.17). Varianten siehe Abb. 3.15.
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Tab. 3.4: Änderungen der Osmotikagehalte bei Q. robur und Q. petraea zwischen

Juni (vor Trockenstress) und September (nach Trockenstress) 2000. Werte sind als

Quotient der Π0*RWCs-Werte von Juni und September angegeben (Mittelwerte und

Standardabweichungen). Varianten siehe Abb. 3.15.

C De Dr DeDr

Q. robur 0,7± 0,1 0,7± 0,3 0,7± 0,1 0,7± 0,1

Q. petraea 0,8± 0,2 1,1± 0,1 0,8± 0,1 0,8± 0,2

Im Jahresverlauf sinken die osmotischen Potentiale bei den C und De Bäumen beiQ.

robur, während beiQ. petraeadies nur bei den Dr-Bäumen erfolgt. Eine Abnahme

der RWCsp wird nur bei der trockengestressten Variante beiQ. robur festgestellt, nicht

aber beiQ. petraea. Betrachtet man die berechnete Netto-Osmotikaanreicherung (Tab.

3.4) von Juni bis September, so ist von einer Osmotikaanreicherung bei beiden Arten

auszugehen. Eine Ausnahme bilden, hier wie bereits 1999, die entlaubten Bäume (De),

bei denen kein Hinweis auf eine Osmotikaanreicherung gefunden wird.

3.2.2 Ober- und unterirdische Biomasse 2000

Blattfläche und spezifische Blattfläche

Die Gesamt-Blattflächen sowie die spezifische Blattfläche (SLA) gegen Ende der Vege-

tationsperiode zeigt Abb.3.22. Im Gegensatz zum Vorjahr 1999 unterscheiden sich die

Varianten bei beiden Arten nicht mehr in ihren Gesamt- und spezifischen Blattflächen.

Effekte vorhergehender Entlaubung und Trockenheit sind im Kronenbereich nicht mehr

feststellbar. Auch auf Blattbasis werden keine Veränderungen mehr beobachtet, d.h. äu-

ßerlich unterscheiden sich die Blätter der einzelnen Varianten nicht mehr voneinander.
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Abb. 3.22: Blattfläche und spezische Blattfläche (SLA, gefüllte Quadrate) bei unter-

schiedlichen Behandlungsvarianten bei Q. robur und Q. petraea in 2000. Signifi-

kante Unterschiede sind mit Buchstaben gekennzeichnet. Varianten siehe Abb. 3.15.

Blatt- und Wurzelbiomasse und Blatt/Feinwurzelverhältnis

Ähnlich wie bei den Blattflächen ist auch bei den Blattbiomassen 2000 kein Unter-

schied mehr zwischen den Varianten bei beiden Arten feststellbar (Abb.3.23). Bei

den Feinwurzelbiomassen ist beiQ. robur allenfalls ein schwacher Trend zur Re-

duktion auch im Jahr nach letztmaliger Entlaubung zu beobachten. BeiQ. petraea

ist dieser Trend stärker ausgeprägt, vor allem bei den DeDr-Bäumen kommt es zu ei-

ner signifikanten Abnahme der Feinwurzelbiomasse gegenüber der Kontrolle. Die noch

immer verringerte Feinwurzelbiomasse bei den entlaubten Bäumen beider Arten resul-

tiert in einem erhöhten Blatt/Feinwurzelverhältnis. Trockenheit führt bei beiden Arten

zu einer im Trend leicht erhöhten Feinwurzelbiomasse, nicht aber zu Änderungen das

Blatt/Feinwurzelverhältnisses wie im Jahr 1999.
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Abb. 3.23: Blatt- und Feinwurzelbiomasse (ungefüllte und gefüllte Säulen) sowie das

trockengewichtsbezogene Blatt/Feinwurzelverhältnis (gefüllte Quadrate) bei unter-

schiedlichen Behandlungsvarianten bei Q. robur und Q. petraea im Jahr 2000. Si-

gnifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Buchstaben gekennzeich-

net. Varianten siehe Abb. 3.15.

Höhen- und Stammbasis-Zuwachs

Im Folgejahr nach Ende der Entlaubung (2000) zeigt sich ein deutlicher Unterschied

zwischen den Arten in ihren Zuwächsen an der Stammbasis (Abb.3.24). Bezogen auf

den Startwert von 1998 gibt es beiQ. robur keinen Unterschied im Stammbasiszu-

wachs zwischen den Varianten mehr. Hier findet daher bereits ein Jahr nach letztmaliger

Entlaubung eine komplette Erholung des Zuwachses statt. BeiQ. petraeaist dieser, wie

auch im Vorjahr, bei beiden entlaubten Varianten noch deutlich reduziert. Die Höhen-

zuwächse (Abb.3.24) zwischen den Varianten hingegen unterscheiden sich 2000 bei

beiden Arten nicht mehr voneinander. Trockenstress hat, wie auch im Vorjahr, keinen

signifikanten Einfluss auf die Zuwächse.
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Abb. 3.24: Höhenzuwachs (graue Säulen) und Zunahme des Stammbasisdurchmes-

sers (schwarze Säulen) bei unterschiedlichen Behandlungsvarianten von Q. robur

und Q. petraea im Jahr 2000. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten im

Durchmesser an der Stammbasis sind mit Großbuchstaben gekennzeichnet. Varian-

ten siehe Abb. 3.15.

3.2.3 Blatt- und Stamminhaltsstoffe 2000

Kohlenstoff-Isotopenverhältnis

Abbildung3.25zeigt das Kohlenstoff-Isotopen-Verhältnis in den Blättern gegen Ende

der Vegetationsperiode 2000 beiQ. roburundQ. petraea. In den Kohlenstoff-Isotopen-

Verhältnissen beiQ. robur (Abb. 3.25) zeigen sich wie im Vorjahr keine Unterschie-

de zwischen den Varianten. Hier lässt sich allenfalls ein Trend zu leicht positiveren
13C-Gehalten bei den trockengestressten Varianten Dr und DeDr feststellen. Anders

reagieren die Dr- und DeDr-Varianten beiQ. petraea. Nach Trockenheit sind in die-

sem Sommer dieδ13C-Werte bei beiden trockengestressten Varianten erstmalig positi-

ver, d.h. trockengestresste Bäume haben eine höhere Wassernutzungseffizienz. Tabelle

3.5 zeigt das Ergebnis der multiplen Regressionsanalyse bezüglich des Kohlenstoff-

Isotopenverhältnisses. Bereits 66% der Variabilität vonδ13C wird beiQ. petraeadurch

die Trockenheit und Amax erklärt, während beiQ. roburnur 39% der Variabilität durch

Amax und gsm erklärt werden.
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Tab. 3.5: Ergebnisse der multiplen Regressionsanalyse der Faktoren Entlaubung (E),

Trockenstreß (W), gsm, Amax, C/N und der vorherzusagenden Variable Kohlenstoff-

Isotopenverhältnis (δ13C) bei Q. robur und Q. petraea im Jahr 2000.

Q. robur Q. petraea

R2 Faktoren R2 Faktoren

0.47 Amax gsm E 0.72 Amax gsm W

0.42 Amax gsm C/N 0.67 Amax W C/N

0.39 Amax gsm W 0.66 Amax E W

0.39 Amax gsm 0.66 Amax W

0.32 Amax W 0.64 Amax C/N

0.21 gsm C/N 0.62 Amax gsm

0.19 gsm 0.61 Amax

0.17 W 0.40 W

0.24 gsm

C De Dr DeDr C De Dr DeDr

Quercus robur Quercus petraea
a a b b
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Abb. 3.25: Kohlenstoff-Isotopenverhältnis δ13C in Blättern des zweiten Blattaustriebes

bei unterschiedlichen Behandlungsvarianten bei Q. robur und Q. petraea Ende

August 2000. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Kleinbuch-

staben gekennzeichnet. Varianten siehe Abb. 3.15.
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Stickstoffgehalt und C/N-Verhältnis

Im Gegensatz zum Vorjahr 1999 lassen sich bei den N-Gehalten der Blätter keine Un-

terschiede zwischen den Varianten mehr feststellen (Abb.3.26). Dies gilt auch für das

C/N-Verhälnis (Abb.3.26) beiQ. robur. Nur beiQ. petraeasind die C/N-Verhältnisse

der im Vorjahr letztmalig entlaubten Bäume (De und DeDr) noch leicht, aber signi-

fikant, erniedrigt. Bei gleichen N-Konzentrationen ist der Kohlenstoffanteil im Blatt-

material auch ein Jahr nach letztmaliger Entlaubung noch reduziert.Q. petraearea-

giert demnach wesentlich empfindlicher auf den Faktor Entlaubung. Trockenheit hat

wie bereits 1999 bei beiden Arten keinen Einfluss auf die N-Konzentration und auf das

C/N-Verhältnis.
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Abb. 3.26: N-Gehalt und C/N-Verhältnis in Blättern des zweiten Blattaustriebes bei

unterschiedlichen Behandlungsvarianten bei Q. robur und Q. petraea Ende August

2000. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Kleinbuchstaben

gekennzeichnet. Varianten siehe Abb. 3.15.
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Chlorophyllgehalt

Bei den Blättern lassen sich im Jahr 2000 mit einer Ausnahme keine Unterschiede in

den flächenbezogenen Chlorophyllgehalten zwischen den Varianten nachweisen (Abb.

3.27). Nur am 20.07.2000 sind die Chlorophyllgehalte bei den entlaubten Varianten von

Q. petraeagegenüber den nicht entlaubten Varianten signifikant erniedrigt. Dies steht

im Gegensatz zu 1999, als die Entlaubung zu einer starken Zunahme der Chlorophyll-

gehalte in den Blättern des zweiten Blattaustriebes führte.
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Abb. 3.27: Blatt-Chlorophyllgehalt in der Vegetationsperiode 2000 bei unterschiedli-

chen Behandlungsvarianten bei Q. robur und Q. petraea. Signifikante Unterschiede

zwischen den Varianten sind mit Kleinbuchstaben gekennzeichnet. Varianten siehe

Abb. 3.15.

Stärkegehalt im Spross

Ähnlich wie im Jahr 1999 zeigt sich kein deutlicher Effekt der Stressoren Entlaubung

und Trockenheit auf den Stärkegehalt im Stamm. Die Analyse umfasst in diesem Jahr

den Zeitraum 1998 bis 2000, d.h. vom ersten Jahr der Entlaubung bis zum Folgejahr

nach Entlaubung. (Abb.3.28). Bei Q. robur weisen die DeDr-Bäume im Vergleich

mit De und Dr leicht erhöhte Stärkegehalte im Holz auf, nicht jedoch im Vergleich mit

den Kontrollen, wie dies 1999 der Fall war. BeiQ. petraeakönnen im Gegensatz zu

1999 keine signifikanten Unterschiede zwischen den einzelnen Varianten nachgewiesen

werden.
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Abb. 3.28: Stärkegehalt von Stamm-Holzproben am Ende der Vegetationsperiode

2000 bei unterschiedlichen Behandlungsvarianten bei Q. robur und Q. petraea. Die

Holzproben umfassen die letzten drei Jahrringe, d.h. die Jahre 1998 bis 2000. Signi-

fikante Unterschiede zwischen den Varianten sind durch Kleinbuchstaben gekenn-

zeichnet. Varianten siehe Abb. 3.15.

3.2.4 Photosynthese 2000

Bei Q. robur zeigen sich trotz sinkenderΨpd keine Einschränkungen des Netto-

Photosynthesevermögens (Amax, gemessen bei Lichtsättigung) bei den trockengestress-

ten Varianten (Abb.3.29). Nur im Vergleich der De- mit den Dr-Bäumen liegt die Ab-

nahme bei Dr knapp über der Signifikanzgrenze (p=0,0532). Trockenstress führt aber

bei der berechneten aktuellen Wassernutzungseffizienz (WUEa) sowohl bei Dr als auch

bei DeDr zu einer Erhöhung der WUEa, wenngleich es auch hier knapp oberhalb des

Signifikanzniveaus liegt (p=0,0539). Auch beiQ. petraeaweisen die trockengestress-

ten Varianten (Dr und DeDr) eine deutlich höhere WUEa bei niedrigenΨpd auf. Eine

Einschränkung der Amax zeigt sich nur bei der trockengestressten Variante (Dr). Hier

werden auch die am stärksten negativenΨpd gemessen. Entlaubung (d.h. Entlaubung

im Vorjahr) hat keinen Effekt auf die Amax und die Wassernutzungseffizienz. Eine wei-

tere Aussage über die Wassernutzungseffizienz kann aus der Auftragung des Netto-

Photosynthesevermögens bei Lichtsättigung (Amax) gegen die jeweilig gemessenen gs

gewonnen werden. Entlaubungsbedingte Unterschiede in der gs traten 2001 nicht auf.

Daher wurden die gs aller Varianten zusammengefasst, um die Änderung der Amax in

dem Bereich von limitierter bis ausreichender Wasserversorgung darzustellen. Dabei

treten klare Artunterschiede auf. Während bei niedrigen (50 bzw. 100 mmol m-2 s-1) gs

noch annähernd gleiche Amax-Werte (4 bzw. 7µmol m-2 s-1) erreicht werden, so steigt

mit zunehmender gs beiQ. roburdie Amax deutlich stärker an als beiQ. petraea.
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Abb. 3.29: Netto-Photosynthesevermögen (Amax, Balken), Wassernutzungseffizienz

(WUEa, Quadrate) und Predawn-Wasserpotential (Ψpd , Dreiecke) bei unterschiedli-

chen Behandlungsvarianten bei Q. robur und Q. petraea gegen Ende der Trocken-

periode am 21.08.2000. Signifikante Unterschiede sind mit Klein- bzw. Großbuch-

staben gekennzeichnet. Varianten siehe Abb. 3.15.
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3.3 Freilanduntersuchungen 2001

3.3.1 Wasserpotential und stomatäre Leitfähigkeit 2001

Die Ergebnisse der Messungen der Wasserhaushaltsparameter 2001 zeigt Abb.3.31. In

diesem Jahr 2001 wurden Untersuchungen an 20-jährigen Freilandbäumen beiQ. ro-

bur durchgeführt. Die Behandlungsvarianten sind: Kontrolle (C), einmalige Entlau-

bung (De1, Entlaubung 2000) und zweimalige Entlaubung (De2, Entlaubung 1999 und

2000).
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Abb. 3.31: Predawn- (Ψpd) und nachmittägliches (Ψawp) Wasserpotential sowie die ma-

ximale stomatäre Leitfähigkeit (gsm) verschiedener Behandlungsvarianten bei Q. ro-

bur in der Untersuchungsperiode 2001. Signifikante Unterschiede zwischen den Va-

rianten pro Messtermin sind mit Kleinbuchstaben gekennzeichnet. C, Kontrolle; De1,

einmalige Entlaubung 2000; De2, zweimalige Entlaubung 1999 und 2000.
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Ein Jahr nach Ende der letzten Entlaubung unterscheiden sich weder die Predawn-

(Ψpd ) noch die nachmittäglichen (Ψawp) Wasserpotentiale sowie die maximale sto-

matäre Leitfähigkeit (gsm) der Kontrolle von den entlaubten Varianten De1 und De2.

Aufgrund der wenig negativenΨpd und der fehlenden Reduktion der gsm im Jahresver-

lauf ist von einer guten Wasserversorgung auch im Sommer auszugehen, daher fehlt

Trockenstress in dieser Vegetationsperiode.

3.3.2 Jahrringanalyse bei 20-jährigen Stieleichen 2001

Die Ergebnisse der Jahrringanalyse 2001 sind in Tab.3.6dargestellt und umfassen den

Zeitraum 1998 bis 2001. In den Frühholzbreiten unterscheiden sich die Varianten in

den einzelnen Untersuchungsjahren nicht. Der Effekt der Entlaubung ist uneinheitlich.

Bereits vor Entlaubung sind die Spätholzbreiten bei den späteren De1-Bäumen leicht

(1998) bzw. stark (1999) reduziert, ohne dass Entlaubung als Faktor wirksam war. Je-

doch führt Entlaubung im Jahr 2000 zu den geringsten Spätholzbreiten sowohl im Ver-

gleich der Jahre als auch im Vergleich zwischen den Varianten. Bei den De2-Bäumen

sind zumindest 1999 (erstmalige Entlaubung) sowie 2000 (zweimalige Entlaubung) im

Trend verringerte Spätholzbreiten zu finden, während sich diese 1998 (keine Entlau-

bung) noch nicht von den Kontrollen unterscheiden. Im Jahr 2001, nach Ende der Ent-

laubung, sind die Spätholzbreiten bei beiden entlaubten Varianten (zumindest im Trend)

immer noch gegenüber der Kontrolle verringert.

3.3.3 Spezifische Blattfläche und Blattinhaltsstoffe 2001

Die Ergebnisse der Analyse der Blattinhaltstoffe 2001 sowie die spezifische Blattfläche

sind in Abbildung 3.32 dargestellt. Die Stickstoffkonzentration in den Blättern des

zweiten Blattaustriebes ist bei beiden entlaubten Varianten (De1 und De2) am Ende der

Vegetationsperiode 2001 gegenüber der Kontrolle verringert. Das C/N-Verhältnis in den

Blättern unterscheidet sich zwar nicht signifikant zwischen den Varianten, bei De2 ist

aber zumindest ein leichter Trend zu einem höheren C/N-Verhältnis im Vergleich mit

der Kontrolle sichtbar. Dieδ13C-Werte nehmen mit zunehmener Entlaubungsintensität

ab. Im Vergleich mit den jungen Eichen liegen dieδ13C-Werte 2001 auf dem gleichen

Niveau wie in den Jahren 1999 und 2000. Auch die spezifische Blattfläche (SLA) ist bei

der Kontrolle am geringsten und nimmt mit der Anzahl der vorherigen Entlaubungen

(De1 bzw. De2) zu. Nach zweimaliger Entlaubung (De2) ist die SLA gegenüber der

Kontrolle signifikant höher. Die SLA ist im Vergleich mit den jungen Eichen um fast die

Hälfte reduziert. Gegensatz zu den jungen Bäumen 2000 resultiert jedoch Entlaubung

hier in einer Zunahme der SLA.
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Tab. 3.6: Frühholz-, Spätholz- und Gesamt-Jahrringbreite (µm) verschiedener Behand-

lungsvarianten bei Q. robur im Freilandversuch 2001. Angegeben sind die Mittelwer-

te und Standardabweichungen. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten

innerhalb eines Jahrringes sind mit Kleinbuchstaben gekennzeichnet. FH, Frühholz;

SH, Spätholz. Varianten: C, Kontrolle; De1, einmalige Entlaubung 2000; De2, zwei-

malige Entlaubung 1999 und 2000.

Variante FH SH Gesamtbreite

2001

C 72,0± 20,8 368,3± 74,3 440,3± 84,6

De1 51,8± 27,7 259,2± 96,7 311,0± 115,2

De2 86,8± 42,5 241,8± 142,4 328,6± 137,8

2000

C 105,3± 33,1 293,5± 144,2 a 398,8± 172,0 a

De1 97,0± 22,5 71,0± 35,1 b 168,0± 38,3 b

De2 98,4± 16,1 172,6± 90,8 a 271,0± 104,4 a

1999

C 105,5± 31,9 358,5± 58,1 a 464,0± 69,8 a

De1 90,2± 6,9 205,8± 64,5 b 296,0± 66,0 b

De2 86,6± 32,5 278,2± 30,2 a 364,8± 58,4 a

1998

C 110,8± 23,5 339,8± 141,8 450,5± 158,8

De1 79,3± 24,5 267,8± 148,4 347,2± 164,9

De2 94,2± 24,1 302,4± 65,4 396,6± 65,0
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Abb. 3.32: Stickstoffgehalt, C/N-Verhältnis und δ13C-Verhältnis im Blatt sowie die

spezifische Blattfläche bei verschiedenen Behandlungsvarianten bei Q. robur ge-

gen Ende August 2001. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit

Kleinbuchstaben gekennzeichnet. Varianten siehe Abb. 3.31.

3.3.4 Feinwurzelbiomasse 2001

Mit zunehmender Entfernung vom Stamm nimmt der Anteil der Feinwurzeln in den

oberen 15 cm des Bodens bei allen Varianten am Ende der Vegetationsperiode 2001

leicht ab (Abb.3.33). Eine Abnahme der Feinwurzelgehalte nach ein- oder zweima-

liger vorhergehender Entlaubung wird nicht festgestellt. In 100 cm Entfernung vom

Stamm sind nur die Feinwurzelgehalte bei den De1-Bäumen gegenüber der Kontrol-

le erhöht. Zweimalige Entlaubung führt in diesem Fall zu keinen Änderungen in den

Feinwurzelgehalten im Vergleich mit der Kontrolle oder zu den De1-Bäumen.
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Q. robur im Oktober 2001. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind

mit Buchstaben gekennzeichnet. Varianten siehe Abb. 3.31.

3.3.5 Stärkegehalt in Stammproben 2001

Die Gesamt-Stärkegehalte im Stammholz der letzten drei Jahrringe (1999 bis 2001)

weisen keine Unterschiede zwischen den Varianten auf. Die Anzahl der vorhergegan-

genen Entlaubungen hat somit keinen Einfluss auf den Stärkegehalt im Stamm. Auch

im Vergleich mit den an jungen Eichen in den Jahren 1999 und 2000 gemessenen Stär-

kegehalten im Stammholz zeigen sich keine Unterschiede, die Stärkegehalte liegen in

allen drei Untersuchungsperioden in einem ähnlichen Bereich.
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Abb. 3.34: Gesamt-Stärkegehalt der letzten drei Jahrringe am Ende der Vegetati-

onsperiode 2001 bei verschiedenen Behandlungsvarianten bei Q. robur. Signifikante

Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Buchstaben gekennzeichnet. Varian-

ten siehe Abb. 3.31.
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4 Diskussion

4.1 Auswirkungen von Trockenheit und Entlaubung bei

jungen Eichen in Abhängigkeit ihres zeitlichen

Auftretens

4.1.1 Reaktion auf Trockenheit

Wasserpotentiale und hydraulische Leitfähigkeit bei Trockenstress

Die bei den ausreichend wasserversorgten Varianten gemessenen minimalen Predawn-

WasserpotentialeΨpd von im Mittel um -0,5 MPa (Abbildungen3.1 und 3.15) stim-

men mit den Ergebnissen bei ähnlichen Kultivierungsversuchen mit Sand als Sub-

strat für beide Eichenarten überein (V IVIN et al. 1993; BRÉDA et al. 1995; V IVIN

& GUEHL 1997; THOMAS & GAUSLING 2000). Das Blatt-Wasserpotential steht nach

nächtlicher Wiederaufsättigung im Gleichgewicht mit dem Bodenwasserpotential. Un-

ter Trockenstressbedingungen kommt es zu einer Absenkung desΨpd (LÖSCH 2001).

Unter mäßigem Trockenstress werden beiQ. robur undQ. petraeameist einΨpd von

-0,8 MPa bis -1,1 MPa erreicht (BRÉDA et al.1992; ARANDA et al.2000; THOMAS

& GAUSLING 2000), während einΨpd um -2 MPa auf starken Trockenstress hindeu-

tet (BRÉDA et al.1992, 1995; FORT et al.1997). Verglichen mit den genannten Wer-

ten kann für 1999 von einem moderaten Trockenstress (Q. robur: -0,9 MPa,Q. pe-

traea: -0,7 MPa), für 2000 (beide Arten bis -2,0 MPa) dagegen von einem starken

Trockenstress ausgegangen werden (Abbildungen3.1und3.15).

Während das Predawn-Potential den Zustand des Wasserhaushalts nach nächtlicher

Wiederaufsättigung beschreibt (REICH & H INCKLEY 1989), gibt das minimale Wasser-

potentialΨawpdie aktuelle Belastung des Wasserhaushalts an. Um bei sinkender Boden-

wasserverfügbarkeit einen ausreichenden Wasserpotentialgradienten vom Boden zum

Blatt aufrechtzuerhalten, müssen die Wasserpotentiale in der Pflanze abgesenkt wer-

den. Unter Trockenstressbedingungen erreichen spanische Altbäume der Traubeneiche

minimal -2,6 MPa (ARANDA et al.2000), bei THOMAS (2000) werden für junge Bäu-
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me der gleichen Art jedoch deutlich negativere Werte um -3,6 MPa angegeben. Dies

entspricht den maximal gemessenenΨawpdes Jahres 1999 (Abb.3.1). Auch ein starker

Trockenstress, wie er 2000 herrschte, führt zu keiner weiteren Absenkung der Wasser-

potentiale unterhalb des Minimalwertes (Abb.3.15). Die Eiche als Ringporer weist als

spezifische Besonderheit eine Differenzierung des Holzes in weitlumige Frühholz- und

englumige Spätholzgefäße auf. Damit ist die Eiche, vor allem aufgrund des größeren

Gefäßdurchmessers des Frühholzes, deutlich empfindlicher gegenüber Cavitationen im

Xylem (V IVIN et al.1993; COCHARD et al.1996). Da im Gegensatz zu Zerstreutpo-

rern Cavitation bei Eichen bereits bei vergleichsweise wenig negativen Wasserpoten-

tialen auftritt, ist eine effektive stomatäre Regulation des Wasserverbrauchs nötig, um

eine Embolisierung des Leitgewebes zu vermeiden (V IVIN et al.1993; COCHARD et al.

1996).

Eine stomatäre Regulation kann über mehrere Pfade erfolgen (THOMAS et al.

1999a,b; LÖSCH2001). Neben einer phytohormonalen Signalgebung von den Wurzeln

aus oder einer Abhängigkeit vom VPD der Luft kann auch ein steigender Verlust an

hydraulischer Leitfähigkeit das Schließen der Stomata induzieren (TYREE & SPERRY

1989; ALDER et al. 1996; NARDINI & SALLEO 2000). Die Ψawpbleiben auch unter

starken Trockenstressbedingungen im Jahr 2000 oberhalb des Schwellenwertes für Ca-

vitationΨcav , welcher fürQ. roburmit -2,7 bis -3,0 MPa (TYREE & COCHARD 1996;

HIGGS & W OOD 1995) und für Q. petraeamit -3,3 bis -3,6 MPa (COCHARD et al.

1992; TYREE & COCHARD 1996) angegeben wird. Gleichzeitig werden auch verringer-

te gsm-Werte (Abb.3.3und3.17) gemessen, wie dies für Eichen unter Trockenstressbe-

dingungen vonBRÉDA et al.(1995) undTHOMAS (2000) gezeigt wird. Ein Schließen

der Stomata, d.h. eine Verringerung der gs, schränkt die Wasserabgabe über die Blät-

ter ein. Dies führt dazu, dass das Wasserpotential, welches zur Wasserversorgung des

Blattes aufgewendet werden muß, weniger stark abgesenkt wird undΨcavnicht unter-

schritten wird. Dadurch kann eine starke bis vollständige Embolisierung des Xylems

auch unter Trockenstress vermieden werden. Nach der Trockenperiode 1999 wird ein

Verlust der hydraulischen Leitfähigkeit von 33% beiQ. roburund 46% beiQ. petraea

gemessen (Tab.3.2). Aber auch nach starkem Trockenstress 2000 kommt es zu höch-

stens 50% Verlust an Leitfähigkeit in den Zweigen der trockengestressten Varianten Dr

und DeDr (Tab.4.1). Dies entspricht den von anderen Autoren gefundenen Ergebnissen

bei Untersuchungen anQ. roburundQ. petraea. Bei vergleichbaren Wasserpotentialen

wie in der vorliegenden Arbeit um -3,0 bis -3,5 MPa wird ein Verlust von 30 bis 50%

der hydraulischen Leitfähigkeit gemessen (COCHARD et al. 1992; HIGGS & W OOD

1995; TYREE & COCHARD 1996).
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Tab. 4.1: Aktuelle und maximale hydraulische Leitfähigkeiten sowie der Verlust an Leit-

fähigkeit (LFakt, LFmax und % Verlust) diesjähriger Zweigabschnitte von Q. robur und

Q. petraea, gemessen am Ende der Vegetationsperiode 2000. Mittelwerte und Stan-

dardfehler. Angabe der Leitfähigkeiten in g H2O h-1 kPa-1. Signifikante Unterschiede

zwischen den Varianten sind mit Kleinbuchstaben gekennzeichnet. C, Kontrolle; De,

Entlaubung; Dr, Trockenstress; DeDr, Trockenstress und Entlaubung. aus: BARTELS

(2001)

Variante LF akt LFmax % Verlust

Q. robur

C 0,07± 0,02 0,07± 0,02 15,6± 3,7 a

De 0,06± 0,01 0,07± 0,01 22,1± 10,3 a

Dr 0,03± 0,01 0,04± 0,01 34,6± 6,5 b

DeDr 0,04± 0,02 0,06± 0,01 37,5± 6,0 b

Q. petraea

C 0,05± 0,01 a 0,05± 0,01 a 7,9± 2,4 a

De 0,05± 0,01 a 0,05± 0,01 a 10,8± 2,3 a

Dr 0,01± 0,00 b 0,02± 0,00 b 49,8± 11,0 b

DeDr 0,02± 0,01 b 0,03± 0,01 b 41,2± 10,2 b

Stomatäre Leitfähigkeit und Transpiration bei Trockenstress

Bei konstanter stomatärer Öffnungsweite steigt bei zunehmendem VPD die Wasserab-

gabe über die Transpiration aufgrund einer erhöhten Dampfdruckfdifferenz zwischen

Blatt und Umgebungsluft (LÖSCH 2001). Diesem erhöhten Wasserbedarf kann einer-

seits durch ein Absenken des Wasserpotentials begegnet werden, wobei bei Eichen dies

jedoch nur bis zur CavitationsgrenzeΨcavgeschieht (TYREE & COCHARD 1996). Alter-

nativ kann eine Reduktion der Wasserabgabe über ein Schließen der Stomata erfolgen,

wobei es zu Einschränkungen der Photosynthese kommt (LÖSCH2001). Die stomatäre

Öffnungsweite wird neben anderen Faktoren vor allem vom VPD der Umgebungsluft

beeinflusst (MEINZER et al.1997; THOMAS et al.1999a,b; LÖSCH 2001). Allerdings

weisenTHOMAS & EAMUS (1999) bei Eucalyptus tetrodontadarauf hin, dass eine

erhöhte Sensitivität der gs gegenüber dem VPD erst beiΨpd unterhalb -0,6 MPa ein-
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setzt. Als Reaktion auf Trockenstress wird vonEPRONet al.(1992) undARANDA et al.

(2000) beiQ. petraeaein Schließen der Stomata bei steigendem VPD während des Ta-

gesganges festgestellt. BeiEPRONet al.(1992) gehen zudem hohe gs einher mit hohen

Photosyntheseraten in den Vormittagsstunden, während ab Mittag eine starke Abnahme

der gs und der Photosyntheseraten stattfindet.TRIBOULOT et al.(1996) finden bei Un-

tersuchungen an 40-jährigenQ. robur undQ. petraeaeine gute Korrelation zwischen

der gsm undΨpd .

Diese Hinweise auf eine Vermeidung von Trockenstress finden sich auch in der

vorliegenden Arbeit. Während der Trockenperioden 1999 und 2000 wird die maxima-

le stomatäre Leitfähigkeit gsm bereits in den frühen Vormittagsstunden erreicht (Abb.

3.4 und3.18). Ende August 1999, dem Zeitpunkt der minimalenΨpd , werden bei den

trockengestressten Varianten (Dr und DeDr) vonQ. robur und Q. petraeadie ma-

ximale gs bereits am Vormittag gegen 9:00 Uhr bei niedrigen VPD-Werten gemessen.

Bei steigendem VPD im Tagesverlauf sinkt die gs, während die ausreichend wasserver-

sorgten Bäume (C und De) erst mittags bei einem hohen VPD von 3,0 kPa eine Ver-

ringerung der stomatären Leitfähigkeit aufweisen. Auch unter starkem Trockenstress

Anfang August 2000 werden die gsm der Dr- und DeDr-Varianten bereits am Vor-

mittag gemessen, danach erfolgt mit zunehmendem VPD eine starke Reduktion der

gs bis hin zu Stomataschluss. In beiden Jahren wird während der Trockenperiode bei

beiden Arten eine Reduktion der Tagestranspirationssumme Ed beobachtet (Abb.3.5

und3.19). In Trockenstressexperimenten mit einjährigenQ. robur (FORT et al.1997)

wird gezeigt, dass ein Absenken derΨpd auf -1,9 MPa zu einer Reduktion der gsm von

ca. 600 mmol m-2 s-1 auf unter 100 mmol m-2 s -1 führt, was in einer Reduktion der

Transpirationssumme resultiert. Auch bei den hier untersuchten Eichen geht eine unter

Trockenstressbedingungen beobachtete Abnahme der Ed einher mit sinkenden gsm bei

gleichzeitig absinkenden Wasserpotentialen.

Eine Öffnung der Stomata nur in den Vormittagsstunden bei niedrigen VPD dient

der Vermeidung einer erhöhten Wasserabgabe, da die Transpiration aufgrund einer ge-

ringeren Dampfdruckdifferenz zwischen Blatt und Atmosphäre zu diesem Zeitpunkt

geringer als in den heißen Mittagsstunden ist. Bereits am Vormittag werden an Strah-

lungstagen hohe Lichtintensitäten erreicht und ermöglichen eine hohe Photosynthe-

serate (vgl.EPRON et al. 1992). Da dieser Anpassungsmechanismus erst ab einem

Ψpd unterhalb -0,6 MPa, analog zu den Befunden vonTHOMAS & EAMUS (1999),

beobachtet wurde, kann von einer erhöhten Sensitivität der gs bei trockengestressten

Eichen ausgegangen werden. Dieses Verhalten kann als trockenstressvermeidende Stra-

tegie (V IVIN et al.1993) interpretiert werden.
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Änderung der hydraulischen Leitfähigkeit auf der Fließstrecke
Boden-Blatt bei Trockenstress

Einschränkungen im Wasserhaushalt können neben der Messung der Transpirations-

summe auch durch die berechnete Wasserleitungskapazität auf der Fließstrecke Boden-

Blatt (gsl) gezeigt werden, welche die Effizienz der Wasseraufnahme aus dem Boden

und den Transport zu den Zweigen beschreibt (REICH & H INCKLEY 1989; BRÉDA

et al. 1993). Die in der vorliegenden Untersuchung gefundenen gsl zwischen 0,5 und

2,0 mmol m-2 s-1 MPa-1 (Abb. 3.6 und3.20) entsprechen den in der Literatur genann-

ten Werten für junge Eichen (REICH & H INCKLEY 1989; SIMONIN et al.1994; FORT

et al. 1997). COCHARD et al. 1996weisen dagegen darauf hin, dass beiQ. petraea

trotz sinkender gsl dieΨawpkonstant bleiben und der kritische Schwellenwert für Cavi-

tation nicht unterschritten wird.SIMONIN et al.(1994) und FORT et al.(1997) stellen

demgegenüber eine Abnahme der gsl aufgrund sinkender Wasserpotentiale fest. In der

vorliegenden Arbeit sind die verringerten gsl bei beiden Arten 1999 neben einer verrin-

gerten Transpiration vor allem durch die gleichzeitig in stärkerem Maße abgesenkten

Ψawpbegründet. Bei starkem Trockenstress nimmt die gsl hauptsächlich aufgrund der

stark verringerten Transpiration ab.

Wassernutzungseffizienz und Photosynthese bei Trockenstress

Unterschiede in der Zusammensetzung der12C/13C-Isotope (δ13C) in Blättern von C3-

Pflanzen können als Maß für eine langfristige Wassernutzungseffizienz (WUE) angese-

hen werden (FARQUHAR et al.1989; s.a. Kapitel2.5.1). Als Reaktion auf Trockenheit

kommt es zu einer Verringerung der gs, welches in einem Sinken des CO2-Gehaltes im

Blatt resultiert. Mit sinkendem CO2-Gehalt diskriminiert die RubisCo weniger stark ge-

genüber13C. Dadurch wird dieses vermehrt im Gewebe eingebaut und dieδ13C-Werte

werden positiver (cf.ZIEGLER 1995). Positivereδ13C, d.h. eine Zunahme der WUE,

gehen einher mit sinkenden gs (JONASSON et al. 1997), einer generell schlechteren

Wasserversorgung (GARTEN & TAYLOR JR. 1992) sowie sinkendenΨpd (PICON et al.

1997).

Im Gegensatz dazu unterscheiden sich dieδ13C-Werte der trockengestresstenQ. ro-

bur undQ. petraea1999 nicht von den ausreichend bewässerten Bäumen, obwohl ein

Absinken derΨpd und gs auf eine eingeschränkte Wasserversorgung hindeutet (Abb.

3.11). Erst nach starkem Trockenstress 2000 sind dieδ13C bei den trockengestressten

Bäumen vonQ. petraeaerhöht. Auch beiQ. robur ist zumindest ein gleichartiger
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Trend festzustellen (Abb.3.25). Die Stärke des Trockenstresses kann entscheidend für

eine Veränderung derδ13C sein.THOMAS & GAUSLING (2000) finden nach mäßigem

Trockenstress beiQ. roburundQ. petraeaebenfalls keine Unterschiede imδ13C, und

auch bei Untersuchungen an nordamerikanischenQuercus-Arten (Q. rubra L. und Q.

prinus L.) ändert sich dasδ13C bei mäßigem Trockenstress nicht (TURNBULL et al.

2001). CAVENDER-BARES & B AZZAZ (2000) undDAMESIN et al.(1997) weisen dar-

auf hin, das dieδ13C die WUE hauptsächlich während der Zeit der Blattausbildung, d.h.

einer Zeit ohne Trockenstress widerspiegeln. Somit kann ein erhöhter Anteil des unter

nicht limitierten Bedingungen fixierten Kohlenstoffs im Gewebe dasδ13C-Verhältnis

beeinflussen (PICON et al.1996; XU et al.2000).

Erst ein stärkerer Trockenstress im Jahr 2000 führt in der vorliegenden Untersu-

chung aufgrund der stärker negativenΨpd und somit einer geringeren gs zu einer pro-

zentual stärkeren und länger dauernden Fixierung von13C, so dass der Trockenheitsef-

fekt trotz des Anteils des unter nicht limitierten Bedingungen eingebauten Kohlenstoffs

sichtbar wird (vgl. Abb.3.3, 3.17, 3.1und3.15).

In verschiedenen Arbeiten wird zudem auf die Abhängigkeit derδ13C mit der gs und

der Photosynthese hingewiesen (ZHANG & M ARSHAL 1995; PICON et al.1996). Ein-

schränkungen des Wasserhaushalts führen zu Reduktionen der Photosynthese aufgrund

stomatärer Limitierung und zu einer erhöhten WUE (KUBISKE et al.1996; PICON et al.

1997). Für das Jahr 2000 ist ein direkter Vergleich der langfristigen Wassernutzungs-

effizienz, d.h.δ13C, und der aktuellen Wassernutzungseffizienz (WUEa) möglich (Abb.

3.29). Diese berechnet sich aus dem Quotienten des Netto-Photosynthesevermögens

und dem Wasserverbrauch durch die Transpiration und nimmt bei Trockenstress im All-

gemeinen zu (FARQUHAR & R ICHARDS 1984; PICON et al.1997). Trockenheit führt,

wie zu erwarten war, zu einer Reduktion des Netto-Photosynthesevermögens (Amax)

aufgrund geringerer gs (vgl. V IVIN et al.1993; DICKSON & T OMLINSON 1996; KU-

BISKE et al. 1996; TURNBULL et al. 2001), vor allem beiQ. petraea(Abb. 3.29).

Aufgrund eingeschränkter stomatärer Öffnungsweiten kommt es zu einer vermehrten

Fixierung von13C im Blattgewebe. Vergleichbar mit den Untersuchungen an jungen

Q. robur (PICON et al.1997) wird auch in der vorliegenden Untersuchung gleichzeitig

mit den positiverenδ13C-Werten eine Zunahme der WUEa bei den Dr-Varianten bei-

der Arten beobachtet, d.h. pro fixiertem Kohlenstoff kommt es zu einem geringeren

Wasserverbrauch.
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Vergleich der Blattwassergehalte und Wasserpotentiale mit den
Ergebnissen der P/V-Kurve

Eine Abnahme der Wassergehalte im Blatt führt zu einer verringerten Photosyn-

thesekapazität (KUBISKE et al. 1996), daher muss ein möglichst konstanter Was-

sergehalt über eine Regulation des Wasserpotentials aufrechterhalten werden. Unter

Trockenstressbedingungen kann es jedoch zu einer Reduktion der relativen Blattwas-

sergehalte (RWCleaf) kommen. Untersuchungen an einjährigenQ. robur und Q. pe-

traea(THOMAS & GAUSLING 2000) zeigen, dass mit sinkendemΨpd , d.h. zunehmen-

der Trockenheit, auch ein Absinken der RWCleaf von ca. 90% auf 86% einher geht,

während die gsm im Vergleich mit den Kontrollen annähernd konstant bleiben. Für ei-

ne vergleichbare nordamerikanische Art (Q. rubra) werden 85,8% bereits als letaler

RWCleaf bei Trockenheit angegeben (AUGÉ et al.1998). Eine Reduktion der RWCleaf

mit Absinken derΨawpzeigt sich 1999 vor allem bei den Dr- und DeDr-Varianten bei

Q. petraea(Abb. 3.2). Gleichzeitig werden hier auch die geringsten RWCleaf um 80%

gemessen. Verglichen mit den Angaben beiTHOMAS & GAUSLING (2000) sind die

RWCleaf niedriger, allerdings werden dort auch nurΨawpbis -2,2 MPa gemessen. Bei

Q. roburkann bei Trockenstress im Jahr 1999 ein Absinken des RWCleaf durch Senken

derΨawpgrößtenteils verhindert werden, nur bei der DeDr-Variante ist trotz sinkender

Ψawpeine Abnahme der RWCleaf, vergleichbar mit den Angaben beiTHOMAS & GAUS-

LING (2000), zu beobachten. Bei starkem Trockenstress 2000 ist weder ein Absenken

derΨawpnoch eine stärkere Verringerung der RWCleaf im Vergleich zu 1999 bei den Dr-

und DeDr-Bäumen zu beobachten (Abb.3.16). Eine Erklärung hierfür findet sich in der

stomatären Leitfähigkeit. Bereits in den frühen Vormittagsstunden kommt es zu einer

Reduktion der gs bei den trockengestressten Bäumen. Zum Zeitpunkt der Messung der

RWCleaf und derΨawpsind die Stomata fast vollständig geschlossen. Aufgrund der zu

diesem Zeitpunkt verringerten Transpiration werden relativ hohe RWCleaf und dadurch

nur eine geringe Absenkung derΨawpgemessen.

Bei einem Vergleich der aus der P/V-Kurve abgeleiteten RWCp und der gemesse-

nen RWCleaf in Abb. 4.1 sinken die RWCleaf nicht unter den Wert des Wassergehaltes

am Turgornullpunkt. Auch ein Vergleich der gemessenen minimalen Wasserpotentiale

(Ψawp) mit ΠP, d.h. dem osmotischen Potential am Turgornullpunkt, lässt ein positi-

veresΨawperkennen (Abb.4.1). Auch unter starkem Trockenstress wird ein überhöhter

Wasserverlust vermieden und kann als Hinweis auf eine Anpassung an Trockenstress

interpretiert werden.
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Abb. 4.1: Vergleich des aus der P/V-Kurve abgeleiteten Blattwassergehaltes am Tur-

gornullpunkt (RWCp) mit dem zeitnah gemessenen Blattwassergehalt (RWCleaf) so-

wie des osmotischen Potentials am Turgornullpunkt (ΠP) mit dem zeitnah gemesse-

nen nachmittäglichen Blattwasserpotential Ψawp bei Q. robur und Q. petraea. An-

gegeben sind die Mittelwerte aus dem Zeitraum vor und nach der Trockenperiode

der Jahre 1999 und 2000. Q. robur ist durch gefüllte Symbole, Q. petraea durch

ungefüllte Symbole gekennzeichnet. C, Kontrolle; De, Entlaubung (1998 und 1999);

Dr Trockenstress 1999 resp. 2000; DeDr, Kombination aus De und Dr.

Hinweis auf ein osmotic adjustment als Anpassung an Trockenstress bei
jungen Eichen?

Eine weit verbreitete Anpassung an Trockenheit ist das Absenken der osmotischen Po-

tentiale durch eine aktive Anreicherung von Osmotika (osmotic adjustment), um die

Wasseraufnahme in die Zellen zu erleichtern (cf.LÖSCH 2001). Dies kann bei Eichen

im Bereich um -0,5 MPa liegen (DREYERet al.1990). Die Fähigkeit zuosmotic adjust-
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mentist z.T. hochvariabel (LÖSCH 2001) und ist bei jungen Eichen abhängig von der

Stärke des Trockenstresses sowie von der Schnelligkeit des Auftretens der Trockenheit.

JungeQ. petraeazeigen nach starker Trockenheit keinosmotic adjustment(THOMAS

2000), bei mäßigem Trockenstress sind jungeQ. robur undQ. petraea(THOMAS &

GAUSLING 2000) jedoch dazu in der Lage. Allerdings kann auch langsam einsetzende,

starke Trockenheit bei jungenQ. petraeaein osmotic adjustmentauslösen (COLLET

& GUEHL 1997). KLEINER et al.(1992) finden bei einer vergleichbaren nordamerika-

nischen Art (Quercus rubra) auch nach starkem Trockenstress mit einemΨpd von -1,5

MPa keine Absenkung der osmotischen Potentiale.

Aufgrund des limitierten Pflanzenmaterials konnte kein Zeitverlauf der osmotischen

Potentiale gemessen werden, wie dies für eine sichere Abschätzung desosmotic ad-

justmentsnötig wäre. Ein direkter Vergleich der osmotischen Potentiale zwischen den

Varianten nach Trockenstress (Septemberwerte) zeigt 1999 keine Absenkung, wie dies

bei einemosmotic adjustmentzu erwarten gewesen wäre (Abb.3.7). Die Berechung

der Osmotikaveränderung nachNOITSAKIS & T SIOUVARAS (1990) weist in beiden

Jahren, mit Ausnahme der De-Bäume, zwar auf eine Zunahme der Osmotika hin, dies

kann jedoch nicht als einosmotic adjustmentaufgrund von Trockenstress interpretiert

werden, da sich die osmotischen Potentiale zwischen den Varianten nach Trockenstress

nicht unterscheiden (Tab.3.1). Im Jahresverlauf kann der Osmotikagehalt in der Zelle

über Alterungserscheinungen zunehmen, ohne dass sich dies auf den Turgeszenzerhalt

auswirkt (LÖSCH2001).

Eine weitere Möglichkeit, die Wasseraufnahme zu erleichtern, kann über eine geän-

derte Gewebeelastizität (ε) erfolgen. Unter Trockenstressbedingungen werden sowohl

eine Zunahme wie auch eine Abnahme vonε beobachtet (ABRAMS 1990; ELLSWORTH

& REICH 1992; ARANDA et al. 1996). Bei geringenε kann aufgrund der flexibleren

Zellwände der Turgor bei Wasserverlust in den Blättern länger aufrechterhalten werden.

Andererseits ermöglichen starre Zellwände einen höheren Wasserpotentialgradienten

und damit eine erhöhte Wasserdurchleitung im Kontinuum Boden-Pflanze-Atmosphäre

(cf. LÖSCH2001). In der vorliegenden Untersuchung wird kein Unterschied beiε fest-

gestellt. Dies kann in der geringen Stichprobenanzahl begründet sein, da dieser Para-

meter sehr variabel ist (Abb.3.7 und 3.21). THOMAS (2000) weist zudem in diesem

Zusammenhang darauf hin, dass das Elastizitätsmodul im Bereich der Wassersättigung

gemessen wird und daher eine ökologische Interpretation bei Trockenheit eingeschränkt

sein kann.
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Änderung der Blattbiomasse und Blattfläche bei Trockenstress

Neben physiologischen Anpassungen an Trockenheit kommt es auch zu einer Verän-

derung der Gesamtbiomasse und der Biomassenanteile zwischen den Kompartimenten

Blatt, Spross und Wurzel (FORT et al. 1997). Eine trockenheitsbedingte verringerte

Kohlenstoff-Fixierung kann zu einer Reduktion des Sprosszuwachses führen, wie dies

vereinzelt fürQ. robur und Q. petraeanachgewiesen wird (PICON et al. 1997; V I-

VIN & GUEHL 1997). Im Gegensatz dazu ist in der vorliegenden Untersuchung weder

bei dem Zuwachs an der Stammbasis noch in dem Höhenzuwachs eine Veränderung

aufgrund von Trockenheit in beiden Jahren zu beobachten. Dies steht in Übereinstim-

mung mit den an den Zweigen gemessenen Früh- und Spätholzbreiten, welche ebenfalls

keinen Einfluss von Trockenstress zeigen (vgl. Tab.3.3undBARTELS 2001).

In verschiedenen Untersuchungen zeigen jungeQ. robur und Q. petraeanach

Trockenheit eine Verringerung der Blattbiomasse (V IVIN & GUEHL 1997; THOMAS

2000; THOMAS & GAUSLING 2000). Mögliche Erklärungen sind eine reduzierte Blatt-

größe (THOMAS 2000) oder eine verringerte Blattanzahl (V IVIN & GUEHL 1997). Ei-

chen treiben nicht kontinuierlich über die Vegetationsperiode aus, sondern sind Arten

mit distinkten Austriebs- und Ruhephasen (DICKSON & T OMLINSON 1996). Ein kriti-

scher Punkt ist der Zeitpunkt der Blattentwicklung, da die Gesamt-Blattfläche sich auf

die kumulative Kohlenstoff-Fixierung auswirkt. Im Gegensatz zu Baumarten wie die

Birke, die bei Trockenstress generell kleinere Blätter ausbildet (ASPELMEIER 2002),

verzichten Eichen teilweise komplett auf einen Austrieb unter limitierenden Bedingun-

gen (LAVARENNE-ALLARY 1965). Zusätzlich kann ein verringerter Turgor während

der Blattausbildung zu einer verrringerten Blattgröße führen (DICKSON & T OMLIN -

SON 1996; THOMAS 2000). Zweigabsprünge und eine daraus resultierende Reduktion

der transpirierenden Oberfläche, wie sie bei Trockenheit bei ausgewachsenen Bäumen

der GattungQuercusbekannt sind, treten bei jungen Eichen nicht auf (HUBER 1955).

In der vorliegenden Untersuchungen ist beiQ. robur in beiden Jahren keine Re-

duktion der Gesamt-Blattfläche nach Trockenstress festzustellen (Abb.3.8 und 3.22).

V IVIN & GUEHL (1997) undFORT et al.(1997) weisen zwar eine Reduktion der Blatt-

fläche beiQ. roburnach Trockenheit nach, jedoch wird das durch die reduzierten Blatt-

flächen des dritten bzw. vierten Blattaustriebes im Sommer erklärt. Im Gegensatz dazu

wird in der vorliegenden Arbeit die Hauptmasse der Blattfläche durch den ersten und

zweiten Blattaustrieb bedingt, so dass der Anteil des dritten Austriebes an der Gesamt-

fläche gering ist und ein vierter Austrieb fehlt. BeiQ. petraeaist die Blattfläche der
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trockengestressten Bäume (Dr) gegenüber der Kontrolle leicht, wenn auch nicht signifi-

kant, verringert.PICON et al.(1997) finden analog eine starke Reduktion der Blattfläche

nach Trockenheit bei dieser Art. Trockenheit führt beiQ. petraea1999 – neben einer

leichten Reduktion der Blattfläche – auch zu einer verminderten Blattbiomasse, wäh-

rend die spezifische Blattfläche konstant bleibt. Aufgrund des limitierten Blattmateri-

als erfolgte keine kontinuierliche Messung der Blattfläche und Blattbiomasse während

des Sommers. Daher ist eine Interpretation schwierig, da dieser Effekt der reduzier-

ten Blattfläche und -biomasse nur nach mäßigem Trockenstress 1999 auftritt, und nicht

wie zu erwarten wäre, nach starker Trockenheit 2000. Eine mögliche Erklärung kann

der unterschiedliche klimatische Verlauf des Frühsommers 1999 und 2000 geben. Die

Monate Juni und Juli des Jahres 1999 sind durch heiße Sommertage gekennzeichnet,

während im Jahr 2000 in dieser Zeit eine relativ kalte Witterung vorherrscht (vgl. Abb.

2.1). Dies legt die Möglichkeit nahe, dass der zweite Blattaustrieb vonQ. petraea1999

daher aufgrund der zu diesem Zeitpunkt herrschenden heißen Sommertage negativ be-

einflusst wurde. Zudem triebQ. robur in beiden Jahren bereits etwa zehn Tage früher

aus alsQ. petraea.

Feinwurzelreaktion bei Trockenstress

Eine Erhöhung der Feinwurzelbiomasse und damit bessere Ausnutzung des vorhan-

denen Bodenwassers stellt eine Anpassung an Trockenheit dar (vgl. auchKLEINER

et al. 1992) und wird sowohl beiQ. robur (OSONUBI & D AVIES 1981; VAN HEES

1997) als auch beiQ. petraea(THOMAS 2000) nachgewiesen. In beiden Jahren ist ein

leichter Trend zu einer Erhöhung der Feinwurzelbiomassen bei den trockengestress-

ten Bäumen zu beobachten, wie dies auch bei jungen Eichen in der Untersuchung von

GAUSLING (1999) der Fall ist (Abb.3.9und3.23). Neben einer direkten Zunahme der

Feinwurzelbiomasse kann sich auch eine Reduktion der Blatt/Feinwurzelverhältnisse

positiv auf die Wasserversorgung des Baumes unter Trockenstressbedingungen auswir-

ken und in diesem Sinne als eine Anpassung an Trockenheit interpretiert werden. Bei

den hier untersuchten Eichen tritt eine Verringerung des Blatt/Feinwurzelverhältnisses

nur bei mäßigem Stress 1999 auf. BeiQ. robur geschieht dies durch eine Er-

höhung der Feinwurzelbiomasse, vergleichbar mit den Ergebnissen vonVAN HEES

(1997). Bei Q. petraearesultiert eine reduzierte Blattbiomasse in einer Reduktion des

Blatt/Feinwurzelverhältnisses, was mit den Befunden vonFORT et al.(1997) undTHO-

MAS & GAUSLING (2000) übereinstimmt. Dementsprechend wird bei dieser Art 1999
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keine Zunahme der Feinwurzelbiomasse beobachtet. Eine bei den trockengestress-

ten Bäumen verringerte Blattbiomasse bei gleichzeitig stärkerer Erhöhung der Fein-

wurzelmassen führt beiQ. petraeanach starkem Trockenstress zu einer Redukti-

on des Blatt/Feinwurzelverhältnisses (THOMAS 2000). Im Gegensatz dazu findet bei

den hier untersuchten Eichen nach starkem Trockenstress 2000 keine Änderung der

Blatt/Feinwurzelverhältnisse im Vergleich mit den Kontrollen statt, obwohl ein Trend

zu erhöhten Feinwurzelmassen sichtbar ist (Abb.3.23). Eine Limitierung des Wurzel-

raumes durch die Pflanzgefäße kann nicht mit Sicherheit ausgeschlossen werden, da die

Wurzeln aller Varianten auch die unteren Substratschichten ausfüllten. Eine vermehrte

Bildung von Feinwurzeln zur Erschließung neuer Wasserressourcen kann daher für die

trockengestressten Varianten keinen Vorteil mehr bringen.

4.1.2 Reaktion auf Entlaubung

Kompensationsreaktion nach Entlaubung

Pflanzen reagieren nach Entlaubung oft mit einer zumindest zeitweiligen Erhöhung der

Photosyntheserate, um den Verlust an Biomasse (hier vor allem von Stickstoff und Koh-

lenhydraten) zu kompensieren. Dies wird sowohl bei den verbliebenen Blättern nach

Entlaubung wie auch bei den Blättern nach Wiederaustrieb beobachtet (HEICHEL &

TURNER 1983; LOVETT & T OBIESSEN1993; REICH et al.1993; ELLSWORTH et al.

1994; KOLB et al.1999). Dabei muss allerdings in Betracht gezogen werden, dass der

Effekt der Entlaubung artspezifisch ist und von dem Zeitpunkt und der Intensität der

Entlaubung, der Art der Entlaubung (Entfernen kompletter Blätter oder nur Blattverlet-

zungen) sowie dem Pflanzenalter abhängt (vgl. z.B.REICH et al.1993; ELLSWORTH

et al.1994; COLLIN et al.2000). Im Gegensatz dazu ist beiQ. rubra (MCGRAW et al.

1990) keine erhöhte Photosyntheserate nach Entlaubung, sondern erst in Kombination

mit Trockenheit festzustellen.HEICHEL & T URNER (1983) weisen darauf hin, dass ei-

ne erhöhte CO2-Assimilation nur bei einer nicht vollständig wiederhergestellten Blatt-

fläche nach Wiederbelaubung beiAcer rubrumL. gefunden wird, während beiQuercus

rubra eine vollständig wiederhergestellte Blattfläche zu keiner erhöhten Assimilations-

rate führt. Somit können zwei Reaktionsweisen nach Entlaubung unterschieden werden:

Bei einer kompletten Wiederherstellung der ursprünglichen Gesamt-Blattfläche führt

dies zu keinen Änderungen der Photosyntheserate bei den Blättern des zweiten Blat-

taustriebes. Bei einer nur unvollständig wiederhergestellten Gesamt-Blattfläche sind die

nach Wiederbelaubung gebildeten Blätter photosynthetisch aktiver.
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Messungen des Photosynthesevermögens Amax konnten nur im Jahr 2000, d.h. ein Jahr

nach Entlaubung, durchgeführt werden (Abb.3.29). Allerdings korreliert die stomatäre

Leitfähigkeit gs gut mit der Netto-Photosyntheserate (JARVIS & DAVIES 1998) und der

CO2-Assimilation (HEICHEL & T URNER 1983). Somit kann zumindest eine Abschät-

zung der Amax über die gemessene gs erfolgen. Eine Verdopplung der maximalen gs

nach Entlaubung, wie sie 1999 beobachtet wird, kann als Hinweis auf eine verstärkte

Photosyntheserate der Blätter des zweiten Blattaustriebes im Sinne der oben genannten

Kompensationsreaktion interpretiert werden (Abb.3.3). HEICHEL & T URNER (1983)

finden analog dazu, dass sowohl die gs als auch die CO2-Assimilationsrate beiAcer

rubrumnach Entlaubung um 50% erhöht ist.

Die nach Wiederbelaubung gebildeten Blätter weisen eine geringere SLA auf, d.h.

es werden kleinere und dickere Blätter gebildet, während die Gesamt-Blattfläche redu-

ziert ist (Abb.3.12). Gleichzeitig sind (bezogen auf die Blattfläche) bei diesen Blättern

die Chlorophyll- und Stickstoffgehalte (N-Gehalte) erhöht (Abb.3.8). Dies lässt auf

eine erhöhte Bildung assimilatorisch wirksamen Gewebes in den Blättern nach Wieder-

belaubung schließen, da N unter anderem Hauptbestandteil des Chlorophylls ist. Eine

Zunahme des Chlorophyllgehaltes im Blatt bedingt eine erhöhte Photosynthesekapazi-

tät (KUBISKE et al.1996).

Eine Änderung der Blattmorphologie, d.h. eine Abnahme der spezifischen Blatt-

fläche (SLA), wird oft als Anpassung an Trockenstress interpretiert (ABRAMS 1994;

ABRAMS & M OSTOLLER 1995; THOMAS 2000). Im Verhältnis zu transpirierender

Oberfläche steigt hier die Wassernutzungseffizienz, es wird mehr Kohlenstoff pro Ein-

heit H2O fixiert (KOZLOWSKI et al.1991). Nicht nur als Anpassung an Trockenstress,

sondern auch als Reaktion nach Entlaubung kann sich dies positiv auf den Wasser- und

Kohlenstoffhaushalt auswirken. Eine Erhöhung der Photosyntheserate der verbliebe-

nen und der nach Entlaubung neugebildeten Blätter bedingt eine höhere gs und dadurch

einen höheren Wasserverbrauch auf Basis der Blattfläche (vgl. auchBALDOCCHI et al.

1987; WEBER & GATES 1990; ELLSWORTH et al. 1994; HART et al. 2000). Nach

Entlaubung kommt es in der vorliegenden Arbeit zu einer erhöhten gs bei den neuge-

bildeten Blättern bei beiden Arten. Nicht nur als absolutes Maximum, sondern auch im

Tagesgang sind die gs der entlaubten Bäume bis fast um das Zweifache gegenüber der

Kontrolle erhöht (Abb.3.4). Dies resultiert, vor allem beiQ. robur, in einer erhöhten

Tagestranspirationssumme, d.h. einem erhöhten Wasserverbrauch pro m2 Blattfläche

(Abb. 3.5). Gleichzeitig unterscheiden sich weder dieΨpd noch dieΨawpvon denen der

nicht entlaubten Bäume, im Gegensatz zu den Ergebnissen vonKOLB et al.(1999).
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Tab. 4.2: Vergleich der blattflächen- und pflanzenbezogenen Tagestranspirationssum-

me Ed von Q. robur und Q. petraea gegen Ende der Vegetationsperiode 1999.

Angegeben sind die Mittelwerte für Ed blattflächenbezogen (mmol H2O d-1 m-2) und

Ed pflanzenbezogen (mmol H2O d-1 Pflanze-1) und die Standardabweichungen. C,

Kontrolle; De, Entlaubung (1998 und 1999); Dr, Trockenstress 1999; DeDr, Kombina-

tion aus De und Dr.

Variante Ed blattflächenbezogen Ed pflanzenbezogen

Q. robur

C 28,8± 12,0 a 7,0± 1,9 a

De 41,3± 3,7 b 4,9± 1,8 ab

Dr 11,7± 6,9 c 2,5± 0,8 b

DeDr 24,5± 8,8 ad 2,3± 0,6 b

Q. petraea

C 18,6± 3,8 a 5,8± 0,4 a

De 23,3± 2,3 a 2,3± 0,7 b

Dr 9,6± 3,8 b 2,0± 0,8 bc

DeDr 20,3± 7,1 a 1,1± 0,2 c

In der vorliegenden Arbeit ist die fehlende Reaktion der Wasserpotentiale in erster Li-

nie auf die stark reduzierte Gesamt-Blattfläche der De-Bäume zurückzuführen. Eine

Berechnung der Tagestranspirationssumme auf Basis des Verbrauchs pro Pflanze führt

aufgrund der stark reduzierten Blattfläche zu keinem höheren Gesamtverbrauch im Ver-

gleich mit den nicht entlaubten Bäumen, sondern teilweise sogar zu geringeren Werten

(Tab.4.2). Dadurch kommt es bei den entlaubten Bäumen zu keiner stärkeren Absen-

kung der Wasserpotentiale. DieΨawpunterschreiten nicht den Schwellenwert für Ca-

vitation Ψcav , so dass es bei beiden Arten auch nicht zu einem signifikant erhöhten

Verlust an hydraulischer Leitfähigkeit kommt. Durch eine effektive stomatäre Regula-

tion und eine ausreichende Nachlieferung über das Wasserleitungssystem können auch

die RWCleaf konstant gehalten werden, eine erhöhte Photosyntheserate wird daher nicht

auf Kosten der Blattwassergehalte erreicht (Abb.3.2). Auffällig bleibt in diesem Zu-

sammenhang der Tagesgang der gs. Ähnlich wie bei den trockengestressten Bäumen
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werden auch bei den entlaubten Bäumen die gsm bereits in den frühen Vormittagsstun-

den gemessen. Dadurch wird ein überproportionaler Wasserverlust aufgrund steigen-

dem VPD im Tagesverlauf vermieden.

Effekt der Entlaubung auf die Biomassenpartitionierung und das
Wachstum

Der Effekt von Entlaubung auf das Wachstum und auf die Biomassenverteilung bezüg-

licher der Kompartimente Blatt, Stamm und Wurzel ist noch nicht abschließend ge-

klärt. Entlaubung kann zu positiven oder negativen Reaktionen des Wachstums führen

(KRAUSE & RAFFA 1996; COLLIN et al.2000), und ist abhängig vom Zeitpunkt, der

Entlaubungsintensität und dem Alter der Bäume (HEICHEL & T URNER1983; LOVETT

& T OBIESSEN1993; REICH et al.1993; KOLB et al.1999; COLLIN et al.2000). Zusätz-

lich muss zwischen kurzzeitigen Änderungen des Stamm/Wurzelverhältnisses (MC-

GRAW et al.1990) im Jahr der Entlaubung und langfristigen Änderungen bis zu einem

Jahr nach Entlaubung (REICH et al. 1993; KOLB et al. 1999) unterschieden werden,

wobei die Rate des Wachstums nach Entlaubung artspezifisch ist (KRAUSE & RAFFA

1996). LOVETT & T OBIESSEN(1993) undCANHAM et al.(1999) finden bei Untersu-

chungen anQuercus rubrakeine Änderungen der Wurzel- oder Sprossbiomasse nach

Entlaubung. Entlaubung führt zumindest bei jungenQ. petraeaund Q. rubra jedoch

oberirdisch zu einer Reduktion der Blattfläche (CHAAR et al.1997) und der Blattmasse

(CHAAR et al.1997; LOVETT & T OBIESSEN1993), jeweils gemessen nach Wiederbe-

laubung. BeiQ. robur ist die Feinwurzelbiomasse nach Entlaubung reduziert (BLOCK

et al.1995), und beiPopulusist die Anzahl der Feinwurzeln nach Entlaubung geringer

(KOSOLA et al. 2001). KRAUSE & RAFFA (1996) finden beiLarix nach Entlaubung

eine Reduktion der Baumhöhe, wobei der Stammdurchmesser konstant bleibt, während

beiPinusEntlaubung zu einem geringeren Stammdurchmesser führt und sich nicht auf

die Baumhöhe auswirkt. Entlaubung resultiert bei Eichen in einem reduzierten Zuwachs

(GRADWELL 1974; RUBTSOV 1996), und zwar aufgrund einer verringerten Spätholz-

bildung (BLANK 1997; BLANK & R IEMER 1999).

Die Blattfläche wie auch die Blattbiomasse der entlaubten dreijährigen Eichen ist

am Ende der Vegetationsperiode 1999 bei beiden Arten reduziert (Abb.3.9), analog zu

den Befunden vonCHAAR et al.(1997) bei Q. petraea. Auch unterirdisch werden we-

niger Feinwurzeln gebildet (BLOCK et al.1995), aufgrund der oberirdisch in ähnlichem

Ausmaß erfolgten Reduktion der Blattbiomasse blieb das Blatt/Feinwurzelverhältnis im
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Vergleich mit den nicht entlaubten Varianten jedoch konstant. Entlaubung führt nur bei

Q. robur zu einer Reduktion der Baumhöhe. Bei beiden Arten ist jedoch der Zuwachs

gemessen an der Stammbasis im Vergleich zum Versuchsanfang im Frühjahr 1998 re-

duziert (Abb.3.10). Auch MEYER (2001) findet bei Untersuchungen an 20-jährigen

Q. robur einen geringeren relativen Zuwachs des Stammdurchmessers nach ein- bzw.

zweimaliger Entlaubung. Der in der vorliegenden Arbeit nach Entlaubung verringerte

Zuwachs an der Stammbasis geht beiQ. robur einher mit einer an den Zweigen ge-

messenen Abnahme der Spätholzbreite 1999 bei beiden entlaubten Varianten (De und

DeDr) im Vergleich mit der Kontrolle. BeiQ. petraeafindet vor allem eine Abnahme

der Spätholzbreite bei beiden entlaubten Varianten im Vergleich zwischen den Jahren

1998 (einmalige Entlaubung) und 1999 (zweimalige Entlaubung) statt (Tab.3.3). Diese

Abnahme des Spätholzes nach Entlaubung steht in Übereinstimmung mit den Ergeb-

nissen vonRUBTSOV (1996), BLANK (1997) und BLANK & R IEMER (1999). Entlau-

bung als einzelner Faktor führt zwar zu einer Reduktion des Spätholzes, hat aber keine

verringerten stomatären Leitfähigkeiten und keinen erhöhten Verlust an hydraulischer

Leitfähigkeit in den Zweigen zur Folge (Tab.3.2). Verringerte Stärkegehalte in Fein-

wurzeln, im Stamm und in den Zweigen führen beiPopulusim Jahr der Entlaubung

zu einem verringerten Zuwachs aufgrund einer reduzierten Kohlenstoff-Allokation hin

zur Stärke (KOSOLA et al.2001). Eine entlaubungsbedingte Reduktion der gespeicher-

ten Kohlenhydrate (z.B. Stärke) hat negative Auswirkungen auf das Wachstum und die

Überlebensrate der betroffenen Bäume (WARGO et al.1972; PARKER & PATTON 1975;

WEBB 1981; WARGO 1996; CANHAM et al.1999). In der vorliegenden Arbeit kommt

es zu einem reduzierten Zuwachs, einer verringerten Feinwurzelbildung und einer ge-

änderten Blattmorphologie, vor allem im Jahr der Entlaubung. Dies kann durch einen

Assimilatverlust erklärt werden. Andererseits lässt sich kein signifikanter Einfluß der

Entlaubung auf die gemessenen Stärkegehalte im Stamm nachweisen (Abb.3.14, 3.28).

Die Stärkegehalte sind einem zyklischen Jahresverlauf unterworfen und erreichen im

Oktober ihr Maximum (ASHWORTHet al.1993; SAUTER & VAN CLEVE 1994; GAN-

SERT& SPRICK 1998). Die Messung der Stärkegehalte erfolgte nur im Stamm am Ende

der Vegetationsperiode, daher können entlaubungsbedingte Änderungen im Stärkespei-

cher während der Vegetationsperiode durch den nach Wiederbelaubung einsetzenden

Kompensationseffekt maskiert werden. Ein weiterer Grund kann in den artspezifischen

Allokationsunterschieden nach Entlaubung liegen. BeiQ. rubrageht eine entlaubungs-

bedingte Reduktion der Kohlenhydratreserven einher mit einer erhöhten Bildung von

Wurzelbiomasse, auf Kosten des Stammzuwachses (CANHAM et al.1999). In der vor-

liegenden Arbeit findet bei beiden Arten sowohl eine ober- wie unterirdische Reduktion
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der Zuwächse statt. Dies lässt eine entlaubungsbedingte Reduktion der Stärkegehalte in

den Wurzeln (WARGO et al.1972; PARKER & PATTON 1975) am Ende der Vegetati-

onsperiode 1999 zumindest möglich erscheinen.

4.1.3 Kombination von Entlaubung und Trockenheit

Antagonistische Effekte von Entlaubung und Trockenstress auf den
Wasserhaushalt und die Biomassenpartitionierung

Experimentelle Untersuchungen der Kombinationswirkung von Entlaubung und

Trockenstress sind bei Bäumen bislang nur vereinzelt durchgeführt worden (vgl. z.B.

PARKER & PATTON 1975; WRIGHT et al. 1989; KOLB et al. 1999). WRIGHT et al.

(1989) führen eine erhöhte Überlebensrate von jungenQ. rubranach mindestens 50%

Verlust der Blattfläche nach Entlaubung auf einen verringerten Wasserverbrauch bei

Trockenheit aufgrund der reduzierten transpirierenden Oberfläche zurück. Laut der Hy-

pothese in der vorliegenden Arbeit kann Entlaubung in Kombination mit Trockenheit

stressverschärfend wirken, da es über eine entlaubungsbedingte Reduktion des Späthol-

zes zu einer verringerten Wassernachleitungsreserve kommt, was zu Trocknisschäden

bei Eichen führen kann. Alternativ kann eine entlaubungsbedingte Feinwurzelredukti-

on die Wasseraufnahme erschweren. Dies kann vor allem im Jahr nach Entlaubung zu

Beeinträchtigungen im Wasserhaushalt führen. Eine Veränderung der Biomassenparti-

tionierung hin zu einer vollständig wiederhergestellten Gesamt-Blattfläche auf Kosten

der Feinwurzelbildung erhöht den assimilatorischen Kohlenstoffgewinn und kompen-

siert den durch Entlaubung verursachten Assimilatverlust, gleichzeitig steigt die Anfäl-

ligkeit gegenüber Trockenstress aufgrund einer reduzierten Feinwurzelbildung.

Eine Interaktion der Effekte von Trockenheit und Entlaubung ist in der vorliegen-

den Arbeit vor allem bei den stomatären Leitfähigkeiten 1999 sichtbar (Abb.3.3 und

3.4). Unter Trockenstressbedingungen ist die gs der DeDr-Bäume gegenüber den De-

Bäumen leicht reduziert, sie übersteigt aber immer noch die gs der Dr-Bäume und zum

Teil sogar die der Kontrollbäume. Dies resultiert in einer gegenüber den Dr-Bäumen fast

doppelt so hohen Tagestranspirationssumme Ed pro m2 Blattfläche (Abb.3.5). Dieses

Verhalten kann als antagonistischer Effekt der Faktoren Entlaubung und Trockenheit

interpretiert werden. Als Reaktion auf Trockenheit sinkt die gs, um die Wasserabgabe

durch Transpiration einzuschränken. Gleichzeitig steigt über die entlaubungsbedingte

erhöhte Photosyntheserate der Bedarf an CO2, das Resultat ist ein erhöhter Wasser-

verbrauch, bezogen auf die Blattfläche. Ein ähnliches Verhalten der gs ist auch von
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diesjährigen Douglasien-Nadeln (KOLB et al. 1999) bekannt. Eine Kombination von

Entlaubung und Trockenstress führt zu einer geringeren Reduktion der gs als Trocken-

heit allein. Dieses antagonistische Verhalten kann sich bei Eichen kritisch auswirken.

Um eine Embolisierung des Leitgewebes zu vermeiden, haben Eichen eine sehr effek-

tive stomatäre Regulation des Wasserverbrauches entwickelt und halten die Wasser-

potentiale immer knapp über dem kritschen CavitationsschwellenwertΨcav(TYREE &

COCHARD 1996). Das antagonistische Verhalten der gs nach Entlaubung läuft diesem

zuwider und kann diesen Regulationsmechanismus zur Cavitationsvermeidung beein-

trächtigen. Ein weiterer Hinweis auf eine stressverschärfende Interaktion von Entlau-

bung und Trockenheit findet sich bei den Blattwassergehalten (RWCleaf) 1999 in der

vorliegenden Arbeit (Abb.3.2). Bei beiden Arten verringern sich die RWCleaf bei den

DeDr- im Vergleich mit den Dr-Bäumen, trotz eines Absenkens der Wasserpotentiale.

Dies kann als Einschränkung in der Wassernachleitung interpretiert werden. Hohe gs

führen zu einem erhöhten Wasserbedarf. Bei einer nur ungenügenden Nachlieferung,

trotz eines Absenkens des Wasserpotentials, läßt sich ein Absinken des Blattwasser-

gehaltes nicht vermeiden. Das Xylem in den Zweigen kann aufgrund der Segmenta-

tionstheorie nachZIMMERMANN (1983) als “Flaschenhals” im Wassertransport unter

Trockenstressbedingungen angesehen werden. Rückschlüsse auf mögliche Einschrän-

kungen im Wasserhaushalt können daher vor allem durch Messungen der hydraulischen

Leitfähigkeit und der Jahrringbreiten (vor allem der Spätholzbreiten) von Zweigen ge-

zogen werden, da hier nachNARDINI & PITT (1999) als erstes Embolisierungen auf-

treten. BeiQ. petraeaführt zweimalige Entlaubung im Jahr 1999 zu einer verringerten

aktuellen hydraulischen Leitfähigkeit in den diesjährigen Zweigen sowie einer zumin-

dest im Trend erhöhten Embolisierung des Leitgewebes bei den DeDr-Bäumen (Tab.

3.2). Entlaubung resultiert in einer verringerten Spätholzbreite 1999 im Vergleich zum

Vorjahr, und auch die berechnete hydraulische Leitfähigkeit auf der Fließstrecke Boden-

Blatt gsl ist 1999 bei den DeDr-Bäumen beiQ. petraeaam geringsten (Abb.3.6). Ei-

ne aufgrund einer verringerten Spätholzbildung reduzierte Wassernachleitungskapazität

kann bei den gleichzeitig niedrigen Wasserpotentialen als Grund für die erhöhte Embo-

lisierungsrate bei den DeDr-Bäumen vonQ. petraeagelten. Zumindest bei dieser Art

kann im Sinne der Hypothese von einer verstärkten Beeinträchtigung des Wasserhaus-

haltes bei der Kombination beider Faktoren ausgegangen werden. BeiQ. robur war

zwar das Spätholz 1999 bei den DeDr-Bäumen im Vergleich mit der Kontrolle verrin-

gert, dies hatte jedoch keine höheren Verluste an hydraulischer Leitfähigkeit und keine

verringerte gsl zur Folge (siehe Kapitel4.2). Andererseits waren auch bei der Stieleiche
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die RWCleaf bei den DeDr-Bäumen trotz eines Absenkens der Wasserpotentiale stär-

ker verringert als bei den nur trockengestressten Bäumen (Dr). Daher kann auch für

Q. roburdie Hypothese nicht mit Sicherheit verworfen werden.

Nicht nur bei der Wassernachleitung im Stamm, sondern bereits bei der Wasserauf-

nahme durch die Feinwurzeln interagieren die Reaktionen bei Trockenheit und nach

Entlaubung. Bei Trockenstress reagieren Eichen mit einer erhöhten Feinwurzelbildung,

um die Wasserversorgung zu sichern (OSONUBI & DAVIES 1981; VAN HEES 1997;

THOMAS 2000). Demgegenüber wird nach Entlaubung die Feinwurzelproduktion zu-

gunsten der assimilierenden Blattfläche eingeschränkt (BLOCK et al.1995). Dieses ant-

agonistische Verhalten der Entlaubungs- und Trockenstressreaktion bezüglich der Fein-

wurzeln kann sich negativ auf den Wasserhaushalt auswirken.

Entlaubung führt in der vorliegenden Arbeit zu einer verringerten Feinwurzel-

biomasse, in gleichem Maße ist jedoch auch die Gesamt-Blattfläche reduziert. Da-

her unterscheiden sich die De-Bäume in den Blatt/Feinwurzelverhältnissen nicht von

den Kontrollen. Bei einem zusätzlichen Trockenstress verhindert ein Assimilatman-

gel die Trockenstressantwort, d.h. eine vermehrte Feinwurzelproduktion. Zwar unter-

scheiden sich die Blatt/Feinwurzelverhältnisse zwischen den Dr- und DeDr-Bäumen

nicht voneinander, ein gegenüber den nicht trockengestressten Varianten verringertes

Blatt/Feinwurzelverhältnis wird bei Dr jedoch durch eine erhöhte Feinwurzelprodukti-

on erreicht, während bei DeDr dies vor allem aufgrund der verringerten Blattbiomas-

se geschieht. Eine flächenbezogene stark erhöhte Transpiration bei den DeDr-Bäumen

kann dann aufgrund einer verringerten Wasseraufnahmekapazität trotz eines Absinkens

des Wasserpotentials zu sinkenden Blattwassergehalten bei den DeDr-Bäumen führen.

Dies unterstützt die Alternativhypothese mit einem Wirkungspfad über die Feinwurzeln

bei beiden Arten.

4.2 Artunterschiede in der Reaktion auf Trockenstress und

Entlaubung

Q. petraeaunterscheidet sich vonQ. robur durch einen geringeren Wasserbedarf und

gilt als die besser an Trockenheit angepasste Art (COCHARD et al.1992; LÉVY et al.

1992; V IVIN et al.1993; DICKSON & T OMLINSON 1996). Der Schwellenwert für Ca-

vitation liegt beiQ. petraeamit -3,3 bis -3,6 MPa (COCHARD et al.1992, 1996) zudem

deutlich unter dem vonQ. robur mit -2,7 MPa (TYREE & COCHARD 1996). Gleich-

zeitig gilt Q. petraeaim Vergleich mitQ. roburals die Art mit der effektiveren stoma-
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tären Regulation zur Vermeidung von Embolien (COCHARD et al.1992, 1996). Unter

Trockenstressbedingungen unterscheiden sich beide Arten auch in ihrer Produktivität.

Während beiQ. robur das Sprosswachstum bereits bei einem Wasserpotential unter-

halb -2,0 MPa eingestellt wird, ist dies beiQ. petraeaauch noch bei -2,5 MPa zu finden

(V IVIN et al.1993).

Eichen sind generell gut an den Verlust von Blättern durch Insektenbefall angepasst

(GRADWELL 1974). Ähnlich wie bei der Reaktion auf Trockenstress finden sich aller-

dings auch hier artspezifische Unterschiede. NachSVOLBA & K LEINSCHMIT (2000) ist

Q. roburstärker nach Entlaubung geschädigt alsQ. petraea. Allerdings waren in dieser

Untersuchung die intraspezifischen Unterschiede zwischen den einzelnen Herkunfts-

orten größer als die interspezifischen.Q. petraeareagiert auch in der vorliegenden

Arbeit empfindlicher auf Entlaubung (allein und in Kombination mit Trockenstress) als

Q. robur. Einerseits giltQ. petraeagenerell als die an Trockenstress besser angepasste

Art im Vergleich mit Q. robur. Andererseits führt eine Kombination aus Entlaubung

und Trockenstress beiQ. petraea1999 zu stärkeren Beeinträchtigungen im Wasser-

haushalt als beiQ. robur, obwohl der Trockenstress aufgrund der weniger negativen

Ψpd im Vergleich zuQ. roburschwächer ist.

Q. robur gilt als die evolutiv jüngere und produktivere Art im Vergleich beider

Arten (LÉVY et al.1992; V IVIN et al.1993). Darauf weist neben den erhöhten Amax-

Werten auch der erhöhte Zuwachs im Stamm im Vergleich zuQ. petraeahin. Bereits

ein Jahr nach Entlaubung ist kein Unterschied mehr zwischen den Stammdurchmessern

der entlaubten und nicht entlaubten Bäume zu sehen, während beiQ. petraeadiese

bei den entlaubten Bäumen noch reduziert sind. Somit istQ. robur in der Lage, den

entlaubungsbedingten Assimilatverlust schneller alsQ. petraeazu kompensieren. Eine

höhere Produktivität wird hier auf Kosten eines erhöhten Wasserverbrauchs erreicht.

Da die Gefäßflächen bei dieser Art grundsätzlich kleiner sind als beiQ. petraea(BAR-

TELS 2001) und dies nachTYREE & COCHARD (1996) eine verringerte Cavitationsge-

fahr bedingt, resultiert eine verringerte stomatäre Einschränkung des Wasserverbrauchs

bei Trockenheit aufgrund der antagonistischen Reaktion der gs nicht in einer erhöhten

Cavitation des Leitgewebes.

DaQ. petraeaim Vergleich mitQ. robureine geringere Produktivität aufweist, ist

der Assimilatverlust durch Entlaubung bei dieser Art schwerwiegender, da eine geringe-

re Kompensationsreaktion des Biomassenverlustes stattfindet. Bei einem generellen As-

similatmangel kann eine Trockenstressantwort der Feinwurzeln bei den DeDr-Bäumen

nicht oder nur unvollständig erfolgen. Gleichzeitig kommt es nach zweimaliger Ent-
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laubung zu einer Abnahme der Spätholzbreite. Trotz eines erhöhten Wasserbedarfs ist

sowohl die Wasseraufnahme über die Feinwurzeln als auch die Wasserleitungskapazi-

tät des Xylems, hier vor allem des Spätholzes, eingeschränkt. Stressverschärfend wirkt

nun die antagonistische Reaktion der gs bei Trockenstress und Entlaubung, welche die

notwendige effektive stomatäre Kontrolle des Wasserpotentials beeinträchtigt. Eine ver-

ringerte stomatäre Kontrolle kann zu einer stärkeren Absenkung der Wasserpotentiale

führen. Da Eichen auch unter normalen Bedingungen nahe der Cavitationsgrenze ope-

rieren, steigt die Gefahr einer Embolisierung des Leitgewebes. Eine verstärkte Emboli-

sierung führt dann zu einem erhöhten Verlust an hydraulischer Leitfähigkeit.

Ist Q. petraeaan sich gut an das Auftreten eines Stressors angepasst, so wirkt sich

ein gleichzeitiges Auftreten beider Stressoren negativ auf den Wasserhaushalt bei dieser

Art aus. ObwohlQ. robur empfindlicher auf Trockenstress reagiert, ist die Kombina-

tion mit zweimaliger Entlaubung bei mäßigem Trockenstress kaum stressverschärfend.

Ein möglicher Grund kann in der höheren Produktivität liegen. Die Reduktion der Fein-

wurzeln ist weniger stark ausgeprägt als beiQ. petraea, was sich wiederum positiv auf

den Wasserhaushalt ausübt. Artspezifische Unterschiede in den Gefäßgrößen (BAR-

TELS 2001) und in der physiologischen Reaktion auf Trockenstress und Entlaubung

können demnach als Grund für die unterschiedliche Sensitivität des Wasserhaushalts

bei beiden Arten gelten.

4.3 Vergleich der Ergebnisse von jungen mit 20-jährigen

Stieleichen

4.3.1 Unterschiede zwischen jungen und 20-jährigen Bäumen im Jahr
nach letztmaliger Entlaubung

Im Folgenden sollen kurz die Ergebnisse der Freilanduntersuchungen an den 20-

jährigenQ. robur im Sommer 2001 im Vergleich mit den jungen Eichen diskutiert

werden. Die Variante De2 des Freilandversuches 2001 entspricht dabei der Variante De

des Versuchs mit den jungen Bäumen im Untersuchungsjahr 2000. Aufgrund des Feh-

lens von Trockenstress im Freilandversuch 2001 kann nur die Reaktion im Jahr nach

letztmaliger Entlaubung zwischen den 20-jährigen und den jungen Bäumen verglichen

werden.

Auch bei den 20-jährigen Eichen sind ein Jahr nach Ende der letzten Entlaubung

keine Unterschiede mehr in den maximalen stomatären Leitfähigkeiten (gsm) und den

Wasserpotentialen zwischen den Varianten zu sehen (Abb.3.31). Dies entspricht den
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Ergebnissen des Versuches mit den jungen Eichen 2000. Obwohl sich die gsm bei den

im Freiland gemessenen Bäumen zwischen den beiden entlaubten Varianten und der

Kontrolle nicht unterscheiden, sind die Kohlenstoff-Isotopenverhältnisse (δ13C) bei bei-

den entlaubten Varianten jedoch verringert (Abb.3.32). Dies deutet auf eine verringerte

Wassernutzungseffizienz hin. Da derδ13C-Wert ein Maß für die langfristige Wassernut-

zungseffizienz (ZHANG & M ARSHAL 1995) ist und über das Jahr integriert, können

schon kleine Unterschiede in der stomatären Öffnungsweite Änderungen vonδ13C her-

vorrufen. Im Gegensatz zu den Versuchen mit jungen Eichen ist die spezifische Blatt-

fläche (SLA) bei den Blättern der 20-jährigen Bäumen im Jahr nach letztmaliger Ent-

laubung erhöht. Bei gleicher Fläche sind die Blätter der De1- und De2-Bäume leichter.

Dies kann durch einen verringerten N-Gehalt pro Fläche erklärt werden (Abb.3.32).

Bei den jungen Eichen sind die Feinwurzelmassen auch ein Jahr nach letztmali-

ger Entlaubung zumindest im Trend reduziert. Im Gegensatz dazu werden bei den 20-

jährigen Bäumen keine Unterschiede in den Feinwurzelgehalten im Boden beobachtet

(Abb. 3.33). Aus dem Jahr 2000 liegen für die Freilandbäume keine Ergebnisse für die

Feinwurzelgehalte vor.

Entlaubung führt auch im Freilandversuch zu einer Reduktion der Spätholzbrei-

ten (Tab.3.6). Ein Jahr nach letztmaliger Entlaubung sind die Spätholzbreiten bei den

De1- als auch bei den De2-Bäumen (zumindest im Trend) noch reduziert. Dies ist im

Einklang mit den Untersuchungen bei den jungen Eichen (vgl.BARTELS 2001). Ein

Problem sind die bereits vor Entlaubung bestehenden Unterschiede in den Spätholz-

breiten (Jahre 1998 und 1999) bei den späteren De1-Bäumen. Eine bereits 1998 als

Trend sichtbare und 1999 signifikante Reduktion der Spätholzbreite im Vergleich mit

der Kontrolle erschwert die Interpretation des Effektes der Entlaubung auf das Spät-

holz. Vergleicht man die Spätholzbreiten der Jahre 1998 bis 2001, so werden zumin-

dest im Jahr der Entlaubung (2000) die geringsten Spätholzbreiten gemessen. Auch

bei der De2-Variante führt Entlaubung zu einer Reduktion des Spätholzes. Erst 1999,

nach erstmaliger Entlaubung ist die Spätholzbreite zumindest im Trend verringert. Nach

zweimaliger Entlaubung (2000) ist bereits eine (wenn auch nur als Tendenz) stärkere

Reduktion zu sehen. Dies lässt sich als eine entlaubungsbedingte Spätholzreduktion in-

terpretieren, da auchMEYER (2001) auf einen verringerten Stammzuwachs bei beiden

entlaubten Varianten im Jahr 2000 hinweist. Eine mögliche Erklärung kann die Probe-

nahme für die Jahrringanalyse sein. Während eine Messung der Umfänge den Zuwachs

über die gesamte Stammbreite integriert, wird hier nur in einer Richtung beprobt. Dies

kann zu unterschiedlichen Ergebnissen führen, wenn der Zuwachs stark einseitig er-

folgt.
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Deutliche Unterschiede in der Reaktion auf Entlaubung treten zwischen den jungen und

20-jährigen Eichen nicht auf. Dies zeigt auch ein Vergleich der Stärkegehalte im Stamm

(Abb. 3.34). Bei den jungen Eichen führte Trockenstress in zeitversetzter Kombination

mit Entlaubung (Jahr 2000) trotz einer immer noch reduzierten Feinwurzelbiomasse zu

keiner stärkeren Beeinträchtigung des Wasserhaushalts als Trockenstress allein. Bei den

20-jährigen Eichen unterscheiden sich die Feinwurzelgehalte 2001 nicht mehr zwischen

den Varianten. Ein zusätzlicher Trockenstress sollte daher nicht zu einer stärkeren Be-

einträchtigung des Wasserhaushalts führen. Eine zeitgleiche Wirkung beider Stressoren

wurde bei den 20-jährigen Eichen nicht untersucht, allerdings können die reduzierten

Spätholzbreiten auf eine Einschränkung der Wasserversorgung im Sinne der Hypothese

interpretiert werden.

4.3.2 Ursache-Wirkung-Schema bei jungen und älteren Eichen

NachTHOMAS et al.(2002) gilt die Faktorenkombination aus mindestens zweimaliger

Entlaubung und Trockenstress als eine der möglichen Hauptursachen für das Eichen-

sterben in Norddeutschland. Nach der Hypothese in der vorliegenden Arbeit führt eine

nach Entlaubung aufgrund Assimilatmangels reduzierte Spätholzbreite bei Trockenheit

zu einer eingeschränkten Wasserversorgung. Alternativ kann die Feinwurzelprodukti-

on aufgrund eines nach Entlaubung verringerten Assimilatspeichers reduziert sein. Bei

Trockenstress kann dies zu einer Einschränkung in der Wasserversorgung führen.

Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit unterstützen sowohl die Hypothese wie

auch die Alternativhypothese. Dies gilt allerdings nur, wenn Trockenstress im zweiten

Jahr der Entlaubung, d.h. zeitnah auftritt. Bei beiden Arten ist die Spätholzbreite nach

Entlaubung verringert. Eine zeitnahe Kombination von Trockenstress und Entlaubung

führt bei beiden Arten zu einer Verringerung der Blattwassergehalte trotz eines Absen-

kens der Wasserpotentiale bei den DeDr-Bäumen. Dies lässt auf eine eingeschränkte

Wasserversorgung schließen. Da auch 20-jährige Stieleichen eine Reduktion des Spät-

holzes nach Entlaubung zeigen, steht zu vermuten, dass es auch hier über den Wir-

kungspfad einer verringerten Spätholzbreite bei Trockenheit zu Einschränkungen im

Wasserhaushalt kommt.

Gleichzeitig wird sowohl beiQ. robur als auch beiQ. petraeaeine Reduktion der

Feinwurzeln festgestellt. Somit kann das Absinken der Blattwassergehalte entweder

durch eine verringerte Wasseraufnahme (reduzierte Feinwurzeln) oder aufgrund einer

verringerten Wassernachleitung (reduzierte Spätholzbreite) verursacht werden. Zudem

ist ein sich gegenseitig verstärkender Effekt möglich.
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Allerdings wird nur beiQ. petraeaein im Trend erhöhter Verlust an hydraulischer

Leitfähigkeit festgestellt, während dies bei jungenQ. roburnicht der Fall ist. Dies kann

in den beiQ. robur weniger stark verringerten Feinwurzelbiomasse liegen.Q. robur

weist die höheren stomatären Leitfähgkeiten sowie die höheren Zuwächse auf. Dadurch

kann sie als die produktivere Art gelten. Der Effekt der Entlaubung wird hier schneller

kompensiert als beiQ. petraea.

Im Gegensatz zu den Ergebnissen der vorliegenden Arbeit istQ. robur in Nord-

deutschland in weitaus stärkerem Maße vom Eichensterben betroffen alsQ. petraea

(ACKERMANN & H ARTMANN 1992). Die stärksten Schäden werden dort auf hydro-

morphen Böden festgestellt, auf denen die Durchwurzelung der tieferen Bodenschich-

ten (hier insbesondere Feinwurzeln) stark verringert ist (THOMAS & H ARTMANN 1996,

1998). Dadurch steigt die Gefahr von Trockenstress bei sommerlicher Trockenheit. Die

durchwurzelten oberflächennahen Bodenschichten trocknen schnell aus, und eine ver-

stärkte Wasserversorgung aus den tieferen Bodenschichten kann nicht oder nur ungenü-

gend erfolgen. Tritt nun eine zusätzliche entlaubungsbedingte Reduktion der unter an-

derem für die Feinwurzelbildung benötigten Assimilatmenge auf, so kann in trockenen

Sommern die Trockenstressantwort über eine vemehrte Feinwurzelbildung nicht oder

nur ungenügend erfolgen, es kommt zu Trocknisschäden bei den Eichen.
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5 Zusammenfassung

Aufgrund von Jahrringanalysen und Klimaberichten kann Entlaubung in mindestens

zwei aufeinander folgenden Jahren in Verbindung mit sommerlicher Trockenheit

als Hauptursache für das Eichensterben in Norddeutschland gelten. Die Ursache-

Wirkungs-Beziehung der Faktoren “Entlaubung ein zwei aufeinander folgenden Jah-

ren“ und “Trockenstress“ - allein und in Kombination miteinander - wurde unter kon-

trollierten Bedingungen an zu Versuchsbeginn dreijährigenQuercus roburundQ. pe-

traea getestet. Zur Simulation von Insektenfraß wurden die Bäume in zwei aufein-

ander folgenden Jahren jeweils im Frühjahr manuell entlaubt. Im ersten Teilversuch

wurde Trockenstress im Jahr der letztmaligen Entlaubung, im zweiten Teilversuch ein

Jahr nach letztmaliger Entlaubung appliziert. In der vorliegenden Arbeit wurden Unter-

suchungen zum Wasserhaushalt, zum Gaswechsel, zur Biomassenpartitionierung, zur

Holzanatomie sowie zu Stamm- und Blatt-Inhaltsstoffen (Stärke bzw. N, Chlorophyll

undδ13C) durchgeführt. Zusätzlich wurden die an den jungen Eichen gewonnenen Er-

gebnisse mit denen von 20-jährigenQ. robur in einer Baumschule verglichen (nur

Entlaubung als Faktor).

1. Trockenstress führte zu einer Reduktion der stomatären Leitfähigkeit und der Trans-

piration sowie zu sinkenden Wasserpotentialen. Gleichzeitig war die Feinwurzelbio-

masse nach Trockenstress erhöht.

2. Nach Entlaubung reagierten die Bäume mit einer erhöhten stomatären Leitfähigkeit

und einer höheren Transpiration pro Einheit Blattfläche. Dies kann als Kompensations-

reaktion auf den Assimilatverlust durch Entlaubung interpretiert werden. Nach Entlau-

bung fand eine Regeneration der Krone durch schlafende Knospen statt, jedoch war die

Gesamtblattfläche pro Baum im Vergleich mit der Kontrolle deutlich verringert. Nach

Entlaubung war die Feinwurzelbiomasse sowohl im Jahr der letztmaligen Entlaubung

wie auch ein Jahr nach letztmaliger Entlaubung reduziert. Die Spätholzbreite war nach

Entlaubung verringert, dies hatte jedoch keinen Einfluss auf die hydraulische Leitfähig-

keit.
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3. Einschränkungen im Wasserhaushalt wurden erst bei einer kombinierten Wirkung

der Stressoren beobachtet. Trockenstress im Jahr der letztmaligen Entlaubung führte

bei Q. petraeazu einem erhöhten Verlust an hydraulischer Leitfähigkeit sowie zu ei-

ner stark reduzierten hydraulischen Leitfähigkeit auf der Fließstrecke Boden-Blatt. Im

Jahr nach letztmaliger Entlaubung wurden Änderungen in der Biomassenpartitionie-

rung festgestellt. Es fand zwar eine vollständige Wiederherstellung der Blattbiomasse

statt, jedoch blieb die Feinwurzelbiomasse reduziert, vor allem beiQ. petraea. Aller-

dings resultierte eine Kombination beider Stressoren nicht in eine stärkere Beeinträch-

tigung des Wasserhaushalts als Trockenstress allein.

4. Q. petraeagilt zwar als die besser an Trockenstress angepasste Art, aufgrund einer

verringerten Produktivität wirkt sich ein entlaubungsbedingter Assimilatverlust über

eine verringerte Feinwurzelbildung bei Trockenstress jedoch negativer auf den Was-

serhaushalt aus, als dies beiQ. robur der Fall war.Q. petraeareagierte insgesamt

empfindlicher auf die Kombination der Stressoren alsQ. robur. Unterschiede in der Re-

aktion auf Entlaubung bezüglich des Wasserhaushalts zwischen jungen und 20-jährigen

Q. roburwurden nicht festgestellt.

5. Ein mechanistischer Zusammenhang zwischen einer entlaubungsbedingten Spätholz-

reduktion und einer Einschränkung der Wasserleitung im Stamm konnte weder verwor-

fen noch mit Sicherheit belegt werden.

6. Jedoch wurden Hinweise auf den Wirkungspfad über eine reduzierte Feinwurzel-

produktion und einer verringerten Wasseraufnahmekapazität gefunden. Dieser Fak-

torenkombination wird eine wichtige Bedeutung für das Eichensterben beigemessen.

Dabei können andere biotische sowie abiotische Faktoren (z.B. hydromorphe Böden)

stressverschärfend sein.
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Anhangtabellen 
Tab. A1: Predawn- und nachmittägliche (Afternoon)- Wasserpotentiale (MPa) bei Quercus robur und
Q. petraea  im Untersuchungsjahr 1999. Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen
von je fünf Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 1999,
DeDr Kombination aus De und Dr. Signifkante Unterschiede aller trockengestressten gegenüber allen
ausreichend bewässerten Varianten sind mit * gekennzeichnet.

Predawn

Q. robur C std De std Dr std DeDr std
18.06.99 -0,1 0,04 -0,1 0,04 -0,1 0,04 -0,1 0,01
23.07.99 -0,2 0,08 -0,2 0,04 -0,2 0,03 -0,2 0,07
13.08.99 -0,2 0,03 -0,3 0,08 -0,9 0,36 -0,9 0,22 *
10.09.99 -0,18 0,04 -0,21 0,07 -0,45 0,20 -0,46 0,11
29.09.99 -0,3 0,12 -0,36 0,07 -0,31 0,09 -0,34 0,13

Q. petraea
18.06.99 -0,1 0,04 -0,1 0,03 -0,1 0,03 -0,1 0,03
23.07.99 -0,1 0,05 -0,3 0,10 -0,2 0,07 -0,3 0,11
13.08.99 -0,2 0,03 -0,2 0,06 -0,6 0,14 -0,7 0,20 *
10.09.99 -0,17 0,03 -0,16 0,11 -0,67 0,19 -0,47 0,15 *
29.09.99 -0,29 0,04 -0,32 0,12 -0,33 0,10 -0,49 0,19 *

Afternoon

Q. robur C std De std Dr std DeDr std
30.06.99 -1,0 0,25 -1,7 0,15 -1,8 0,33 -1,5 0,49
18.07.99 -1,7 0,44 -1,6 0,37 -1,6 0,44 -1,2 0,15
09.08.99 -1,8 0,34 -1,4 0,22 -3,5 0,28 -2,7 0,84 *
27.08.99 -0,9 0,17 -1,0 0,23 -2,0 0,29 -2,0 0,69 *
28.09.99 -0,87 0,14 -0,58 0,08 -0,88 0,18 -0,8 0,12

Q. petraea
30.06.99 -1,6 0,18 -1,3 0,44 -1,9 0,50 -1,5 0,64
18.07.99 -2,0 0,33 -2,0 0,47 -2,2 0,46 -2,2 0,15
09.08.99 -1,4 0,38 -1,5 0,33 -3,6 0,54 -2,3 0,38 *
27.08.99 -1,6 0,22 -1,0 0,09 -2,2 0,35 -1,8 0,26 *
28.09.99 -1,2 0,13 -1,05 0,09 -1,25 0,23 -1,02 0,21

Tab. A2: Blattwassergehalt (RWCleaf, in %) bei Quercus robur und Q. petraea  im Untersuchungsjahr
1999. Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen von je fünf Bäumen pro Variante.
C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 1999, DeDr Kombination aus De und Dr.

Q. robur C De Dr DeDr
27.06.99 93,2 1,3 91,5 2,4 91,5 1,8 92,7 2,9
02.08.99 92,8 0,9 85,3 0,6 92,8 2,2 86,8 1,2
29.08.99 92,2 2,0 88,5 2,4 87,9 2,8 88,8 3,6
29.09.99 80,6 9,2 95,6 3,0 81,2 4,2 90,4 7,5



Tab. A2 (Forts.): Blattwassergehalt (RWCleaf, in %) bei Quercus robur und Q. petraea  im
Untersuchungsjahr 1999. Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen von je fünf
Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 1999, DeDr
Kombination aus De und Dr.

Q. petraea C De Dr DeDr
28.06.99 91,3 1,7 93,3 2,1 93,1 1,4 92,8 1,0
02.08.99 88,0 2,0 87,3 1,3 86,8 2,6 82,3 4,0
29.08.99 94,0 0,8 94,2 0,4 92,7 1,6 93,2 2,8
29.09.99 93,1 0,6 90,2 1,8 94,7 2,1 92,4 1,6

Tab. A3: Maximale stomatäre Leitfähigkeit (mmol m-2 s-1) bei Quercus robur und Q. petraea im Jahr
1999. Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen von je fünf Bäumen pro Variante.
C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 1999, DeDr Kombination aus De und Dr.
Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Buchstaben gekennzeichnet.

Q. robur C std De std Dr std DeDr std
25.06.99 223,0 69,4a 394,4 74,8b 236,5 114,0ab 366,4 121,7ab
02.07.99 121,0 80,9a 292,1 75,4b 21,9 11,6d 263,4 28,1c
12.07.99 184,1 115,5a 289,1 87,5b 190,4 185,1ab 332,5 132,1ab
17.07.99 195,2 80,8a 338,7 42,9b 243,5 106,9ab 293,4 114,2ab
16.08.99 271,1 114,3a 504,2 74,1b 113,8 66,1d 276,8 122,3c
24.08.99 217,1 90,1a 452,7 84,1b 259,8 273,1ab 224,6 127,9ab

Q. petraea C std De std Dr std DeDr std
30.06.99 138,7 10,7a 220,6 13,7b 165,5 73,8ab 204,1 38,6ab
02.07.99 206,2 37,0a 282,0 27,8b 119,2 35,9d 203,9 23,9c
25.07.99 222,0 58,5a 316,2 48,0b 232,3 85,3ab 302,9 34,9ab
23.08.99 207,4 55,2a 329,6 112,6b 121,3 27,9c 349,8 229,0ab
28.08.99 206,0 76,5a 284,8 56,2b 192,8 105,9ab 280,9 45,2ab

Tab. A4: Tagesgang der stomatären Leitfähigkeit (mmol m-2 s-1), VPD (kPa) und ∆w (Pa kPa-1) bei
Quercus robur und Q. petraea am 16.08.1999 (Q. robur) und 23.08.1999 (Q. petraea). Angegeben
sind die Mittelwerte und Standardabweichungen von je fünf Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De
Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 1999, DeDr Kombination aus De und Dr.

Q. robur C De Dr DeDr
Tages-
zeit (h)

gs std gs std gs std gs std VPD std ∆w std

07:00 182,4 84,6 280,4 156,8 112 68,9 241,6 113,2 0,6 0,1 3,2 0,3
09:00 261,2 85,5 504,2 74,1 113,8 66,1 276,8 122,3 2,2 0,1 7,9 0,2
10:30 271,1 114,3 406,0 90,0 57,7 37,5 258,1 162,2 2,5 0,6 15,0 1,1
12:30 209,4 115,8 390,3 73,1 61,6 45,3 120,6 40,0 2,8 0,3 17,3 0,4
14:00 209,9 116,9 360,6 99,7 70,1 37,2 135,1 62,4 2,8 0,3 12,6 8,9
15:30 165,4 110,4 340,6 100,5 65,8 23,8 120,4 65,8 2,7 0,3 11,8 2,4
17:00 144,8 89,7 300,2 89,5 70,12 41,8 110,5 42,1 2,6 0,2 10,5 5,4



Tab. A4 (Forts.): Tagesgang der stomatären Leitfähigkeit (mmol m-2 s-1), VPD (kPa) und ∆w 
(Pa kPa-1) bei Quercus robur und Q. petraea am 16.08.1999 (Q. robur) und 23.08.1999 (Q. petraea).
Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen von je fünf Bäumen pro Variante. C
Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 1999, DeDr Kombination aus De und Dr.

Q. petraea C De Dr DeDr
Tages-
Zeit (h)

gs std gs std gs std gs std ´VPD std ∆w std

07:00 100,2 58,3 300 84,2 121 24,6 312,4 123,8 0,6 0,1 3,0 0,4
08:30 181,8 60,3 301,0 93,2 121,3 27,9 349,8 229,0 1,4 0,1 6,8 0,2
10:00 179,4 51,4 329,6 112,6 92,6 30,9 307,9 145,6 2,0 0,1 10,0 0,2
11:30 207,4 55,2 303,4 88,8 73,7 37,9 239,2 123,4 2,2 0,1 13,7 0,2
13:30 187,3 34,0 246,4 45,3 87,1 49,8 209,2 105,0 2,4 0,2 16,1 1,6
15:00 149,8 42,0 227,0 47,0 70,4 37,3 179,4 94,1 2,4 0,1 16,2 1,1
16:30 135,2 38,5 198,5 47,5 74 33,8 165,4 80,2 2,2 0,2 14,7 1,0

Tab. A5: ∆w (MPa) zum Zeitpunkt der maximalen stomatären Leitfähigkeit bei Quercus robur und
Q. petraea im Jahr 1999. Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen von je fünf
Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 1999, DeDr
Kombination aus De und Dr.

Tag des Jahres Datum C std De std Dr std DeDr std
Q. robur

176 25.06.99 17,2 0,6 12,0 0,4 16,4 0,7 14,0 0,2
183 02.07.99 28,2 0,6 26,4 1,6 29,8 0,4 24,7 3,0
193 12.07.99 16,6 1,2 17,1 1,4 17,9 1,7 26,0 1,7
198 17.07.99 11,6 0,6 17,9 0,6 18,7 1,3 22,9 0,7
228 16.08.99 15,0 1,1 7,9 0,2 7,9 0,2 7,9 0,2
236 24.08.99 14,2 0,5 14,3 0,5 13,7 0,9 13,3 3,6

Tag des Jahres Datum C std De std Dr std DeDr Std
Q. petraea

181 30.06.99 14,4 0,2 19,8 0,7 16,2 0,3 21,4 0,4
183 02.07.99 20,6 0,1 20,1 1,5 20,1 0,3 18,6 0,4
206 25.07.99 23,0 0,4 11,6 0,7 23,3 0,9 27,7 2,6
235 23.08.99 13,7 0,2 10,0 0,2 6,8 0,2 6,8 0,2
240 28.08.99 20,7 0,8 18,6 1,3 21,4 0,9 14,3 0,8

Tab. A6: Tagestranspirationssumme Ed (mol d-1 m-2) bei Quercus robur und Q. petraea an drei
Teminen im Jahr 1999. Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen von je fünf
Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 1999, DeDr
Kombination aus De und Dr. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Buchstaben
gekennzeichnet.

Q. robur 17.07.99 std 16.08.99 std 24.08.99 std
C 25,0 7,6 28,8 12,0a 19,8 9,8a

De 35,3 5,2 41,3 3,7b 38,6 3,8b
Dr 32,6 13,4 11,7 6,9c 14,1 7,8c

DeDr 39,2 9,9 24,5 8,8ad 17,1 6,3d



Tab. A6 (Forts.): Tagestranspirationssumme Ed (mol d-1 m-2) bei Quercus robur und Q. petraea an
drei Teminen im Jahr 1999. Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen von je fünf
Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 1999, DeDr
Kombination aus De und Dr. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Buchstaben
gekennzeichnet.

Q. petraea 25.07.99 std 23.08.99 std 28.08.99 std
C 29,1 9,1 18,6 3,8a 27,1 6,8

De 39,8 3,6 23,3 2,3a 34,1 5,8
Dr 34,1 6,4 9,6 3,8b 27,4 8,8

DeDr 41,4 3,6 20,3 7,1a 36,0 6,1

Tab. A7: Berechnete hydraulische Leitfähigkeit auf der Fließstrecke Boden-Blatt (gsl) an zwei
Terminen vor und während der Trockenperiode 1999 (Werte in mmol m-2 s-1 MPa –1 ) bei Q. robur und
Q. petraea. Die Berechnungen der Mittelwerte und Standardabweichungen erfolgten auf Grundlage
von fünf Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 1999,
DeDr Kombination aus De und Dr. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit
Buchstaben gekennzeichnet.

Q. robur 17.07.99 std 16.08.99 std
C 0,55 0,16 0,45 0,24a

De 0,42 0,27 0,44 0,19a
Dr 0,73 0,29 0,07 0,02b

DeDr 0,52 0,19 0,10 0,03b

Q. petraea 25.07.99 std 23.08.99 std
C 1,08 0,25a 0,68 0,17a

De 0,41 0,17b 0,33 0,11b
Dr 0,33 0,10a 0,14 0,06c

DeDr 0,17 0,05b 0,09 0,04d

Tab. A8: Ergebnisse der Druck/Volumen-Kurve bei Quercus robur und Q. petraea im Jahr 1999.
Osmotisches Potential bei Sättigung (Π0,in MPa) und am Turgornullpunkt (ΠP, in MPa), der relative
symplastische Wassergehalt am Turgornullpunkt (RWCsp, in %), der relative Wassergehalt am
Turgornullpunkt (RWCp, in %) sowie der maximale Elastizitätsmodul (ε, in MPa) gewonnen aus drei
Parallen pro Variante. Die Messungen erfolgten an zwei Terminen: vor (Juni) und am Ende der
Trockenperiode (September). Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen pro
Variante. C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 1999, DeDr Kombination aus De
und Dr. Signifikante Unterschiede zwischen den Terminen sind mit Buchstaben gekennzeichnet.
ANOVA s. Tab. B3.

Q. robur Π0 std ΠP std RWCsp std RWCp std ε std

C Juni -1,9 0,2 -2,4 0,2 49,2 3,1a 85,8 1,3 12,0 3,0
De -1,6 0,0 -2,1 0,0a 55,5 7,4 83,8 3,5 11,0 1,1
Dr -1,8 0,1 -2,2 0,1a 46,3 9,7 87,9 2,2 11,9 3,4a
DeDr -1,5 0,2a -2,1 0,2a 50,0 3,3 83,1 4,0 7,3 1,5

C Sept. -1,8 0,4 -2,6 0,1 40,5 3,9b 85,2 2,3 8,1 2,4
De -1,8 0,2 -2,6 0,3b 46,2 0,9 78,6 6,8 5,8 5,1
Dr -1,9 0,0 -2,6 0,1b 37,0 3,5 84,7 0,7 5,5 0,0b
DeDr -1,9 0,2b -2,8 0,1b 45,7 10,3 79,8 5,4 6,3 3,7



Tab. A8 (Forts.): Ergebnisse der Druck/Volumen-Kurve bei Quercus robur und Q. petraea im Jahr
1999. Osmotisches Potential bei Sättigung (Π0) und am Turgornullpunkt (ΠP), der relative symplas-
tische Wassergehalt am Turgornullpunkt (RWCsp), der relative Wassergehalt am Turgornullpunkt
(RWCp) sowie der maximale Elastizitätsmodul (ε) gewonnen aus drei Parallen pro Variante. Die
Messungen erfolgten an zwei Terminen: vor (Juni) und am Ende der Trockenperiode (September).
Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen pro Variante. C Kontrolle, De Entlaubung
1998 und 1999, Dr Trockenheit 1999, DeDr Kombination aus De und Dr. Signifikante Unterschiede
zwischen den Terminen sind mit Buchstaben gekennzeichnet. ANOVA s. Tab. B3.

Q.
petraea

Π0 std ΠP std RWCsp std RWCp std ε std

C Juni -2,1 0,2 -2,8 0,1 49,7 7,4 85,2 7,1 12,4 3,5
De -1,7 0,3 -2,4 0,1a 58,2 2,5a 78,6 11,8 10,8 1,8
Dr -1,9 0,1 -2,6 0,2 49,5 1,6a 83,0 5,5 8,9 2,1

DeDr -1,6 0,2 -2,3 0,1 48,1 1,4 77,3 8,4 6,7 3,1

C Sept. -2,1 0,2 -2,7 0,1 45,8 5,8 86,5 3,2 11,8 4,8
De -1,7 0,2 -2,6 0,1b 37,7 7,6b 80,7 4,8 5,4 3,8
Dr -2,0 0,3 -2,8 0,0 32,1 1,7b 85,4 3,1 9,7 6,0

DeDr -1,8 0,3 -2,7 0,2 43,4 6,2 80,3 4,3 7,8 5,0

Tab. A9: Berechnete Änderung der Osmotikagehalte bei Quercus robur und Q. petraea zwischen Juni
(vor Trockenstress) und September (nach Trockenstress) im Jahr 1999. Die Werte sind für den
Bereich bei Sättigung, (Quotient der ΠP *RWCs-Werte von Juni und September) und am
Turgornullpunkt (Quotient der Π0*RWCs von Juni und September) ermittelt worden. Angegeben sind
die Mittelwerte und Standardabweichungen von je vier Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De
Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 1999, DeDr Kombination aus De und Dr.

Q. robur ΠP *RWCs std Π0*RWCs std
C 0,5 0,5 0,8 0,1

De 0,7 0,1 0,9 0,3
Dr 0,6 0,1 0,8 0,1

DeDr 0,5 0,4 0,7 0,1

Q. petraea ΠP *RWCs std Π0*RWCs std
C 0,9 0,1 0,8 0,1

De 0,6 0,1 0,8 0,3
Dr 0,4 0,4 0,4 0,4

DeDr 0,8 0,2 0,8 0,1

Tab. A10: Blattfläche (m2), Blattbiomasse (g TG) und spezifische Blatttfläche (SLA, in cm2 g-1 TG) bei
Quercus robur und Q. petraea am Ende der Vegetationsperiode 1999. Angegeben sind die Mittelwerte
und Standardabweichungen von je fünf Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und
1999, Dr Trockenheit 1999, DeDr Kombination aus De und Dr. Signifikante Unterschiede zwischen
den Varianten sind mit Buchstaben gekennzeichnet.

Art Variante Blattfläche std Blattmasse std SLA std
Q. robur C 0,3 0,1a 20,3 6,3a 130,1 12,4a

De 0,1 0,0b 11,8 2,3b 98,5 16,7b
Dr 0,2 0,1a 19,3 5,6a 124,4 15,4a

DeDr 0,1 0,0b 9,8 1,4b 102,6 15,5b



Tab. A10 (Forts.): Blattfläche (m2), Blattbiomasse (g TG) und spezifische Blatttfläche (SLA, in cm2 
g-1 TG) bei Quercus robur und Q. petraea am Ende der Vegetationsperiode 1999. Angegeben sind die
Mittelwerte und Standardabweichungen von je fünf Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De Entlaubung
1998 und 1999, Dr Trockenheit 1999, DeDr Kombination aus De und Dr. Signifikante Unterschiede
zwischen den Varianten sind mit Buchstaben gekennzeichnet.

Art Variante Blattfläche std Blattmasse std SLA std
Q. petraea C 0,3 0,1a 24,7 7,2a 133,4 6,6a

De 0,1 0,0b 10,3 3,5b 96,2 7,1b
Dr 0,1 0,0a 5,5 1,6c 111,2 22,3a

DeDr 0,2 0,1b 15,1 2,9d 137,7 8,5b

Tab. A11: Wurzelbiomasse (g TG) und Blatt/Feinwurzel-Verhältnis (B/FW, in g g-1) bei Quercus robur
und Q. petraea am Ende der Vegetationsperiode 1999. Angegeben sind die Mittelwerte und
Standardabweichungen von je fünf (Dr und DeDr) bzw. drei (C und De) Bäumen pro Variante,
getrennt nach einzelnen Grössenklassen sowie die Gesamtwurzelbiomasse.C Kontrolle, De
Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 1999, DeDr Kombination aus De und Dr. Signifikante
Unterschiede zwischen den Varianten (< 2 mm und B/FW) sind mit Buchstaben gekennzeichnet.

Wurzelbiomasse 
Art < 2 mm std 2-5 mm std 5-10

mm
std >10 mm std Gesamt-

masse 
std B/FW std

Q. robur
C 36,9 16,9a 14,1 6,2 22,7 20,2 28,9 6,9 102,6 9,7 0,3 0,1a
De 29,8 11,2b 13,7 6,8 29,5 22,5 38,1 18,1 111,0 10,2 0,4 0,2a
Dr 83,8 26,4a 29,3 12,6 37,6 20,1 72,6 9,0 223,3 26,5 0,3 0,1b

DeDr 59,7 16,7b 29,8 14,5 69,5 71,7 53,1 20,3 212,0 16,9 0,4 0,1b

Q.
petraea

C 26,3 11,5a 10,7 4,7 11,4 10,5 27,0 10,1 75,3 9,0 0,2 0,2a
De 23,9 6,5b 18,1 9,2 9,5 7,0 35,7 9,7 87,2 11,0 0,4 0,1a
Dr 52,7 11,5a 31,7 10,6 18,2 7,3 53,3 22,9 155,9 17,4 0,3 0,1b

DeDr 56,7 37,3b 26,3 13,8 34,1 24,5 64,0 25,8 181,1 18,0 0,4 0,0b

Tab. A12: Höhen- und Durchmesserzuwachs (in % zum Startwert 1998) bei Quercus robur und
Q. petraea am Ende der Vegetationsperiode 1999. Angegeben sind die Mittelwerte und
Standardabweichungen von je fünf Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999,
Dr Trockenheit 1999, DeDr Kombination aus De und Dr. Signifikante Unterschiede zwischen den
Varianten sind mit Buchstaben gekennzeichnet.

Q. robur Höhe std Durchmesser std
C 14,5 10,1a 31,8 5,9a
De 7,0 9,5b 16,6 6,3b
Dr 16,1 10,3a 24,5 6,0a

DeDr 2,9 6,8b 19,7 16,2b

Q. petraea
C 7,9 5,5 34,3 7,1a
De 4,9 9,7 17,3 5,9b
Dr 7,6 4,4 27,7 12,4a

DeDr 2,0 8,2 22,6 18,3b



Tab. A13: Ergebnisse der Blattanalyse bei Quercus robur und Q. petraea im Jahr 1999. Dargestellt
sind die N-Gehalte (mg cm-2) , das C/N-Verhältnis im Blatt sowie das δ13C-Isotopenverhältnis (‰).
Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen von je fünf Bäumen pro Variante. C
Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 1999, DeDr Kombination aus De und Dr.
Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Buchstaben gekennzeichnet.

Q. robur N std C/N std δ13C std
C 0,13 0,02a 27,7 3,6a -28,8 1,0

De 0,24 0,05b 19,0 4,3b -28,5 0,2
Dr 0,15 0,04a 27,2 3,9a -28,4 0,5

DeDr 0,21 0,04b 20,8 9,5b -28,1 0,5

Q. petraea
C 0,12 0,01a 26,3 7,8a -29,0 0,7

De 0,21 0,02b 21,6 2,3b -28,8 0,3
Dr 0,12 0,01a 24,3 9,7a -28,7 0,1

DeDr 0,21 0,06b 19,5 6,0b -28,9 0,6

Tab. A14: Chlorophyllgehalte (µg/cm2) in Blättern von Quercus robur und Q. petraea während der
Vegetationsperiode 1999 und 2000 an fünf (1999) resp. vier (2000) Untersuchungsterminen.
Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen von je fünf (1999) bzw. sechs (2000)
Bäumen pro Variante. Varianten 1999: C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit
1999, DeDr Kombination aus De und Dr. Varianten 2000: C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999,
Dr Trockenheit 2000, DeDr Kombination aus De und Dr.

1999
Q. robur 02.07.99 std 20.07.99 std 30.07.99 std 12.08.99 std 24.08.99 std

C 23,4 1,9a 24,7 1,5a 24,6 1,2a 25,4 1,1a 26,0 1,2a
De 29,1 4,5b 33,0 2,8b 32,2 3,1b 34,2 3,0b 35,3 2,5b
Dr 23,2 2,7a 25,2 2,6a 26,2 2,8a 25,1 4,5a 26,1 3,7a

DeDr 30,4 3,6b 31,8 3,9b 31,4 2,3b 32,8 3,9b 32,8 5,0b

Q- petraea
C 22,9 2,0 24,4 0,8a 24,7 2,1a 25,6 1,9a 25,6 2,0a

De 23,8 2,1 27,3 1,6b 28,5 2,7b 30,7 1,8b 29,8 2,0b
Dr 24,7 2,8 27,1 2,6c 26,9 2,6a 26,1 3,3a 26,9 3,7a

DeDr 22,7 1,2 30,0 1,7d 28,4 1,1b 29,0 2,6b 30,9 4,4b

2000
Q. robur 22.06.00 std 20.07.00 std 22.08.00 std 22.09.00 std

C 31,9 3,9 31,4 3,9 30,9 2,6 29,8 2,5 
De 33,3 3,6 31,1 2,5 30,3 2,9 31,2 4,3 
Dr 30,4 1,9 30,3 1,9 28,1 1,6 26,5 3,6 

DeDr 32,8 3,1 31,7 3,3 29,6 2,8 28,7 1,0 

Q- petraea
C 27,7 1,1 29,4 3,1a 28,0 2,0 26,8 2,6

De 26,2 1,6 24,9 1,2b 24,0 1,9 25,3 1,5
Dr 29,9 4,0 27,5 1,6a 27,3 3,3 27,6 2,6

DeDr 27,1 3,0 25,7 2,5b 27,4 2,9 27,7 2,1



Tab. A15: Predawn- und nachmittägliche (Afternoon)- Wasserpotentiale (MPa) bei Quercus robur und
Q. petraea  im Untersuchungsjahr 2000. Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen
von je sechs Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 2000,
DeDr Kombination aus De und Dr. Signifikante Unterschiede zwischen allen trockengestressten und
allen ausreichend bewässerten Varianten sind mit * gekennzeichnet.

Predawn
Q. robur C std De std Dr std DeDr std
21.06.00 -0,8 0,4 -0,7 0,5 -0,6 0,5 -0,5 0,1
29.06.00 -0,4 0,4 -0,3 0,5 -0,4 0,5 -0,5 0,1
29.07.00 -0,4 0,2 -0,2 0,1 -1,9 0,3 -1,6 0,4 *
15.08.00 -0,7 0,3 -0,8 0,3 -0,9 0,2 -0,7 0,3
22.08.00 -0,2 0,0 -0,2 0,0 -0,7 0,1 -0,6 0,2 *
12.09.00 -0,2 0,1 -0,3 0,2 -0,7 0,2 -0,6 0,1 *

Q. petraea C std De std Dr std DeDr std
21.06.00 -0,5 0,4 -0,4 0,5 -0,4 0,5 -0,6 0,2
29.06.00 -0,4 0,4 -0,3 0,5 -0,3 0,5 -0,5 0,1
29.07.00 -0,2 0,1 -0,3 0,1 -1,8 0,3 -1,7 0,5 *
15.08.00 -0,8 0,2 -0,7 0,2 -0,9 0,2 -0,8 0,1
22.08.00 -0,1 0,0 -0,2 0,0 -0,9 0,2 -0,6 0,1 *
12.09.00 -0,1 0,1 -0,2 0,0 -0,6 0,3 -0,6 0,2 *

Afternoon
Q. robur C std De std Dr std DeDr std
20.06.00 -1,6 0,6 -2,9 0,5 -2,3 0,5 -2,5 0,7
29.07.00 -2,7 0,6 -2,6 0,5 -2,6 0,4 -3,0 0,5
14.08.00 -2,3 0,3 -2,7 0,5 -2,3 0,3 -2,7 0,4 *
22.08.00 -2,5 0,3 -2,4 0,7 -1,7 0,3 -2,4 0,4
11.09.00 -2,9 0,2 -3,0 0,2 -2,8 0,4 -2,7 0,3

Q. petraea C std De std Dr std DeDr std
20.06.00 -2,1 0,6 -2,1 0,6 -1,8 0,8 -2,0 0,6
29.07.00 -2,4 0,3 -2,0 0,2 -2,9 0,4 -2,9 0,2 *
14.08.00 -2,6 0,5 -2,8 0,2 -2,7 0,6 -3,1 0,3
22.08.00 -2,6 0,4 -2,3 0,4 -2,7 1,2 -2,3 0,2
11.09.00 -2,9 0,2 -2,8 0,1 -3,1 0,3 -2,9 0,3

Tab. A16: Blattwassergehalt (RWCleaf, in %) bei Quercus robur und Q. petraea  im Untersuchungsjahr
2000. Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen von je sechs Bäumen pro Variante.
C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 2000, DeDr Kombination aus De und Dr.

Q. robur C De Dr DeDr
28.06.00 90,0 2,0 89,5 2,9 88,2 3,3 88,4 1,7
02.08.00 89,4 1,4 89,9 1,5 92,3 0,6 92,5 3,4
17.08.00 90,7 1,3 90,7 2,2 89,2 1,1 90,3 1,3
30.08.00 89,5 1,8 91,1 3,6 88,4 2,0 89,9 0,6

Q. petraea C De Dr DeDr
28.06.00 87,4 3,8 89,4 3,0 88,2 3,8 89,6 1,1
02.08.00 90,1 1,3 86,8 1,7 90,1 2,7 87,8 2,0
17.08.00 90,6 1,3 90,6 1,1 84,1 4,9 87,7 1,8
30.08.00 89,1 1,2 90,3 0,8 90,3 2,1 88,1 1,9



Tab. A17: Maximale stomatäre Leitfähigkeit (mmol m-2 s-1) bei Quercus robur und Q. petraea im Jahr
2000. Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen von je sechs Bäumen pro Variante.
C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 2000, DeDr Kombination aus De und Dr.
Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Buchstaben gekennzeichnet.

Q. robur C std De std Dr std DeDr std
20.06.00 278,8 67,2 282,3 73,3 229,2 89,2 209,9 124,7
01.08.00 306,1 67,2a 257,7 89,1a 12,5 7,1b 14,6 5,7c
14.08.00 304,5 85,2 252,7 109,8 167,0 120,2 175,5 111,6
24.08.00 303,4 83,5a 304,0 106,6a 155,6 54,4b 157,1 44,9b

Q. petraea C std De std Dr std DeDr std
20.06.00 241,8 48,5a 196,8 62,3b 157,9 61,0c 85,4 48,2d
01.08.00 225,0 83,1a 169,4 83,5a 34,2 27,5b 86,6 52,6b
14.08.00 220,4 74,5a 190,6 83,5a 145,8 41,1b 129,6 40,8b
24.08.00 207,6 50,9a 193,0 43,0a 81,1 44,2b 118,6 47,7b

Tab. A18: Tagesgang der stomatären Leitfähigkeit (mmol m-2 s-1), VPD (kPa) und ∆w (Pa kPa-1) bei
Quercus robur und Q. petraea am 01.08.2000. Angegeben sind die Mittelwerte und
Standardabweichungen von je sechs Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und
1999, Dr Trockenheit 2000, DeDr Kombination aus De und Dr.

Q. robur C De Dr DeDr
Tages-
zeit (h)

gs std gs std gs std gs std VPD std ∆w std

7:00 189,2 50,2 181,3 45,2 12,2 10,4 45,8 20,4 1,7 0,1 4,8 0,4
8:30 306,1 67,2 246,7 69,4 10,4 15,2 47,6 30,4 2,7 0,2 14,1 1,7

10:00 263,0 106,1 250,4 104,8 11,3 7,1 11,6 7,5 3,3 0,2 20,1 2,3
11:30 130,6 16,5 257,7 89,1 12,0 3,4 11,8 3,0 3,5 0,1 21,4 0,9
13:00 166,8 61,4 200,2 88,3 5,6 4,8 4,6 2,8 4,4 0,2 33,6 2,1
14:30 69,0 38,0 180,9 88,5 11,8 7,7 14,6 5,7 4,3 0,2 33,6 1,6
16:00 93,1 34,9 112,2 31,5 9,9 3,8 8,4 1,2 4,1 0,1 28,2 0,8
17:30 111,2 55,1 184,3 84,5 0,4 0,4 8,6 3,9 3,7 0,1 24,6 1,2

Q. petraea C De Dr DeDr
Tages-
zeit (h)

gs std gs std gs std gs std VPD std ∆w std

7:00 195,4 78,9 136,9 38,9 38,6 22,7 81,2 42,2 1,8 0,1 6,4 0,4
8:30 241,0 83,1 126,3 43,1 37,2 27,5 80,3 52,6 2,7 0,2 14,2 0,5

10:00 215,2 81,5 132,5 75,3 14,4 4,5 62,1 43,2 3,1 0,1 17,2 1,2
11:30 168,0 64,8 131,0 30,1 19,5 4,1 61,6 55,4 3,3 0,2 19,8 1,0
13:00 204,4 31,9 155,2 83,5 7,5 15,9 91,8 95,7 3,9 0,2 25,7 2,2
14:30 164,4 47,5 140,7 45,3 16,6 4,9 74,7 58,7 3,9 0,1 31,4 4,4
16:00 160,6 58,7 114,0 46,0 15,8 5,2 62,7 53,5 3,8 0,2 23,8 1,2
17:30 148,3 45,3 114,9 28,2 16,0 2,3 56,1 47,2 3,5 0,2 23,4 1,1



Tab. A19: ∆w (MPa) zum Zeitpunkt der maximalen stomatären Leitfähigkeit bei Quercus robur und
Q. petraea im Jahr 2000. Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen von je sechs
Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 2000, DeDr
Kombination aus De und Dr.

Datum C std De std Dr std DeDr std
Q. robur 20.06.00 44,9 1,0 44,9 1,08 15,8 0,54 25,9 0,7

01.08.00 14,1 1,7 21,4 0,9 4,8 0,4 14,1 1,7
14.08.00 4,6 0,2 13,8 0,9 4,6 0,2 13,8 0,9
24.08.00 6,9 0,4 10,0 0,9 6,9 0,32 10,0 0,9

Q. petraea 20.06.00 15,6 0,7 15,6 0,7 15,6 0,70 15,6 0,7
01.08.00 14,2 0,5 25,7 2,2 6,4 0,4 25,7 2,2
14.08.00 7,0 0,8 13,7 0,6 7,0 0,8 7,0 0,8
24.08.00 10,6 0,6 10,6 0,6 5,5 0,3 10,6 0,6

Tab. A20: Tagestranspirationssumme Ed (mol d-1 m-2) bei Quercus robur und Q. petraea an drei
Teminen im Jahr 2000. Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen von je sechs
Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 2000, DeDr
Kombination aus De und Dr. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Buchstaben
gekennzeichnet.

Q. robur 01.08.2000 std 14.08.2000 std 24.08.2000 std
C 21,6 8,6a 24,6 8,3a 26,3 5,8a
De 26,9 5,4a 28,9 11,1a 28,5 8,0a
Dr 1,6 0,5b 13,9 9,1b 11,8 3,0b

DeDr 2,9 0,8b 17,1 7,1b 15,4 2,7b
Q. petraea

C 22,8 6,6a 29,1 5,9a 22,7 3,0a
De 18,5 3,1a 25,4 7,1a 18,3 2,1a
Dr 3,3 0,8b 14,9 4,3b 3,9 2,6b

DeDr 9,1 6,3b 14,6 5,6b 11,7 4,3b

Tab. A21: Berechnete hydraulische Leitfähigkeit auf der Fließstrecke Boden-Blatt (gsl) an vier
Terminen vor und während der Trockenperiode 2000 (Werte in mmol m-2 s-1 MPa –1 ) bei Q. robur und
Q. petraea. Die Berechnungen der Mittelwerteund Standardabweichungen erfolgten auf Grundlage
von sechs Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 2000,
DeDr Kombination aus De und Dr. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit
Buchstaben gekennzeichnet.

Q. robur 20.06.00 std 01.08.00 std 14.08.00 std 24.08.00 std
C 2,14 0,84 0,38 0,18a 0,74 0,36a 0,56 0,08a
De 1,39 0,15 0,73 0,42b 0,79 0,24a 1,00 0,23b
Dr 1,28 0,87 0,07 0,05c 0,70 0,24b 0,47 0,26c

DeDr 1,40 0,60 0,10 0,02d 0,53 0,19b 0,59 0,15d

Q. petraea 20.06.00 std 01.08.00 std 14.08.00 std 24.08.00 std
C 1,56 0,54a 0,65 0,33a 0,85 0,43a 0,44 0,35a
De 1,10 0,33b 0,83 0,27a 0,54 0,20b 0,51 0,11a
Dr 1,74 0,61a 0,08 0,05b 0,43 0,22c 0,16 0,16b

DeDr 0,55 0,28c 0,18 0,14b 0,27 0,06d 0,34 0,12b



Tab. A22: Ergebnisse der Druck/Volumen-Kurve bei Quercus robur und Q. petraea im Jahr 2000.
Osmotisches Potential bei Sättigung (Π0,in MPa) und am Turgornullpunkt (ΠP, in MPa), der relative
symplastische Wassergehalt am Turgornullpunkt (RWCsp, in %), der relative Wassergehalt am
Turgornullpunkt (RWCp, in %) sowie der maximale Elastizitätsmodul (ε, in MPa) gewonnen aus vier
Parallen pro Variante. Die Messungen erfolgten an zwei Terminen: vor (Juni) und am Ende der
Trockenperiode (September). Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen pro
Variante. C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 2000, DeDr Kombination aus De
und Dr. Signifikante Unterschiede zwischen den Terminen sind mit Buchstaben gekennzeichnet.
ANOVA s. Tab. B4.

Q. robur Π0 std ΠP std RWCsp std RWCp std ε std

C Juni -1,7 0,2a -2,4 0,1a 46,7 2,4 77,6 6,0 3,6 1,9
De -1,5 0,0a -2,3 0,2 42,4 5,2 78,7 8,1 4,1 3,2
Dr -1,6 0,1 -2,3 0,1 50,9 1,3a 80,0 4,0 3,9 3,3

DeDr -1,7 0,1 -2,6 0,2 49,8 6,1 75,0 8,5 3,4 1,4

C Sept. -1,8 0,1b -2,5 0,1b 42,2 7,7 83,5 6,7 3,9 3,1
De -2,0 0,0b -2,6 0,2 42,0 10,7 87,1 7,7 9,0 3,1
Dr -2,0 0,1 -2,6 0,2 38,0 8,1b 86,9 3,9 7,1 2,2

DeDr -1,9 0,2 -2,7 0,0 43,8 9,8 82,8 2,1 6,4 4,0

Q.
petraea

Π0 std ΠP std RWCsp std RWCp std ε std

C Juni -1,8 0,0 -2,4 0,2 47,5 6,1 82,0 3,3 5,1 2,2
De -1,9 0,1 -2,4 0,0 48,4 2,2 84,8 0,8 8,7 1,4
Dr -1,9 0,0a -2,5 0,0a 46,8 3,2 85,4 2,6 7,9 0,8

DeDr -2,0 0,1 -2,8 0,1 52,7 7,2 80,8 2,0 9,7 1,9

C Sept. -2,1 0,0 -2,8 0,1 42,0 10,2 85,2 0,4 8,2 1,6
De -2,0 0,1 -2,7 0,1 50,8 6,0 83,0 5,9 7,8 3,0
Dr -2,0 0,0b -2,6 0,3b 48,8 5,1 89,5 2,8 13,2 8,2

DeDr -2,1 0,1 -2,7 0,1 46,0 5,9 85,1 4,9 9,5 2,2

Tab. A23: Berechnete Änderung der Osmotikagehalte bei Quercus robur und Q. petraea zwischen
Juni (vor Trockenstress) und September (nach Trockenstress) im Jahr 1999. Die Werte sind für den
Bereich bei Sättigung, (Quotient der ΠP *RWCs-Werte von Juni und September) und am
Turgornullpunkt (Quotient der Π0*RWCs von Juni und September) ermittelt worden. Angegeben sind
die Mittelwerte und Standardabweichungen von je drei Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De
Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 2000, DeDr Kombination aus De und Dr.

Q. robur ΠP *RWCs std Π0*RWCs std
C 0,8 0,2 0,7 0,1

De 0,9 0,2 0,7 0,3
Dr 0,7 0,1 0,7 0,1

DeDr 0,8 0,2 0,7 0,1

Q. petraea ΠP *RWCs std Π0*RWCs std
C 0,9 0,2 0,8 0,2

De 1,0 0,1 1,1 0,1
Dr 1,0 0,2 0,8 0,1

DeDr 0,9 0,2 0,8 0,2



Tab. A24: Blattfläche (m-2), Blattbiomasse (g TG) und spezifische Blatttfläche (SLA, in cm-2 g-1 TG) bei
Quercus robur und Q. petraea am Ende der Vegetationsperiode 2000. Angegeben sind die Mittelwerte
und Standardabweichungen von je sechs Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und
1999, Dr Trockenheit 2000, DeDr Kombination aus De und Dr. Signifikante Unterschiede zwischen
den Varianten sind mit Buchstaben gekennzeichnet.

Art Variante Blattfläche std Blattmasse std SLA std
Q. robur C 0,5 0,1 42,8 5,3 127,2 17,1

De 0,6 0,1 48,7 8,4 129,7 10,4
Dr 0,6 0,2 43,5 10,8 136,0 14,0

DeDr 0,5 0,1 42,4 6,3 121,9 19,7

Q. petraea C 0,5 0,1 39,5 6,9 125,5 14,0
De 0,5 0,1 35,2 7,0 133,9 13,3
Dr 0,5 0,2 35,8 8,4 138,0 13,5

DeDr 0,4 0,1 31,7 6,6 136,0 6,0

Tab. A25: Wurzelbiomasse (g TG) und Blatt/Feinwurzel-Verhältnis (B/FW, in g g-1)) bei Quercus robur
und Q. petraea am Ende der Vegetationsperiode 2000. Angegeben sind die Mittelwerte und
Standardabweichungen von je sechs Bäumen pro Variante, getrennt nach einzelnen Grössenklassen
sowie die Gesamtwurzelbiomasse.C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 2000,
DeDr Kombination aus De und Dr. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten (> 2 mm und
B/FW) sind mit Buchstaben gekennzeichnet.

Wurzelbiomasse 
Art < 2 mm std 2-5

mm
std 5-10

mm
std >10 mm std

Gesamt
-masse 

std B/FW std

Q. robur
C 68,7 18,1 30,5 4,8 51,0 18,7 112,1 46,0 262,3 34,7 0,6 0,2
De 59,2 32,2 26,3 8,5 44,0 15,6 107,1 36,7 236,7 34,7 1,0 0,4
Dr 77,4 23,8 28,9 6,6 45,1 26,8 83,6 21,6 235,0 26,1 0,6 0,2

DeDr 53,2 13,0 25,2 1,8 43,3 16,2 80,0 36,3 201,7 22,9 0,8 0,2

Q. petraea
C 80,3 7,7a 40,2 17,8 60,1 8,0 147,9 44,8 328,4 46,8 0,5 0,1
De 54,7 18,7ab 28,8 6,8 49,1 12,9 88,9 24,7 221,5 25,0 0,7 0,1
Dr 91,4 27,7ac 26,5 5,9 40,2 16,9 83,6 24,1 241,7 31,9 0,5 0,3

DeDr 49,3 16,5b 25,4 8,3 38,2 20,5 65,3 18,5 178,2 17,0 0,7 0,1

Tab. A26: Höhen- und Durchmesserzuwachs (in % zu Startwert 1998) bei Quercus robur und
Q. petraea am Ende der Vegetationsperiode 2000. Angegeben sind die Mittelwerte und
Standardabweichungen von je fünf Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999,
Dr Trockenheit 2000, DeDr Kombination aus De und Dr. Signifikante Unterschiede zwischen den
Varianten sind mit Buchstaben gekennzeichnet.

Q. robur Höhe std Durchmesser std
C 6,5 3,2 39,7 17,3
De 11,4 4,5 41,0 15,9
Dr 13,2 7,8 46,6 10,2

DeDr 10,2 7,3 36,1 11,0



Tab. A26 (Forts.): Höhen- und Durchmesserzuwachs (in % zu Startwert 1998) bei Quercus robur und
Q. petraea am Ende der Vegetationsperiode 2000. Angegeben sind die Mittelwerte und
Standardabweichungen von je fünf Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999,
Dr Trockenheit 2000, DeDr Kombination aus De und Dr. Signifikante Unterschiede zwischen den
Varianten sind mit Buchstaben gekennzeichnet.

Q. petraea Höhe std Durchmesser std
C 6,5 6,0 38,0 7,5a
De 10,1 8,4 17,0 8,1b
Dr 9,2 7,0 44,6 11,2a

DeDr 6,0 9,8 25,0 9,5b

Tab. A27: Ergebnisse der Blattanalyse bei Quercus robur und Q. petraea im Jahr 2000. Dargestellt
sind die N-Gehalte (mg cm-2), das C/N-Verhältnis im Blatt sowie das δ13C-Isotopenverhältnis (‰).
Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen von je fünf Bäumen pro Variante. C
Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 2000, DeDr Kombination aus De und Dr.
Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Buchstaben gekennzeichnet.

Q. robur N std C/N std δ13C std
C 0,15 0,03 25,63 1,73 -28,17 0,44
De 0,16 0,01 23,94 2,78 -28,09 0,70
Dr 0,14 0,02 26,32 2,81 -27,84 0,79
DeDr 0,15 0,03 26,53 1,37 -27,82 0,50

Q. petraea N std C/N std δ13C std
C 0,13 0,02 30,65 3,36a -28,91 0,38a
De 0,13 0,02 28,43 1,86b -28,67 0,55a
Dr 0,12 0,01 29,48 2,69a -27,49 0,52b
DeDr 0,13 0,02 26,65 2,24b -28,14 0,66b

Tab. A28: Stärkegehalte (g g-1 TG, gemessen an Stammquerschnitten) bei jungen Q. robur und
Q. petraea 1999 und 2000 sowie bei 20-jährigen Q. robur 2001. Angeben sind die Mittelwerte und
Standardabweichungen aus je fünf (1999) und sechs (übrige Jahre) Bäumen pro Varianten. Varianten
1999: C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 1999, DeDr Kombination aus De
und Dr. Varianten 2000: C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 2000, DeDr
Kombination aus De und Dr. Varianten 2001: C Kontrolle, De1 Entlaubung 2000, De2 Entlaubung
1999 und 2000. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Buchstaben
gekennzeichnet.

Art Variante Jahr Stärke std
Q. robur C 1999 0,09 0,02a

De 1999 0,20 0,03b
Dr 1999 0,10 0,02a

DeDr 1999 0,15 0,05ab
C 2000 0,15 0,04ab

De 2000 0,12 0,06b
Dr 2000 0,09 0,03b

DeDr 2000 0,21 0,01a



Tab. A28 (Forts.): Stärkegehalte (g g-1 TG, gemessen an Stammquerschnitten) bei jungen Q. robur
und Q. petraea 1999 und 2000 sowie bei 20-jährigen Q. robur 2001. Angeben sind die Mittelwerte und
Standardabweichungen aus je fünf (1999) und sechs (übrige Jahre) Bäumen pro Varianten. Varianten
1999: C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 1999, DeDr Kombination aus De
und Dr. Varianten 2000: C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 2000, DeDr
Kombination aus De und Dr. Varianten 2001: C Kontrolle, De1 Entlaubung 2000, De2 Entlaubung
1999 und 2000. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Buchstaben
gekennzeichnet.

Art Variante Jahr Stärke std
Q. petraea C 1999 0,09 0,02a

De 1999 0,09 0,02a
Dr 1999 0,11 0,03ab

DeDr 1999 0,14 0,02b
C 2000 0,12 0,01

De 2000 0,09 0,02
Dr 2000 0,09 0,04

DeDr 2000 0,09 0,02

Q. robur C 2001 0,18 0,06
De1 2001 0,14 0,03
De2 2001 0,15 0,04

Tab. A29: Netto-Photosynthesevermögen Amax (µmol m-2 s-1) und berechnete
Wassernutzungseffizienz WUEa (µmol CO2 mmol-1 H2O) bei Quercus robur und Q. petraea am
21.08.2000. Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen von je fünf Bäumen pro
Variante. C Kontrolle, De Entlaubung 1998 und 1999, Dr Trockenheit 2000, DeDr Kombination aus De
und Dr. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Buchstaben gekennzeichnet.

Art Variante Amax std WUEa std
Q. robur C 9,6 2,1 6,0 1,6

De 10,7 4,9 5,8 1,2
Dr 5,0 3,6 6,9 1,7

DeDr 8,0 1,0 7,3 0,8

Q. petraea C 8,8 1,3a 5,0 0,7a
De 7,1 2,0a 5,2 1,6a
Dr 2,5 1,5b 9,0 2,3b

DeDr 2,0 3,3a 6,4 1,3b



Tab. A30: Predawn- und nachmittägliche (Afternoon)- Wasserpotentiale (MPa) bei 20-jährigen
Quercus robur im Untersuchungsjahr 2001. Angegeben sind die Mittelwerte und
Standardabweichungen von je sechs Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De1 Entlaubung 2000, De2
Entlaubung 1999 und 2000. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Buchstaben
gekennzeichnet.

Predawn 29.06.01 std 26.07.01 std 02.08.00 std 31.08.01 std
C -0,2 0,0 -0,2 0,1 -0,5 0,1 -0,2 0,1

De1 -0,2 0,0 -0,2 0,1 -0,4 0,1 -0,2 0,1
De2 -0,2 0,0 -0,2 0,1 -0,4 0,1 -0,2 0,1

Afternoon 29.06.01 std 26.07.01 std 02.08.01 std 31.08.01 std
C -1,4 0,4 -2,8 3,2 -2,1 0,4 -1,8 0,6

De1 -1,8 0,3 -1,7 0,4 -2,3 0,1 -2,3 0,4
De2 -1,7 0,3 -1,7 0,3 -2,1 0,1 -1,8 0,5

Tab. A 31: Maximale stomatäre Leitfähigkeit (mmol m-2 s-1) bei Quercus robur im Jahr 2001.
Angegeben sind die Mittelwerte und Standardabweichungen von je sechs Bäumen pro Variante. C
Kontrolle, De1 Entlaubung 2000, De2 Entlaubung 1999 und 2000. Signifikante Unterschiede zwischen
den Varianten sind mit Buchstaben gekennzeichnet.

Termin C std De1 std De2 std
29.06.01 366,7 98,6 378,7 67,1 406,9 98,7
26.07.01 468,0 138,1 395,2 168,1 472,8 96,9
02.08.01 338,3 152,6 332,3 152,9 331,6 87,2
02.09.01 297,1 61,3 282,1 77,4 352,9 55,7

Tab A32: Feinwurzelgehalte (mg cm-3) in drei unterschiedlichen Entfernungen vom Stamm bei 20-
jährigen Q robur am Ende der Vegetationsperiode 2001. Angegeben sind die Mittelwerte und
Standardabweichungen von je sechs Bäumen pro Variante. C Kontrolle, De1 Entlaubung 2000, De2
Entlaubung 1999 und 2000. Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Buchstaben
gekennzeichnet.

Entfernung
vom Stamm (cm)

C std De1 std De2 std

50 2,3 1,0 2,2 1,4 2,4 1,4  
100 1,2 0,6a 2,2 1,2b 1,9 0,8ab
150 1,1 0,8 1,6 1,1 1,4 0,5

Tab. A33: Stickstoffgehalt (N, in mg cm-2), C/N-Verhältnis, spezifische Blattfläche (SLA, in cm2 g-1 TG)
und das δ13C-Verhältnis (‰) in Blättern bei 20-jährigen Q. robur Ende August 2001. Angegeben sind
die Mittelwerte und Standardabweichungen von je sechs Blättern (SLA: 20 Blätter) pro Variante. C
Kontrolle, De1 Entlaubung 2000, De2 Entlaubung 1999 und 2000. Signifikante Unterschiede zwischen
den Varianten sind mit Buchstaben gekennzeichnet.

Variante N std C/N std SLA std δ13C std
C 0,5 0,1a 18,6 1,4a 55,2 21,6a -28,4 0,3a

De1 0,4 0,1b 18,6 2,5a 68,1 21,8ab -28,6 0,6ab
De2 0,3 0,0b 21,2 2,6a 74,8 29,2b -29,5 0,7b



Ergebnisse der Zweifachen Varianzanalyse

Faktoren:  E Entlaubung, W Trockenheitt, E x W Kombination beider Faktoren, ns nicht
signifikant

Tab. B1: Maximale stomatäre Leitfähigkeit in der Vegetationsperiode 1999 und 2000.
Signifikante Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Großbuchstaben
gekennzeichnet.

1999 2000
E W E x W E W E x W

Q. robur
C B A ns ns A ns

De A A ns ns A ns
Dr B B ns ns B ns

DeDr A B ns ns B ns

Q. petraea
C B A ns ns A ns

De A A ns ns A ns
Dr B B ns ns B ns

DeDr A B ns ns B ns

Tab. B2:Tagesgang der stomatäre Leitfähigkeit 1999 1999 und 2000. Signifikante
Unterschiede zwischen den Varianten sind mit Großbuchstaben gekennzeichnet.

1999 2000
E W E x W E W E x W

Q. robur
C A A ns ns A ns

De B A ns ns A ns
Dr A B ns ns B ns

DeDr B B ns ns B ns

Q. petraea
C A A ns ns A ns

De B A ns ns A ns
Dr A B ns ns B ns

DeDr B B ns ns B ns



Tab. B3: Druck/Volumenkurve 1999. Signifikante Einflüsse sind mit *** gekennzeichnet. Juni:
vor Trockenperiode, September: nach Trockenperiode

Juni September
E W E x W E W E x W

Q. robur
ε

RWCsp ***
Π0 ***
Πp ***

Q. petraea
ε ***

RWCsp *** *** ***
Π0 *** ***
Πp

Tab. B4: Druck/Volumenkurve 2000

Juni September
E W E x W E W E x W

Q. robur
ε

RWCsp ***
Π0 ***
Πp ***

Q. petraea
ε *** ***

RWCsp

Π0 *** ***
Πp
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