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1 EINLEITUNG

Die seit der Industrialisierung sprunghaft gestiegene Verbrennung fossiler Kohlenwasserstoffe
hat zu einer Erhohung der atmosphirischen CO,-Konzentration um ca. 90 ppm auf gegenwirtig
etwa 360 ppm gefuhrt (HEIMANN 1997). Die atmosphirische CO,-Konzentration nimmt derzeit
um ca. 1-2 ppm pro Jahr zu (KEELING et al. 1995). Auch bei intensiven Anstrengungen zur Re-
duktion der anthropogenen CO,-Emissionen wird die Konzentration bis zum Jahr 2100 auf tber

700 ppm ansteigen (SCHIMEL ¢t al. 1995).

Eine erhohte atmosphirische CO,-Konzentration kann das Pflanzenwachstum férdern. Eine
erhohte C-Fixierung in der pflanzlichen Biomasse wiirde den Anstieg der CO,-Konzentration in
der Atmosphire verlangsamen, wobei Wilder fir den globalen Kohlenstofthaushalt von beson-
derer Bedeutung sind, weil sie bis zu 80 % der terrestrischen Nettoprimarproduktion ausmachen

(MELILLO et al. 1993).

Fir die Auswirkung der erhéhten CO,-Konzentration sind nicht alleine die Wuchsleistung der
Biume von Bedeutung, sondern auch Verinderungen im Wuchsmuster der Baume, da diese Ver-
inderung die Umsatzdynamik der Okosysteme wesentlich bestimmen kénnen (SAXE et al. 1998).
Eine wichtige Rolle spielt hierbei der Wurzelraum, da im Boden die gréfiten Kohlenstoffvorrite
der terrestrischen Okosysteme festgelegt sind (NORBY 1997). Die BeeinfluBbarkeit der Wurzel-
prozesse durch erhéhte CO,-Konzentration ist jedoch nur wenig erforscht. Um die Reaktion der
erh6hten CO,-Konzentration auf das Wachstum von Biumen abschitzen zu koénnen, ist es daher
wichtig, nicht nur die Verinderungen der Nihrstoffaufnahme, sondern auch der Translokation

der Nihrstoffe den in Baumen zu kennen.

Die Buche zihlt zu den wichtigsten Baumarten Mitteleuropas. Es ist bekannt, daB3 das
Wachstum von Buchen von internen Speichern beeinflu3t wird. Weitgehend unbekannt ist, ob
und inwieweit eine erhéhte CO,-Konzentration Auswirkungen auf die bauminternen Speicherzu-
stinde und die Speichernutzung hat. Um die Verinderung der C- und N-Dynamik unter den
verinderten Bedingungen gezielt verfolgen zu kénnen, ist es notwendig, die Neuaufnahme der
Nihrstoffe von der vorhandenen Biomasse der Baume zu unterscheiden, da die Dynamik anson-
sten durch die vorhandene Biomasse verschleiert wird. Dies kann mit dem Einsatz der stabilen

Isotope °C und "N erreicht werden.

Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurde ein Versuchsaufbau entwickelt, der es erlaubt, die

Aufnahme des atmosphirischen CO, mit Hilfe des stabilen Isotops "C und die Aufnahme des
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Stickstoff aus dem Boden mit "N zu verfolgen. Dabei konnten die CO,-C-Austriige aus dem

Wurzelraum separat erfasst werden.

Zielsetzung dieser Arbeit war es, bei Buchen die Auswirkung des bauminternen Nihr-
stoffstatus auf die Aufnahme und Translokation von C und N unter erhéhter CO,-
Konzentration zu untersuchen. Weiterhin war die Auswirkung der erthohten CO,-Konzentration
auf die Bildung und Nutzung der bauminternen Stickstoffspeicher eine zentrale Fragestellung
dieser Arbeit. Dabei sollte insbesondere die Verinderung der Dynamik im Wurzelraum bertick-

sichtigt werden.
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2 KENNTNISSTAND
2.1  Wirkung erhéhter CO,-Konzentrationen auf Biume

Da das atmosphirische CO, das Substrat fur die Kohlenstoffaufnahme in der Photosynthese
ist, fuhren erhéhte CO,-Konzentrationen generell zunichst zu einer erhohten Kohlenstoff-
aufnahme von Pflanzen. Inwieweit es zu einem erhohten Pflanzenwachstum kommt, ist abhingig
davon, inwieweit andere, fiir die Biomassebildung notwendige Nihrstoffe, limitierend werden. Es
wird auch beobachtet, dal} es bei erh6hten atmosphirischen [CO,] zu einer erhohten Konzentra-
tion von nichtstrukturellen Kohlenhydraten kommt (POORTER €t al. 1997, DEN HERTOG ¢t al.
1998), die zum einen als C-Speicher fungieren, andererseits aber auch ein Weg sind, um tber-
schiissige Assimilate zu verbrauchen. Weiterhin wird berichtet, daf3 erhéhte [CO,] zu einer er-
hohten Dunkelatmung fithren (AMTHOR 1991), allerdings ist dies abhingig von der Baumart
(MOUSSEAU 1998). Bezogen auf die Blattfliche sinkt die Dunkelatmung unter erhhter [CO,]
(CURTIS & WANG 1998), dies wird aber unter Umstinden durch die erhéhten Blattflichen unter
diesen Bedingungen tiberkompensiert. In Buche wurde eine Erh6hung der Dunkelatmung unter

erhéhter [CO,| gefunden (FORSTREUTER 1995).

Ein Weg, der durch die gro3ere Verfuigbarkeit von Kohlenstoff entstehenden Limitierung an-
derer Nihrstoffe zu begegnen, ist eine verstirkte Wurzelraumaktivitit. Mehrere Studien berichten
von einer Erhéhung der root/shoot ratio, d. h. des Anteiles der unterirdischen Biomasse unter
ethohter [CO,] (EPRON et al. 1996, ROUHIER ét al. 1996, OVERDIECK 1993). Keine eindeutigen
Ergebinsse liegen zur Reaktion der Wurzelatmung auf erhohte [CO,] vor (VIVIN et al. 1995,
CANADELL et al. 1996). PREGITZER ¢t al. (1995) und KUBISKE ¢t al. (1998) berichten von einem
erhohten Wurzelumsatz, d. h. erhohten C-Eintrigen in den Boden durch absterbende Wurzeln.
Dies (wie auch erhohte Wurzelraumexudation, ROUHIER et al. 1996) fihrt zu einer Erhchung des
Kohlenstoffeintrags in den Boden. Die Wirkung dieses zusitzlichen Kohlenstoffs im Boden auf
die Nahrstoffverfugbarkeit fir die Pflanzen ist unklar: DiAz et al. (1993) postulieren eine
schlechtere N-Verfiigbarkeit aufgrund eines weiteren C/N-Verhaltnisses im Boden und daraus
resultierender N-Immobilisierung; die Hypothese von ZAK et al. (1993) besagt dagegen, dal3 auf-
grund der erhéhten mikrobiellen Aktivitit, die aus dem erhéhten C-Angebot im Boden resultiert,
die N-Verfugbarkeit steigt. MAURER €t al. (1999) berichten, daf3 es vom Bodensubstrat abhingig
ist, ob Wachstumssteigerungen von Pflanzen unter erhohter [CO,| von einer zusitzlichen N-
Gabe abhingig sind, d. h. die Stickstoffausstattung des Bodens ist bestimmend daftr, ob zusitzli-

che C-Eintrige zu einer Erhéhung der Nahrstoffverfiigbarkeit fiithren.
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Neben der erhohten Nihrstoffaufnahme ist auch eine verinderte Nihrstoffnutzung eine
Strategie, um der Nahrstofflimitierung zu begegnen. In Buche wurde gefunden, dal3 unter er-
hohter [CO,| der Anteil an RuBisCO pro Einheit N zuriickgeht, d. h. dall weniger in den Photo-
syntheseapparat investiert wurde, um Wachstum zu ermdglichen (EPRON et al. 1996). Die Effizi-
enz des Photosystems I1 (F,/F,_)! wurde aber nicht beeintrichtigt (BESFORD et al. 1998). In ande-
ren Studien wurde bei Nihrstoffmangel eine erhéhte Stickstoffremobilisation aus absterbenden
Pflanzenteilen gefunden (MILLARD & THOMSON 1989). Die Nahrstoffverfiighbarkeit hat wesentli-
chen Einfluf3 darauf, wie die Pflanze ihre vorhandenen Ressourcen einsetzt, ob es beispielsweise
zu einer erhohten Wurzelraumaktivitit kommt. Diese verinderte Ressourcenallokation hat wei-
terreichende Konsequenzen einmal fiir das Wachstum der Pflanze, zum anderen aber auch dar-

auf, ob der von der Pflanze aufgenommene Kohlenstoff langfristig festgelegt werden kann.

In mehreren Ubersichtsartikeln zur Wirkung von erhéhter [CO,| auf Biume wurde berichtet,
dal3 Nahrstofflimitierungen zu einer Verringerung des CO,-Effekts (d. h. des erh6hten Wachs-

tums) fuhren (CURTIS & WANG 1998, CEULEMANS & MOUSSEAU 1994).

Kann die erhohte C-Verfiigbarkeit z. B. aufgrund von Nihrstofflimitierung nicht in erhéhtes
Wachstum umgesetzt werden, kann es zur down-regulation der Photosynthese kommen. Dies
kann z. B. durch eine verringerte Blattleitfahigkeit erreicht werden. Die Blattleitfahigkeit kann
kann einerseits eine Verringerung der stomatiren Leitfdhigkeit (d. h. durch Verringerung der
Offnungsweite der Stomata) erreicht werden, BEERLING & KELLY (1997) berichten andererseits
aber auch von einer Verringerung der Stomatadichte (d. h. einer verringerten Anzahl Stomata pro
Blattfliche) aufgrund von steigenden CO,-Konzentrationen in den letzen 70 Jahren. BETTARINI
et al. (1998) konnten dieses Ergebnis allerdings nicht bestitigen. Die verringerte Blattleitfahigkeit
fithrt zu einer Verringerung der Transpiration, was die Trockenresistenz der Baume erhoht (SAXE

et al. 1998).

Fir Buche wurde in branch-bag- (DUFRENE et al. 1993, vgl. Kap. 2.2.3) und open-top-
chamber-Experimenten (MOUSSEAU 1998, vgl. Kap. 2.2.1) eine down-regulation der Photosyn-
these gefunden, in Freilandexperimenten konnten diese Ergebnisse aber nicht bestitigt werden

(EPRON et al. 1996).

Ist die Nihrstoffverfigbarkeit ausreichend und wachsen die Biume ohne Lichtkonkurrenz,

fihren erhohte [CO,| zu einer Zunahme der Blattfliche (FORSTREUTER 1998). Diese Zunahme

1 Fy/Fn ist der Quotient aus der variablen und der maximalen Fluoreszenz der Blitter (KRAUSE & WEIS 1991).
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kann die reduzierte stomatire Leitfahigkeit teilweise sogar tberkompensieren: HEATH &
KERSTIENS (1997) fanden in Buchen keine Verringerung der Transpiration unter erhohter [CO,)
und damit einhergehend keine erhohte Trockenresistenz. OVERDIECK (1993) findet allerdings

eine Erh6hung der Trockenresistenz von Buchen durch eine reduzierte Transpiration.

Fiir die Auswirkungen der erhdhten CO,-Konzentrationen in Okosystemen spielt auch die
Konkurrenz zwischen den Arten eine Rolle: Die Erhéhung der Blattflichen, die in Systemen
ohne Konkurrenz gefunden wird (FORSTREUTER 1998), kann zu einer veridnderten Kronen-
struktur der Baume fihren, aulerdem kann das Astmuster verindert werden (GUNDERSON &
WULLSCHLEGER 1994). Die dadurch verinderte Lichtinterzeption kann die Photosyntheselei-
stung beeinflussen, aulerdem kann sich die Kompetitivitit zwischen Licht- und Schattenpflanzen
verindern. Bei zunehmender Abschattung durch erhéhte Blattflichen sind schattentolerante Ar-
ten wie die Buche besser in der Lage, ein erhohtes CO,-Angebot zu nutzen als lichtbediirftige
Pflanzen wie z. B. Eiche oder Bergahorn (HATTENSCHWILER & KORNER 2000). Ein weiterer
Ansatzpunkt der verinderten Konkurrenz zwischen den Arten unter erhéhter [CO,| ist die unter-
schiedliche Reaktion verschiedener Arten in Abhingigkeit der N-Verfugbarkeit im Boden
(BUCHER ¢t al. 1998).

2.2  Methoden zur Untersuchung der Auswirkung erhéhter [CO,] auf

Biume

Aufgrund ihrer GréB3e und ihrer Lebensspanne spielen Baume eine wichtige Rolle im globalen
C-Haushalt. Aus genau diesen Griinden ist es aber auch schwierig, die Auswirkungen erhohter
atmosphirischer CO,-Konzentrationen auf Bdume und insbesondere Wilder zu erfassen. In den
meisten Untersuchungen werden Klimakammern verwendet, in denen nur kleine (d. h. juvenile)
Bidume behandelt werden koénnen, aulerdem sind die Expositionsdauern der meisten Experi-
mente (1-3 Jahre) kurz im Vergleich zur Lebensspanne von Bdumen. Dariiber hinaus kénnen in
gestorten Systemen, wie sie in Klimakammern zwangslaufig vorliegen, nur eingeschrinkt Interak-

tionen der Nahrstoffverfigbarkeit, des Klimas und der Artenkonkurrenz erfal3t werden.

Jede der im Folgenden dargestellten Methoden hat also ihre Limitierungen, kann aber den-
noch fir bestimmte Fragestellungen von grof3em Nutzen sein. Die Wahl der Methode mulf3 also
der Fragestellung angepalit sein, und erst iber die Zusammenfihrung der Ergebnisse verschiede-
ner experimenteller Ansitze kann zu einem umfassenden Proze3verstindnis der Auswirkung

erhohter [CO,| auf Baume gelangt werden.
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2.2.1 Open-top-chambers, open-side-chambers (OTC, OSC)

Sehr hiufig werden open-top-chambers (OTC) (DE ANGELIS & SCARASCIA-MUGNOZZA 1998,
SCARASCIA-MUGNOZZA et al. 1996, SPUNDA et al. 1998, CEULEMANS ¢t al. 1996) bzw. open-side-
chambers (OSC) (EPRON ¢t al. 1996) zur Begasung von Pflanzen mit erhohter [CO,] verwendet.
Diese Kammern bestehen aus einem Gertist (z. B. aus Aluminium), das mit PVC-Folie bespannt
ist. Das Dach (OTC) bzw. die Seiten (OSC) sind frei, so dal dem Freilandklima dhnliche Bedin-
gungen eingehalten werden kénnen. Problematisch ist dabei die verringerte Lichteinstrahlung
durch die Abschattung der Folie oder des Gestinges vor allem bei tief stehender Sonne. Auf3er-
dem kommt es durch die Umfriedung zu Temperaturerhéhungen in den Kammern, so daf} die
Luft innerhalb der Kammern sehr oft (3-5 mal pro Minute) ausgetauscht werden muf3. Trotzdem
liegen die Temperaturen bei starker Sonneneinstrahlung bis 5 °C, im Schnitt 1-2 °C iber den
Freilandtemperaturen (SAXE €t al. 1998). Durch die statke Ventilation ist der Verbrauch an CO,

bei diesen Kammern mit ca. 1-6 kg/d fiir 10 m* Kammerraum relativ hoch (SAXE et al. 1998).

Der Vorteil dieser Kammern liegt darin, dal3 relativ grole Biume darin untergebracht werden

koénnen und keine aufwendigen Vorkehrungen fir die Klimakontrolle notwendig sind.

2.2.2 Closed-top-chambers (CTC)

Der Vorteil geschlossener Klimakammern liegt darin, da3 der Luftdurchsatz in diesen Syste-
men deutlich geringer sein kann als in OTCs. Dadurch sinkt (bei Rezirkulierung der Kammerluft)
der Verbrauch von CO,. Weiterhin besteht die Moglichkeit, das Klima in diesen Kammern genau
zu verfolgen und zu beeinflussen. Dies kann soweit gehen, daf3 der natiirliche Verauf von Tem-
peratur, Luftfeuchtigkeit, Sonneneinstrahlung und Spurengaskonzentrationen nachgefahren wird

(GrAMS et al. 1999). Allerdings sind diese Systeme auch mit sehr hohen Kosten verbunden.

CTC-Experimente sind in verschiedenen GroBenordnungen moglich. Neben Mikrokosmen-
anlagen (PONTAILLER et al. 1998, GrRAMS et al. 1999, vorliegende Arbeit) und Terrakosmen
(TINGEY ¢t al. 1996) mit bis zu 3 m’ groBen Kammern ist in Norwegen in einer groBen Klima-
kammer (800 m* Grundfliche) ein ganzes Waldokosystem eingeschlossen (CLIMEX) (BEERLING

& WOODWARD 1996, VERBURG & VAN BREEMEN 2000).

Ein Nachteil der geschlossenen Klimakammern liegt darin, dafl entweder nur kleine Baume
behandelt werden kénnen (2-4jihrige Pflanzen, OVERDIECK 1993, vorliegende Arbeit) oder die
Kosten fur die Klimakammern sehr hoch sind. Aulerdem sind die Bedingungen in Klimakam-
mern nicht mit Freilandbedingungen zu vergleichen, seien dies nun unnatirliche Bodenverhalt-

nisse, Klimabedingungen oder verinderte atmosphirische Parameter.
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Ein grofler Vorteil, der mit dem kontrollierten und relativ geringen Luftdurchsatz verbunden
ist, besteht darin, daB3 die Atmosphire in der Klimakammer isotopisch markiert und so die
Translokation des aufgenommenen Kohlenstoffs verfolgt werden kann (Kap. 1.1). Dieser Ansatz

wurde in der vorliegenden Arbeit verfolgt.

2.2.3 Branch-bags

Um die Auswirkungen von erhéhter [CO,| auf ausgewachsene Biume bei vertretbaren Kosten
zu untersuchen, wurden branch-bag-Experimente durchgefuhrt (DUFRENE et al. 1993),
(ROBERNTZ & LINDER 1999). Dabei werden einzelne Aste ausgewachsener Biume in PVC-
Folien eingehillt und mit CO, begast. Basierend auf der Hypothese der Astautonomie (SPRUGEL
et al. 1991) wird davon ausgegangen, daf3 ausgewachsene Aste relativ autonom in ihrem Kohlen-
stoffhaushalt sind und die CO,-Effekte des Astes auf den gesamten Baum hochgerechnet werden

konnen.

Der Vorteil dieser Methode liegt darin, dal3 die Auswirkung erhohter CO,-Konzentrationen
auf den C-Haushalt, z. B. unter verschiedenen Nihrstoffbedingungen, an ausgewachsenen Bau-

men untersucht werden kann.

Nachteile sind zum einen die Probleme der Klimakontrolle, wie sie auch bei OTCs auftreten
(verringerte Lichteinstrahlung, Temperaturerh6hung), zum anderen stellt der Baum eine grof3e
Senke fir C bzw. Quelle fiir Nihrstoffe dar, so dall Budgetrechnungen oder die Erfassung von
Nihrstoffinteraktionen nicht méglich sind. Aullerdem bedarf es weiterer Untersuchungen, in-
wieweit die zentrale Hypothese der Astautonomie tatsichlich giltig ist. SCHLESER (1992) hat
durch Messung der natiitlichen 8°C-Werte gezeigt, da untere Aste z. T. mit Zuckern aus den
oberen Asten zur Cellulosesynthese versorgt werden, was der Hypothese der Astautonomie wi-

dersprechen wiirde.

2.2.4 Free air carbon enrichment (FACE)

Die eleganteste Methode der Bestimmung von CO,-Effekten auf Baume ist das Free-Air-
Carbon-Enrichment Experiment (FACE) (HENDREY ¢t al. 1999), bei dem die Begasung mit CO,
ohne jede Art von EinschlieBung der Baume erreicht wird. Dabei wird das CO, tiber kreisférmig
angeordnete Diisen je nach Windrichtung tber die Begasungsfliche geblasen und tber CO,-
Mefstationen innerhalb der Begasungsfliche kontrolliert. Zwar liegt der CO,-Verbrauch pro Ku-
bikmeter begastem Raum in dhnlichen GréBenordnungen wie bei OTC, allerdings ist die begaste

Fliche wesentlich gro3er und der absolute CO,-Verbrauch dadurch sehr hoch.
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Der wesentliche Vorteil dieser Methode ist dabei, daf3 die natiirlichen Wuchsbedingungen auf
den Flichen nur wenig beeinflult werden. Daher kénnen auf diesen Flichen Interaktionen mit

samtlichen Umweltparametern erfaf3t werden.

Wie bei den oben beschriebenen Methoden zur Begasung von Biumen und Waldern bleibt
allerdings auch bei dieser Methode der Nachteil bestehen, dal derzeit keine Langzeiteffekte zu
untersuchen sind, da die ersten Experimente dieser Art erst 1994 angelaufen sind (SAXE ¢t al.

1998).

2.2.5 Natiirliche CO,-Quellen

Die Studie der Auswirkung langfristiger Erh6hung der CO,-Konzentration ist an Stellen mog-
lich, an denen die Atmosphire aufgrund natirlicher CO,-Quellen einen erhéhten CO,-Gehalt
hat. Eine der am besten untersuchten natirlichen CO,-Quellen ist die Bossoleto-Senke in Italien.
Die atmosphirischen CO,-Konzentrationen betragen dort 500-1000 ppm (KORNER &
MIGLIETTA 1994). Problematisch bei natiitlichen CO,-Quellen ist, da3 auch andere Klimafakto-
ren verindert sind (H,S-Belastung, héhere Temperaturen, weniger Wind), so dal3 der Vergleich
mit den ,,normalen® Bedingungen schwer zu ziehen ist. Dennoch geben Langzeituntersuchungen
(BETTARINI et al. 1998) oder die Untersuchung der Samen von an erhohte [CO,| adaptierten
Biumen (FORDHAM ¢t al. 1997) wichtige Hinweise auf die Reaktionen von Biumen auf cine sich

andernde Umwelt.

2.3  Ansitze zur Markierung der C- und N-Aufnahme von Pflanzen

Zur Untersuchung der Bedeutung verschiedener Pools z. B. fur das Wachstum von Pflanzen
oder seine BeeinfluB3barkeit durch externe Eingriffe ist es notwendig, die verschiedenen C- bzw.
N- Quellen der Pflanze zu unterscheiden. Dies 1483t sich Gber das Markieren einzelner C- bzw. N-
Pools erreichen. Hierftr gibt es eine Reihe von Ansitzen, die sich zunichst auf das radioaktive
Isotop "“C konzentriert haben. Seitdem empfindliche Isotopenverhiltins-Massenspektrometer
(IRMS) zur Verfiigung stehen, sind auch die stabilen Isotope (°C und ""N) zu einem wichtigen
Werkzeug geworden, es sind aber auch einige Studien bekannt, in denen hochangereichteres
PCO, mit Hilfe eines Infrarot-Gasanalysatoren bestimmt wurde (KOUCHI & YONEYAMA 1984,
TENG ¢t al. 1999). Aber auch die kurzlebigen Isotope von C und N ("'C und “N) werden mit

Erfolg eingesetzt.

Im Falle der stabilen Isotope kann die Markierung von Gewebe einerseits mit kiinstlich herge-
stelltem, hochangereichertem Material (im Prozentbereich) geschehen, oder mit Material, das

aufgrund von (Diskriminierung bei) natirlichen Prozessen eine von den natirlichen Quellen
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(d. h. in der vorliegenden Arbeit von dem CO, der Atmosphire) im Promillebereich verschie-

dende isotopische Signatur aufweist.

Im ersten Fall ist das markierte Material relativ teuer, dafiir sind Messung und Kontrolle der
Markierung relativ einfach (z. B. kann die Diskriminierung vernachlissigt werden), im zweiten
Fall ist das markierte Material glnstig, allerdings mul3 erheblicher Aufwand dafir getrieben wer-
den, daf} die Messung mit ausreichender Genauigkeit geschehen kann und die Markierungsbedin-

gungen kontrollierbar sind. Insbesondere spielt hierbei die Diskriminierung eine Rolle.

2.3.1 Grundlagen und Implikationen der Diskriminierung schwerer Isotope

In der vorliegenden Arbeit wurde die Markierung des durch die Pflanzen aufgenommenen
CO, aus natiirlichen Quellen gewonnen (fossiles Methan). Im folgenden Abschnitt werden die
Ursachen der nattrlichen Unterschiede der Isotopenverhaltnisse des Kohlenstoffs und ihre Aus-

wirkungen fiir Markierungsexperimente dargestellt.

2.3.1.1 Nomenklatur

Deltawerte

Im Massenspektrometer wird das Verhiltnis R der Isotope "*C und C bestimmt, das definiert

ist Uber

_ 13C Gl 1
12C'

Konventionell werden diese Isotopenverhiltnisse iiber die folgende Formel in &"C-Werte

umgerechnet:

R sample Gl.2
ot¥c=—"m" 000,

(standard) -

Die so berechneten 8"’ C-Werte bezeichnen die Abweichung der Probe vom Standard in Pro-
mille. Der international anerkannte Standard basiert auf CO,, das aus Kalkstein der Pee Dee
Formation in South Carolina stammt, und wird als PDB (Pee Dee Belemnite) bezeichnet. Das
Isotopenverhiltnis R von PDB ist 0,011237 (entsprechend einem "“C-Anteil von 1,111121 %).

Per Konvention wird diesem Isotopenverhiltnis der 8°C-Wert von 0,0 %o zugewiesen. Eine Un-
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genauigkeit von * 0,1 %o entspricht einer Ungenauigkeit von +0,000001 fur R (O'LEARY et al.
1992).

Das CO, der Luft hat einen mittleren 8°C-Wert von —8 %o vs. PDB, dieser Wert bewegt sich
aber aufgrund der zunehmendenVerbrennung fossiler Brennstoffe (die einen negativeren §"C-

Wert haben) zu negativeren Werten hin (KEELING ¢t al. 1979).

Diskriminierung

Diskriminierung ist die Fraktionierung von Isotopen bei physikalischen, chemischen oder
biologischen Prozessen. Die Isotopenfraktionierung eines Prozesses kann entweder kinetisch
oder thermodynamisch kontrolliert sein. Im ersten Fall ist die Reaktionsgeschwindigkeitskon-
stante fiir die verschiedenen Isotope unterschiedlich (z. B. die Diffusion von CO, in Luft), im
zweiten Fall sind die Gleichgewichtskonstanten (der Reaktion) verschieden (z. B. die Loslichkeit
von CO, in Wasser). Generell sind kinetische Fraktionierungen groB3er als thermodynamische. In
einer mehrstufigen Sequenz addieren sich die Beitrige thermodynamisch kontrollierter Fraktio-
nierungen, wihrend dies bei den Beitridgen kinetisch kontrollierter Fraktionierungen nicht der Fall

ist. In Tab. 1 ist die Fraktionierung verschiedener Prozesse und ihre Kontrolle angegeben.

Prozel} Fraktionierung (%o)t Kontrolle
Léslichkeit von COz in Wasser 1,1 thermodynamisch
CO; Diffusion in Luft 4.4 kinetisch
CO,-Diffusion in Wasser 0,7 kinetisch
Carboxylierung von PEP 2,0 kinetisch
Carboxylierung von RuBisCO 29,0 kinetisch
f: Positive Werte bedeuten, dal3 das Produkt 13C abgereichert ist gegentiber dem Anfangs-

zustand
PEP: Phosphoenolpyruvat
RuBisCO: Ribulosebisphosphat-Carboxylase/oxigenase

Tab. 1: Prozesse und die Kontrolle und Ausmafl der zugehérigen Fraktionierung (nach O'LEARY 1993,

verindert)

2.3.1.2 Diskriminierung bei der Aufnahme von CO, durch Pflanzen

C,-Pflanzen

In C; Pflanzen (d. h. Pflanzen, die die CO,-Aufnahme tber den Calvinzyklus betreiben) gibt
es zwei verschiedene Prozesse, die die Diskriminierung wihrend der CO,-Aufnahme bestimmen:
Die Diffusion des CO, in die Stomata und die enzymatische CO,-Aufnahme durch RuBisCO
(LARCHER 1994). Bei beiden Prozessen ist der Einflul der Umgebungsbedingungen (Temperatur
o0.4.) auf das Ausmal} der Diskriminierung vernachlassigbar (O'LEARY 1993). Die tatsdchliche
Diskriminierung der CO,-Aufnahme hingt daher ausschlie8lich davon ab, welcher der beiden

Schritte der geschwindigkeitsbestimmende ist: Ist die Offnungweite der Stomata und damit die
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CO,-Konzentration in den Interzellularen gering, wird simtliches CO,, das in die Stomata dif-
fundiert, durch die RuBisCO aufgenommen. Unter diesen Bedingungen ist der Diffusionsschritt
limitierend und bestimmt die Diskriminierung, die dann 4,4 %o betrigt. Sind die Stomata dagegen
weit offen und die CO,-Konzentration in den Interzellularen ist hoch, ist die enzymatische Fixie-
rung durch RuBisCO limitierend. Die Diskriminierung liegt dann bei 29 %o (bzw. 30 %0 wenn die
CO,-Léslichkeit in Wasser mit beriicksichtigt wird, Tab. 1). Der Median des 8"C-Wertes fiir C,
Pflanzen liegt bei —27 %o, d. h. sie zeigen eine Diskriminierung von ca. 19 %o gegeniiber dem CO,

der Luft (LAJTHA & MARSHALL 1994).

Kontrollierende GroBe fiir die Diskriminierung ist also die Offnung der Stomata, die ihrerseits
gesteuert wird durch die (erwiinschte) Aufnahme von CO, und die (meistens unerwinschte) Ab-
gabe von Wasser. Entscheidend sind dabei einerseits die Verfigbarkeit von CO, und Licht, ande-
rerseits die Wasserverfiigbarkeit sowie Grof3en, die die Transpiration beeinflussen, d. h. Luft-
feuchtigkeit, Temperatur u. 4. Bei bekannten atmosphirischen 8"’ C-Werten kann iiber die Verin-
derung 8" C-Werte der Pflanzen eine Aussage tiber die oben genannten GroBen getroffen werden
(SHANGGUAN ¢t al. 2000, GUEHL et al. 1994), was auch in vielen 6kologischen Studien angewen-
det wird. Fur die Durchfihrung von Markierungsexperimenten ist die Variabilitit der Diskrimi-
nierung wahrend der CO,-Assimilation allerdings problematisch, da sie den absoluten 5-Wert des
markierten Gewebes beeinflu3t und damit die Bestimmung der absoluten Menge des aufgenom-
menen Markers beeintrichtigt (Kap. 3.4.1.1). Aulerdem wird durch die bevorzugte Assimilation
von "“C die Atmosphire mit C angereichert, und die Markierung der Atmosphire bleibt nicht

konstant (vgl. Kap. 3.1.2).

C,-Pflanzen

Die CO,-Assimilation in C,-Pflanzen ist ein zweistufiger Prozel3, bei dem der Assimilation
durch RuBisCO die Vorfixierung des CO, durch PEP (Phosphoenolpyruvat) vorangeht
(LARCHER 1994). Der letztgenannte Prozel3 ist sehr schnell, so dall der geschwindigkeitsbestim-
mende Schritt die Diffusion des CO, in die Interzellularen ist, wo das CO, vorfixiert wird. An-
ders als bei den C;-Pflanzen ist die Diskriminierung bei C,-Pflanzen daher tiber einen weiten Be-
reich von Umgebungsbedingungen konstant (WONG et al. 1985a, WONG et al. 1985b, WONG et al.
1985¢) und liegt im Bereich von 5 %o (FLESSA €t al. 2000).
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2.3.2 Versuchsansitze zur Kohlenstoffmarkierung

2.3.2.1 Kurzzeitmarkierung

Kurzzeit-Markierungsexperimente (pulse-chase) konnen Aufschlul3 geben tber Fragen der
Source-Sink-Verhiltnisse in der Pflanze in verschiedenen Stadien, z. B. in Abhingigkeit der Ta-
ges- oder Jahreszeit. Sie kénnen mit radioaktiven ("'C oder '*C) oder mit stabilen Isotopen (°C)

durchgefiithrt werden.

e

Eine interessante Methode zur Kurzzeit-Markierung ist die Verwendung von ''C, das penetrie-
rende y-Strahlung emittiert (ROEB & BRITZ 1991, THORPE ¢t al. 1998, NAKANISHI et al. 1999). Ein
Vorteil dieser Methode liegt darin, da3 aufgrund der harten emittierten Strahlung Messungen in
der intakten Pflanze moglich sind. Zudem betrigt die Halbwertszeit (t,,,) von ''C lediglich
20,4 min, so dal3 im Abstand weniger Tage mehrere pulse-chase Experimente in derselben Pflan-

ze moglich sind.

Die genannten Punkte stellen aber auch die Limitierungen dieser Methode dar: Der experi-
mentelle Aufwand bei der Verwendung harter Strahler ist grof3, aulerdem begrenzt die kurze
Halbwertezeit die chase-Zeiten auf ca. 12 h (KEUTGEN ¢t al. 1995). Zum Schutz vor radioaktiver
Strahlung sind spezielle Laboratorien mit entsprechenden Strahlenschutzvorkehrungen notwen-

dig. Zudem bedarf es zur Herstellung von "'C eines Zyklotrons (ROEB & BRITZ 1991).

e

Das radioaktive Isotop '*C, ein B-Strahler geringer Energie mit einer Halbwertszeit von
5730 Jahren, ist das wohl am hiufigsten eingesetzte Tracerelement (DICKSON et al. 1990,
LACOINTE et al. 1995, KLEINER ¢t al. 1999, Kajjiet al. 1993). Es erméglicht wie ''C nichtdestruk-
tive Messungen in verschiedenen Pflanzenteilen, und seine geringenergetische Strahlung ist relativ

einfach zu handhaben. Aulerdem ermoglicht es aufgrund seiner langen Halbwertszeit auch lange

chase-Phasen (z. B. 4 Monate, HANSEN ¢t al. 1996).

Problematisch ist die lange Halbwertszeit insofern, als sichergestellt sein mul3, dal3 der Tracer
nicht in die Umwelt gelangt. Dies macht bei der Begasung hermetisch geschlossene Kammern

notwendig und erfordert eine spezielle Behandlung des Abfalls.
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Pulse-chase-Experimente mit dem stabilen Isotop C (YONEYAMA ¢t al. 1980, MORDACQ et al.
1986, CLIQUET &t al. 1990, VIVIN & GUEHL 1997) haben den Vorteil, da3 die Handhabung des
Markers genauso wie das der markierten Substanz vollig unproblematisch ist und auch Freilan-
dexperimente moglich sind. Allerdings ist die Mef3technik (Massenspektrometer, vgl. Kap. 3.3.1)
relativ teuer, und es sind nur destruktive Messungen moglich. Als Marker wird sowohl hochange-
reichertes CO, (MORDACQ €t al. 1986, 23% "C) als auch niedrig angereichertes CO, (5"”°C = 170-
350 %o, DELEENS et al. 1983, CLIQUET et al. 1990, VIviN et al. 1996a) verwendet.

Sowohl mit “C- als auch “C-pulse-chase-Experimenten kann quantitative Information ge-
wonnen werden. Hierzu muf} die Menge des aufgenommenen Tracers bekannt sein. Dies kann
entweder dariiber erreicht werden, dal3 man die aus der Kammer ausstromende Luft durch eine
Laugenfalle leitet und somit die Menge des nichtaufgenommenen Tracers bestimmt, oder da-
durch, dafl man sicherstellt, da3 die Pflanze den gesamten eingesetzen Tracer aufnimmt. Dazu
wird entweder nach dem Markierungspuls so lange atmosphirisches (unmarkiertes) CO, in die
Kammer dosiert, bis die Konzentration des Tracers nicht mehr nachweisbar ist (KAjj1et al. 1993),
oder die CO,-Dosierung wird nach der Tracerzugabe bis zum Erreichen des CO,-

Kompensationspunktes, d. h. bis die Pflanze simtliches CO, aufgenommen hat, gestoppt
(MORDACQ et al. 19806).

2.3.2.2 Langzeitmarkierung

Langzeitmarkierungen erméglichen lingerfristige quantitative Untersuchungen tber Aufnah-
me und Translokationsprozesse und erlauben die Aufstellung von Massenbilanzen. Sie sind mog-

lich mit langlebigen radioaktiven (**C) oder mit stabilen Isotopen (°C).

“C

Die Langzeitmarkierung mit *C (BILLES ¢t al. 1993) hat den Vorteil der einfachen und nicht-
destruktiven Messung (auch wihrend des Versuches). Allerdings treffen hier die o. g. Nachteile in
besonderem Mal3e zu: vor allem bei langen Expositionszeiten ist eine hermetische Abdichtung

der Expositionskammern elementar.

13C
Aufgrund der hohen Kosten des “C-markierten CO, werden Langzeitmarkierungen mit Tra-

cern meist nahe der natirlichen Abundanzen durchgefiihrt. Dadurch spielen aber Diskriminie-

rungseffekte wihrend der Aufnahme des CO, durch die Pflanzen eine Rolle fir die Markierungs-
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genauigkeit. Zum einen muf3 die Diskriminierung durch die Pflanzen unter den in der Klima-
kammer herrschenden Bedingungen berticksichtigt werden, zum anderen bewirkt die bevorzugte
Aufnahme von "C durch die Pflanzen eine Anreicherung von C in der Kammeratmosphire und
damit eine uneinheitliche Markierung (vgl. Kap. 2.3.1.2). Diese Problematik macht es notwendig,
daf3 der Durchsatz von CO, durch die Expositionskammern grof3 ist im Vergleich zur Pflanzen-
aufnahme, so dafB3 die Verinderung der Isotopie in der Kammeratmosphire durch die Pflanzen-
aufnahme keine Rolle spielt. Fine Alternative dazu ist die Regulation des “C/"C-
Isotopenverhiltnisses durch entsprechende Zudosierung von ?C bzw. "C. Dieses erfordert aber
entweder ein IRMS in online-mode, was sehr teuer ist, oder einen Infrarot-Gasanalysator, der in
der Lage ist, die Schwingungsbanden von *CO, und "CO, aufzulésen. Diese Gerite sind erst seit

kurzem mit der erforderlichen Genauigkeit kommerziell verfugbar.

Die Probleme des hohen Luftdurchsatzes sind zum Einen, dal3 eine entsprechend grof3e Men-
ge Luft, in die das markierte CO, zudosiert wird, CO,-frei gewaschen werden muf3, zum Anderen
ist der Verbrauch an Tracer dadurch relativ hoch. Dies spielt vor allem bei Markierungen eine
Rolle, die auBerhalb der natiirlichen Abundanzen liegen (170-350 %o, MAILLARD €t al. 1994,
DELEENS et al. 1994, CLIQUET et al. 1990). Deutlich gunstiger ist der Einsatz von CO,, das aus
fossilem Methan gewonnen wird und einen 8"”C-Wert von ca. —45 %o aufweist (GEBBING ¢t al.

1999, DYCKMANS ét al. 2000b).

2.3.3 Versuchsansitze zur Stickstoffmarkierung

2.3.3.1 Kurzzeitmarkierung
13N
Als einziges radioaktives Isotop des Stickstoffs ist die Einsetzbarkeit des kurzlebigen
(t,, = 10 min) "N vergleichbar mit der des "'C, da auch zur Herstellung von "N ein Beschleuni-
ger benotigt wird (KRONZUCKER €t al. 1997, WIENEKE & ROEB 1998, SPEIR ¢t al. 1999). Die kur-

ze Halbwertszeit ermdglicht mehrere Experimente an derselben Pflanze, allerdings sind die cha-

se-Zeiten begrenzt (ca. 6 h).

15N

Kurzzeitmarkierungen mit "N koénnen nur in Hydrokultur gemacht werden, da nach dem En-
de der pulse-Phase sichergestellt werden muf}, da3 der gesamte markierte Sticktstoff entfernt
werden kann (ROBE et al. 1994). Ublicherweise werden "N-Markierungen bis zum Ende des Ex-

perimentes durchgefiihrt, d. h. es wird keine Unterteilung in pulse- und chase-Phase vorgenom-



Ansitze zur Markierung der C- und N-Aufnahme von Pflanzen 15

men (VIVIN ¢t al. 1996b, AVICE et al. 1996). Eine weitere Moglichkeit ist eine lange pulse-Phase (2
Wochen), so daf3 kein unmittelbares Unterbrechen der Markierung (d. h. Umtopfen) notwendig
ist (PROE & MILLARD 1995).

2.3.3.2 Langzeitmarkierung

Aufgrund der Vielzahl an Reaktionen, die der Stickstoff im Boden eingehen kann und der da-
mit verbundenen Diskriminierungen®, wird bei Langzeitmarkierungsexperimenten meist mit rela-
tiv hohen Anreicherungen von "N gearbeitet (2 %, MAILLARD ¢t al. 1994, 5 % MILLARD &
THOMSON 1989, 25 % (diese Studie), 95 % BUCHMANN ¢t al. 19962). Es sind aber auch Arbeiten
mit “N-abgereichertem Tracer durchgefiihrt worden (DENG et al. 1989). Aufgrund der hohen
Remobilisierungsrate fiir Stickstoff kann ein applizierter Tracer tiber mehrere Jahre verfolgt wer-

den (WEINBAUM & VAN KESSEL 1998).

Aufgrund der sehr kurzen bzw. zu langen Lebensdauer der radioaktiven Isotope konnen diese
nicht im Freiland eingesetzt werden, der Finsatz von markiertem CO, beschrinkt sich bisher auf
die (aufgrund der isotopischen Markierung des verwendeten CO, zwangsldufige) Markierung der
mit ethohter CO,-Konzentration begasten Flichen in FACE-Experimenten (ANDREWS ¢t al.
1999). Im Gegensatz dazu kann "N einfach im Freiland als Tracer genutzt werden, z. B. um die
Quellen des von Pflanzen aufgenommen Stickstoffs zu identifizieren, insbesondere bei Legumi-
nosen koénnen bodenburtiger und atmosphirenburtiger Stickstoff differenziert werden
(BUCHMANN et al. 1995, DANSO et al. 1995, ROGGY et al. 1999) oder um die Umsatzdynamik des

Stickstoffs im Boden zu untersuchen (NADELHOFFER €t al. 1995, ZELLER ¢t al. 2000).

2 z.B. ist die Diskriminierung bei der Pflanzenaufnahme von NHy4* positiv, wihrend die Diskriminierung bei der

Aufnahme von NOs~ nahe Null ist (YONEYAMA et al. 1998)



16 MATERIAL UND METHODEN

3 MATERIAL UND METHODEN

31 Klimakammetr

Die Markierungsexperimente wurden in einer Klimakammer durchgefithrt. Darin waren vier
Wuchskammern untergebracht, von denen je zwei tber ein Schlauchsystem verbunden waren. In
den Wuchskammern waren mehrere Bodenmikrokosmen untergebracht, in die die untersuchten

Buchen gepflanzt waren.

Der Aufbau der Wuchskammern und der Bodenmikrokosmen wird im Folgenden beschrie-

ben.

3.1.1 Mikrokosmen

Die Buchen wurden in Bodenmikrokosmen gepflanzt, wie sie dhnlich von HANTSCHEL et al.

(1994) beschrieben wurden (Abb. 1).

Dreiwegehahn

Proben-
flaschen

Silikondichtung

Beregnungs-
dise
PvC-
Zyllnder 1 M NaOH

Sand _|

Saugkerze __||

.
"

Perkolat

Abb. 1: Schematischer Aufbau der Mikrokosmen

Die Mikrokosmen aus PVC waren 30 cm hoch und hatten einen Durchmesser von 14 cm.

Der Wurzelraum hatte einen Headspace von ca. 800 cm’ und wurde mit synthetischer Luft aus



Klimakammer 17

Druckgasflaschen (Messer-Griesheim) tber ein Verteilersystem aus Teflonschliuchen (Durch-
messer 6 mm) und Quetschfittings (Swagelok) gespiilt. Die Dosierung erfolgte tiber ein zweistu-
figes Reduzierventil (AGA Gas, Redline) mit einem Vordruck von 0,3 bar. Die Zuluft zu jedem

Mikrokosmos wurde jeweils tber ein Nadelventil (Swagelok) auf 10 ml/min geregelt.

Die Beregnung erfolgte tiber ein Schlauchsystem von auf3erhalb der Wuchskammern. Mit ei-
ner Spritze wurde die Nahrlosung (vgl. Kap. 3.1.2.3.4) im Headspace der Kosmen verregnet. Am
Boden der Mikrokosmen wurde das Sickerwasser tber Saugkerzen mit einem Vakuum von —15

kPa abgesaugt.

Die Mikrokosmen waren gegen die Umgebungsluft gedichtet. Die im Gasaustritt gemessene
CO,-Konzentration stellt daher die im Wurzelraum freigesetzte CO,-Menge dar. Die Messung

des im Wurzelraum freigesetzten CO, ist in Kap. 3.3.2 beschrieben.

3.1.2 Wuchskammern

Die Mikrokosmen waren in Wuchskammern aus Plexiglas untergebracht (Abb. 2). Die
Wuchskammern waren 1,34 m’ grol3 und hatten eine Grundfliche von 0,8 x 1,4 m. Fir jede CO,-
Variante waren zwei Wuchskammern tber ein Schlauchsystem (Durchmesser 20 cm) miteinander
verbunden, zwischen denen die Luft durch in den Schliuchen angebrachte Ventilatoren umge-
wilzt wurde. In jeder Wuchskammer konnten maximal 16 Mikrokosmen untergebracht werden.
Fiir jeden Kosmos waren in der Decke der Wuchskammern je ein Durchlal3 fiir die Zu- und Ab-
luft des Wurzelraums und einer fir die Beregnung angebracht. Die Saugkerze war tber einen
Ausla3 im Boden mit Sammelflaschen und einer Vakuumpumpe (vacuubrand Membranpumpe

MZ. 2) verbunden.

3.1.2.1 Atmosphire der Wuchskammern

Um die Menge der C-Aufnahme der Buchen bestimmen zu kénnen, mufite das CO, in der
Atmosphire der Wuchskammern markiert sein. Hierzu wurde aus Methan stammendes CO,

(Messer-Griesheim) verwendet, das einen gegeniiber der AuBlenluft verringerten "C-Gehalt von

8"C = —48 %o hatte.

Die Wuchskammern wurden mit CO,-freier Luft versorgt, der das markierte CO, zudosiert
wurde. Auflerhalb des Gebdudes wurde durch einen 5 cm dicken Schlauch Luft angesaugt und
fur jede Wuchskammer mit einem Fluf3 von 20 I/min durch drei Plexiglasréhren (7 cm Dutch-
messer, Linge 2x 1,8 m, 1 x 70 cm), die mit Natronkalk (Merck) gefillt waren, in die Wuchs-

kammern gepumpt (KNF Neuberger, Membranpumpe N 022AN.18). Die Verbindungen be-
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standen aus jeweils 2 Schlauchen mit 4 mm Innendurchmesser. Gegeniiber des Lufteinlasses be-
fand sich ein 1 cm groBer Luftausla3, durch den die Luft entweichen konnte. In den Kammern

herrschte ein leichter Uberdruck, so daBl keine Luft von auBen in die Kammern eindringen

konnte.
«Luft>
CO,Falle — CO,Falle CO, CO, Falle —  CO, Falle
i 2 (d"C = -48 %o) 2 z
. K
T H*
Wuchskammer Wuchskammer
4~ Gas- =t
analysator
2 Q
@I — B Kontroll-
,-Analyse = einheit =T -
Yy v > CO,-Analyse

CO,freie

[cOAfreie Luft

= ]
A ' Beregnungy

Kuhlaggregat

———— Vakuum ———

Abb. 2: Schematische Darstellung des Versuchsaufbaus. Dargestellt ist der Aufbau fiir ambiente CO»-
Konzentration. Der gleiche Aufbau stand fiir die Versuchsvariante bei erhéhter CO2-Konzentration zur
Verfiigung. Dabei wurde die Vakuumpumpe fiir die Perkolatabsaugung, das Kiithlaggregat, die Kontrol-

leinheit, der Gasanalysator und die COz-Dosiereinheit von beiden Wuchskammersystemen genutzt.

3.1.2.2 Dosierung des CO, in den Wuchskammern

Die Dosierung des CO, wurde tiber zwei getrennte Systeme erreicht: Beim ersten System
wurde tber einen Druckminderer und Nadelventile ein CO,-Strom so eingestellt, da} in den
Wuchskammern eine CO,-Konzentration von ca. 200 bzw. 500 ppm erreicht wurde. Die Rege-
lung der CO,-Konzentration in den Wuchskammern auf 350 bzw. 700 ppm wurde in einem
zweiten System tiber eine mit einem CO,-Analysator (Maihak, UNOR 610) verbundenen Dosier-
anlage erreicht. In einem Intervall von 4 min wurde in jeder Kammer die CO,-Konzentration
gemessen und bei Bedarf CO, zudosiert. Die Dosietleistung war auf 50 ml/min begrenzt. Daher
war das beschriebene erste System zur Zudosierung von CO, notwendig, um die gewiinschten

Konzentrationen bei hohem Luftdurchsatz zu erreichen.
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Da nach einem Stromausfall die Pumpen, die die Wuchskammern mit (CO,-freier) Luft ver-
sorgten, wieder anliefen, die CO,-Regeleinheit aber von Hand wieder gestartet werden mulite,
sicherte die ungeregelte CO,-Zugabe auch eine Basiskonzentration von CO, in den Wuchskam-
mern nach einem Stromausfall. Dieser Fall trat, verursacht durch Blitzschlag, wihrend der Unter-

suchungen einmal auf.

3.1.2.3 Wuchsbedingungen

Die Parameter Beleuchtung, Temperatur und Luftfeuchtigkeit wurden in den Kammern ge-
messen und tiber einen Datalogger (IMKO GmbH) in stindlichen Intervallen aufgezeichnet. In

Kap. 4.1.1.2 sind beispielhafte Tagesginge fiir die Klimadaten angegeben.

3.1.23.1 Licht

Uber jeder Wuchskammer war eine Na-Dampflampe (Osram PowerStar, 400 W) angebracht,
die 130 uE m” s photosyntheseaktive Strahlung (PAR) auf Pflanzenniveau abgab. Die Lampen
waren iber eine Zeitschaltuhr auf eine Tageslinge von 12 Stunden geregelt. Die Strahlung wurde
mit einem PAR-Sensor (Quantum sensor QS, Delta-T devices) fir jede CO,-Variante aufge-

zeichnet.

3.1.23.2 Temperatur

In der Klimakammer war ein Kihlaggregat (750 W, Linde) angebracht, das die Raumtempe-
ratur wihrend der Dunkelphase auf 13°C regelte. Durch die direkte Einstrahlung der Lampen lag
die Temperatur in den Wuchskammern wihrend der Belichtungsphasen tber diesem Wert. Die
Temperatur wurde tiber Temperaturfihler (Vaisala HMP 35A) in jeder der Wuchskammern auf-
gezeichnet und lag zwischen 13 und 18 °C (vgl. Kap. 4.1.1.2).

3.1.2.3.3  Luftfeuchtigkeit

Die Luftfeuchtigkeit in den Wuchskammern wurde durch eine Kondensationsanlage kontrol-
liert. In einem Schlauch zwischen zwei gekoppelten Wuchskammern war eine Kihlschlange an-
gebracht, die mit einem Kiihlaggregat (MGW Lauda TUK 30) so gekiihlt werden konnte, daf3 die
relative Feuchtigkeit tagstiiber auf unter 80 % gehalten wurde. Die Luftfeuchtigkeit wurde in je

einer Kammer fiir jede CO,-Variante aufgezeichnet.
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3.1.2.3.4 Beregnung

Die Buchen wurden wochentlich mit 130 ml Nihrlésung versorgt. Jeweils vor der Beregnung
wurden die Kosmen 12 Stunden tber Saugkerzen bei einem Unterdruck von —15 kPa drainiert.
In Tab. 2 sind die Inhaltsstoffe der Nihrlésung angegeben. Da die Biume auf Sand wuchsen,

wurden sie ausschlieBlich iiber die zugegebenen Nihrstoffe versorgt.

Salz Konzentration
NH4NO3% 2 mM
CaCl, 0,6 mM
K5PO4 0,4 mM
MgSOy4 0,4 mM
FeCl; 0,01 mM
H;BO; 0,01 mM
MnSOq4 1,8 uM
ZnCl, 0,15 uM
MoO; 0,1 uM
Cu(Cl 0,064 uM

$ Versuchsjahr 1997: 50 Atom% "NH4!>NO3
Versuchsjahre 1998-2000: 25 Atom% "NH4'’NOj3

Tab. 2: Zusammensetzung der Nihrlésung zur Beregnung der Buchen

3.2 Versuchsdurchfiihrung

Alle Untersuchungen in dieser Arbeit wurden an Rotbuchen (Fagus sylvatica L.) durchgefiihrt.
Die verwendeten Pflanzen wurden als ca. dreijihrige Setzlinge von der Baumschule Reinke (Rel-
lingen) bezogen. Stichprobenartige Untersuchungen ergaben, daf3 die Pflanzen mykorrhiziert
waren. Dies wurde allerdings nicht niher untersucht, da davon ausgegangen werden kann, daf3
bei guter Versorgung mit NH,NO,, wie sie wihrend der Versuche gegeben war, die Mykorrhiza
nur einen vernachlissigbaren Einfluf3 auf die N-Aufnahme hat (ABUZINADAH & READ 1989,
COLPAERT €t al. 1996, WALLANDER & NYLUND 1992, HAMPP ¢t al. 1999) und auch die Diskrimi-

nierung wihrend der C-Veratmung vernachlissigbar ist (KOHzU et al. 1999).

Die Experimente gliederten sich in der Regel in ein Jahr Vorbehandlung und ein Versuchsjahr,
in dem die Pflanzen beprobt wurden; lediglich im ersten Versuchsjahr (1997) wurden nicht vor-
behandelte Buchen verwendet. Die Vorbehandlungen fiir die verschiedenen Versuche sind in

Kap. 3.2.1 dargestellt.

Im jeweiligen Versuchsjahr wurden die Pflanzen im Frithjahr (mindestens 3 Wochen vor
Blattaustrieb) in die Mikrokosmen in Sand gepflanzt. Die Kosmen wurden mit ca. 0,3 bar Uber-
druck auf Dichtigkeit geprift. AnschlieBend wurden die Mikrokosmen in den Wuchskammern
installiert. Vor Blattaustrieb wurden die Baume (au3er im Versuchsjahr 1997) einmalig mit einem

systemischen Blattlausmittel behandelt (Confidor, Bayer). Das Klima in den Wuchskammern
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wurde wihrend der gesamten Versuchszeit konstant gehalten (vgl. Kap. 3.1.2.3) und ist in
Kap. 4.1.1.2 dargestellt. Die Biume wurden einmal wochentlich mit 130 ml Nahrlosung beregnet
(Kap. 3.1.2.3.4), vor der Beregnung wurde am Gasaustritt eine Gasprobe zur Bestimmung der

Menge und Isotopie des im Wurzelraum gebildeten CO, genommen (Kap. 3.3.2).

3.2.1 Versuchsvarianten

In dieser Arbeit wurden verschiedene Stickstoff-Varianten untersucht, die Versuche wurden
jeweils einmal unter ambienter CO,-Konzentration (350 ppm) und einmal unter erhéhter CO,-
Konzentration (700 ppm) durchgefiihrt. Im Folgenden sind die verschiedenen Stickstoff-

Varianten beschrieben.

Im Versuchsjahr 1997 wurden dreijahrige Buchen aus der Baumschule in die mit Sand gefull-
ten Mikrokosmen gepflanzt. Wihrend des Versuchs wurde die Aufnahme von markiertem CO,
tber die Luft und die Aufnahme von markiertem Ammoniumnitrat (als einzige N-Quelle) tber

den Boden verfolgt.

Im Versuchsjahr 1998 wurden Buchen untersucht, die im Vorjahr in Sand gepflanzt worden
waren. Sie wurden im Freiland (iberdacht) angezogen. Wihrend der Vorbehandlung wurden die
Pflanzen mit der in Kap. 3.1.2.3.4 beschriebenen Nahrlésung versorgt, allerdings wurde kein
Ammoniumnitrat zugegeben. An diesen Biumen mit reduziertem N-Speicher wurde wihrend des
Versuchs die Aufnahme von markiertem CO, tber die Luft und die Aufnahme von markiertem

Ammoniumnitrat (als einzige N-Quelle) tiber den Boden verfolgt.

Im Versuchsjahr 1999 wurden Buchen untersucht, die im Vorjahr in Sand gepflanzt worden
waren. Sie wurden im Freiland (iiberdacht) angezogen. Wihrend der Vorbehandlung wurden die
Pflanzen mit der in Kap. 3.1.2.3.4 angegebenen Nihrlosung versorgt, dabei war das Ammonium-
nitrat mit 25 Atom% ""N-markiert. Im Versuchsjahr wurde mit unmarkiertem Stickstoff gediingt,
so daf3 die Verteilung des im Vorjahr aufgenommenen Stickstoffs in Abhingigkeit von der atmo-

sphirischen CO,-Konzentration verfolgt werden konnte.

Im Versuchsjahr 2000 wurden Buchen untersucht, die im Vorjahr in Mikrokosmen (in Sand)
gepflanzt und in den Wuchskammern unter ambienter und erhohter CO,-Konzentration angezo-
gen worden waren. Dabei wurde die Aufnahme von C-CO, und N-Ammoniumnitrat markiert.
Nach dieser Vorbehandlung wurden die Pflanzen von Anfang Januar bis Mitte Februar in den
Mikrokosmen im Freiland (tiberdacht) der Witterung ausgesetzt (insbesondere Frost, der not-

wendig ist, um den Blattaustrieb einzuleiten (FALUSI & CALAMASSI 1990). Im Versuchsjahr wurde
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der Blattaustrieb dieser unter verschiedenen CO,-Konzentrationen gewachsenen Pflanzen unter-

sucht.

Die verschiedenen Varianten und ihre Bezeichnungen sind in Tab. 3 zusammengefal3t.

Versuchsjahr ~ Name Vorbehandlung Versuchsbehandlung
CO; Stickstoff CO, Stickstoff
1997 350;+N ambient, Freiland gut 350 ppm, Wuchskammer, 4 mM,
(Baumschule) BC-markiert 5N -markiert
700;+N ambient, Freiland gut 700 ppm, Wuchskammer, 4 mM,
(Baumschule) 13C-markiert 15’N-markiert
1998 350;-N ambient, Freiland keine 350 ppm, Wuchskammer, 4 mM,
N-Diingung 13C-markiert 15N-markiert
700;=N ambient, Freiland keine 700 ppm, Wuchskammer, 4 mM,
N-Diingung 13C-markiert I5N-markiert
1999 350;cycN ambient, Freiland 4 mM, 350 ppm, Wuchskammer, 4 mM
I5N-markiert BC-markiert
700;cycN ambient, Freiland 4 mM, 700 ppm, Wuchskammer, 4 mM
15N-markiert 13C-markiert
2000 350;2.J. 350 ppm, Wuchskammer, 4 mM, 350 ppm, Wuchskammer, 4 mM,
13C-markiert 15N-markiert 13C-markiert 15N-markiert
700;2.]J. 700 ppm, Wuchskammer, 4 mM, 700 ppm, Wuchskammer, 4 mM,
1BC-markiert I5N-markiert BC-markiert I5N-markiert

Tab. 3: Darstellung der Vorbehandlung im Jahr vor dem Experiment und Versuchsbehandlung wihrend

des Experimentes (Versuchsjahr) fiir die verschiedenen Versuchsvarianten.

3.2.2 Beerntung der Blitter und Gesamtpflanzen

Die Beerntung der Baume erfolgte fiir alle Versuchsvarianten nach dem gleichen Schema. Da-
bei wurden die Termine fiir die Probenahme der Buchen jeweils vom Tag des Blattaustriebs, d. h.

dem Aufbrechen der ersten Knospen, gerechnet.

In den ersten vier Wochen nach Blattaustrieb wurden woéchentlich von vier (Versuchsjahr
1997) bzw. finf (Versuchsjahre 1998-2000) Buchen Blattproben genommen, dabei wurden je-
weils 2-4 Blitter (je nach Gré3e) von der SproBspitze geerntet. Im Versuchsjahr 1997 wurden die

Wiederholungen vor der Messung zu einer Mischprobe vereinigt.

Vor Versuchsbeginn und viermal wihrend des Versuchs wurden in Intervallen von sechs Wo-
chen nach Blattaustrieb (nach 6, 12, 18 und 24 Wochen) drei (0 Wochen Versuchsjahr 2000), vier
(Versuchsjahr 1997) bzw. finf (Versuchsjahre 1998, 1999, 6 Wochen Versuchsjahr 2000) Pflan-

zen aus den Wuchskammern entnommen und beprobt.

Sowohl die Blattprobenahme als auch die Ernte der Gesamtpflanzen wurde am Ende der

Lichtperiode vorgenommen.
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Zur weiteren Probenaufbereitung wurden die Pflanzen in die Kompartimente Blitter, Knos-
pen (nicht im Versuchsjahr 1997), alte Aste, neue Aste, Stamm, Grobwurzeln (GW, > 2 mm),
Feinwurzeln (FW, < 2 mm) und Wurzelspitzen geteilt. Die Unterscheidung zwischen neuen und
alten Asten war nicht quantitativ, weshalb als Ergebnisse jeweils die Summen der beiden Kom-
partimente dargestellt sind. Die Beerntung der Wurzelspitzen erfolgte lediglich zur Eichung der
CO,-Markierung (vgl. Kap. 3.4.1.1.1). Fir die Berechnung der C-Allokation wurden sie den
Feinwurzeln zugeordnet. Die getrennte Beerntung der Knospen wurde nicht im Versuchsjahr
1997 durchgefihrt, auerdem wurde in den Folgejahren bei den Beerntungen sechs Wochen
nach Blattaustrieb auf eine getrennte Beerntung der Knospen verzichtet, weil die Probenmenge
fiir eine separate Behandlung zu klein war. In den genannten Fillen wurden die Knospen den

(neuen) Asten zugeordnet.

Von den Bidumen der 2.J.-Variante wurden im Vorbehandlungsjahr (1999) 24 Wochen nach
Blattaustrieb Blattproben genommen, und die Blattstreu der einzelnen Biume wurde ebenfalls
beprobt (allerdings konnte die Blattstreu nicht quantitativ erfalit werden). An diesen Proben

sollte die Remobilisation von Stickstoff aus den Blittern untersucht werden.

Von allen Proben wurde das Frischgewicht bestimmt. Aste, Stamm und Grobwurzeln wurden
vor dem Trocknen mit einer Gartenschere grob zerkleinert. Alle Proben wurden vier Tage bei
60°C im Trockenschrank getrocknet, und anschlieBend wurde das Trockengewicht bestimmt.
Blitter, Knospen, Aste und Feinwurzeln wurden in einer Kugelschlagmiihle gemahlen, Stimme
und Grobwurzeln wurden in einer Planetenmiihle (Retsch, PM 4000) gemahlen. An den gemah-
lenen Proben wurden die C- und N-Gehalte sowie die Isotopenverhiltnisse bestimmt

(Kap. 3.3.1).

3.3 Messungen

3.3.1 Bestimmung der Isotopenverhiltnisse von */*C und /N sowie der C- und
g P

N-Gehalte in Festproben

Die Messung der Isotopenverhiltnisse von C und N in Festproben erfolgte an einem IRMS
(Delta+, Finnigan Mat), gekoppelt mit einem Elementaranalysator (EA 1108, Fisons), an dem

dabei gleichzeitig der C- bzw. N-Gehalt der Proben bestimmt wurde.

Zur Bestimmung waren ca. 40 pg Kohlenstoff bzw. Stickstoff notwendig. Die entsprechende

Menge der gemahlenen Proben wurde in Zinnschiffchen eingewogen.
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Die Probe wurde iiber einen Autosampler in ein Quarz-Verbrennungsrohr gegeben und bei
1800°C (Trigergas Helium) unter Sauerstoffzugabe verbrannt, wobei der Kohlenstoff katalytisch
vollstindig zu CO, oxidiert wurde. In einem nachgeschalteten Kupfer-Reduktionsreaktor wurden
die entstandenen Stickstoffoxide zu N, reduziert. Die Probe wurde gaschromatographisch ge-
trennt (Porapak PQS). Die Mengen an gebildetem CO, bzw. N, wurden tiber einen Warmeleitfa-

higkeitsdetektor gemessen und zur Bestimmung der C-bzw. N-Gehalte ausgewertet.

Eine Teilmenge der Probe wurde in das Massenspektrometer geleitet, wo sie durch Elektro-
nenbeschuf3 ionisiert und bei einer Beschleunigungsspannung von 3000 V in die Massen m/z 28,
29 und 30 (fur Stickstoff) bzw. m/z 44, 45, 46 (fir Kohlenstoff) aufgetrennt wurde. Aus den

gewonnenen Daten wurden die die Isotopenverhiltnisse der Proben berechnet.

Die relative Genauigkeit der Gehaltsbestimmung fur C und N bei den Festproben lag bei
0,8 %, die Isotopenverhiltnisse konnten mit einer Genauigkeit von 0,06 %o (absolut) bestimmt

werden.

3.3.2 Wurzelraumrespiration

Da die Buchen auf Sand wuchsen, der frei von organischem Material war, war der gesamte im
Wurzelraum der Mikrokosmen freigesetzte CO, pflanzenbiirtig. Es konnte allerdings nicht zwi-
schen Wurzelatmung und mikrobieller Aktivitit (Wurzelabbau) unterschieden werden. Beide
Prozesse werden hier unter dem Begriff Wurzelraumrespiration zusammengefal3t und das freige-

setzte C als wurzelbtrtiger Kohlenstoff bezeichnet.

Parallel wurden Mikrokosmen (je einer in jeder Wuchskammer) beprobt, die keine Pflanze

enthielten, um Systemundichtigkeiten abzuschitzen.

3.3.21 Massenspektrometrische Bestimmung des Isotopenverhiltnisses

In wochentlichen Intervallen wurde in der zweiten Halfte der Dunkelphase Gasproben am
Auslaf} des Wurzelraums genommen. Hierzu wurde der ausstromende Gasfluf3 fir ca. 1 h tber
Kaniilen durch 2 ml-Probenflischchen geleitet. Die Messung erfolgte an einem continuous flow
GC-IRMS (Delta C, Finnigan Mat). Die Probe wurde iiber einen Autosampler auf einen Gas-
chromatographen gegeben (Porapak PQS, Trigergas Helium) und getrennt. In der Probe enthal-
tenes Wasser wurde in einer Nafionfalle abgeschieden. Eine Teilprobe des CO, wurde (liber ei-
nen open split) in das Massenspektrometer geleitet, wo sie durch Elektronenbeschul3 ionisiert
und bei einer Beschleunigungsspannung von 3000 V in die Massen m/z 44, 45, 46 aufgetrennt

wurde. Aus den gewonnenen Daten wurden die die Isotopenverhaltnisse der Proben berechnet.
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Die Isotopenverhiltnisse in den Gasproben konnten mit einer Genauigkeit von 0,06 %o be-

stimmt werden.

Beim Durchleiten der Wurzelraumabluft durch Laugenfallen konnte wegen der Hohe des
Flusses nicht sichergestellt werden, dal3 das gesamte CO, aufgefangen wird. Da die Verlustraten
auf weniger als 3 % geschitzt wurden, spielt dies bei der Bestimmung der Menge keine Rolle, die
Diskriminierung bei der Ausfillung des CO, in den Laugenfallen fiithrt aber bei nicht vollstindi-
ger Fillung zu einer Verfilschung der Isotopenverhiltnisse (BOTTCHER ét al. 1991, USDOWSKI &
HOEFS 1986). Daher wurde darauf verzichtet, die Isotopie des in den Laugenfallen gesammelten

CO, zu bestimmen.

3.3.2.2 Bestimmung der Menge an freigesetztem CO,

Die Menge des im Wurzelraum freigesetzten CO, wurde wihrend der Blattaustriebsphase
1997 mit zwei verschiedenen Methoden bestimmt: Zum einen wurde die Abluft des Wurzelraums
kontinuierlich durch 1 M NaOH geleitet und das CO, dabei ausgefillt. Die Menge des freige-
setzten CO, wurde durch Titration bestimmt (Kap. 3.3.2.2.1.). Zum Anderen wurden wochent-
lich Gasproben genommen, die gaschromatographisch quantifiziert wurden (Kap. 3.3.2.2.2). Wie
in Kap. 4.1.2.2 gezeigt wird, wurden mit beiden Methoden die gleichen Ergebnisse erzielt, so dal3

im Weiteren auf die titrimetrische Bestimmung verzichtet wurde.

3.3.2.2.1 Titrimetrische Bestimmung der CO,-Menge

Die Abluft des Wurzelraums wurde durch 100 ml 1 N NaOH geleitet. Von dieser Lésung
wurde 1 ml entnommen und mit 1 ml gesattigter Bariumchloridlésung und einer Indikatorlésung
(Phenolphthalein, Umschlagspunkt: pH 8,3) versetzt. Das aufgefangene CO, wurde durch den
Zusatz des BaCl, als BaCOj; ausgefillt. Die Umsetzung folgt der Gleichung:

2NaOH + BaCl, + CO, — 2 NaCl + BaCO, + H,0

Durch Titration der gefillten Laugeniquivalente mit 0,1 N HCI erfolgt die Ermittlung der
Restalkalitit. Dazu wird bis zum Umschlagspunkt des Indikators titriert. Als Blindprobe wurde
unbehandeltes NaOH verwendet. Die Menge an freigesetztem CO,-C errechnet sich aus der fir

die Titration benotigten Saure:
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CO,-C (mg) = B-P)-A-N-V Gl 3
B: Titrationswert der Blindprobe P: Titrationswert der Probe
A: Aquivalentgewicht des CO,-C N: Normalitit der Sdure

V: Verdinnungsfaktor

Die Titrationswerte in der Formel entsprechen den verbrauchten Siurevolumina. Das Aqui-
valentgewicht des CO,-Kohlenstoffs bezeichnet das Verhaltnis von CO, zu OH™ in der Fallungs-
reaktion (1:2) als Ausdruck der Kohlenstoffmassezahl und erhalt so den Wert 6. Der einzubezie-
hende Verdinnungsfaktor entspricht dem Verhiltnis von titriertem Teilvolumen zum Gesamt-

volumen der eingesetzten Laugenmenge (POTTHOFF 1999).

3.3.2.2.2  Chromatographische Bestimmung der CO,-Menge

Wie in Kap. 3.3.2.1 beschrieben, wurde die fir die massenspektrometrische Bestimmung ge-
nommene Probe zur Aufreinigung gaschromatographisch getrennt und die Menge des CO, tber
einen Wirmeleitfahigkeitsdetektor bestimmt. Die Reproduzierbarkeit dieser Bestimmung wurde
durch Vergleich mit einem anderen Gaschromatographen (Loftfields Analytische Lésungen, Neu
Eichenberg, Deutschland) mit Wirmeleitfahigkeitsdetektor Gberprift. Da eine gute Reproduzier-
barkeit gegeben war, wurde der am GC-MS bestimmte Wert fir die Menge des CO, verwendet.

Der Fehler der Bestimmung lag bei 2 %.

3.4 Auswertung

3.4.1 Berechnungen
3.4.11 Markierung des Pflanzenmaterials

3.4.1.1.1 Kohlenstoff

Das isotopische Signal des Kohlenstoffs der Wurzelspitzen, die 18 Wochen nach Blattaustrieb
geerntet wurden, wurde als Referenz fiir die "C-Markierung verwendet. Es wurde davon ausge-
gangen, dal}3 diese ausschliefllich neu aufgenommenen (d. h. markierten) Kohlenstoff enthalten,
entsprechend den Ergebnissen von VAN DEN DRIESSCHE (1987) und NORTON ¢t al. (1990). Die-
ser pflanzeninterne Standard beriicksichtigt sowohl den tatsichlichen 8°C-Wert der Wuchskam-
meratmosphire als auch die "C-Diskriminierung der Buche unter den gegebenen Wuchsbedin-

gungen (Kap. 2.3.1.2).
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Eine weitere Referenzierungsmoglichkeit ist die C,-Methode, die von MAILLARD ¢t al. (1994),
BEERLING & WOODWARD (1995) und PICON ¢t al. (1997) verwendet wurde. Hierbei werden C,-
Pflanzen in den Wuchskammern gezogen, um an ihnen den tatsichlichen &”C-Wert in den
Wuchskammern zu bestimmen. Dies beruht auf der Erkenntnis, daf3 die Diskriminierung von C,-
Pflanzen gegen "C iiber einen weiten Bereich von Umweltbedingungen konstant ist (MARINO &
MCELROY 1991). Diese Methode wurde in der vorliegenden Arbeit nicht verwendet, da gezeigt
wurde, daf3 die Diskriminierung der C,-Pflanzen unter den im Versuch vorherrschenden Licht-
verhiltnissen nicht konstant ist (BUCHMANN et al. 1996b). Hinzu kommt, daf3 bei dieser Methode
die Diskriminierung der Buchen unter den vorherrschenden Wuchsbedingungen nicht bertick-

sichtigt werden kann.

Der Mittelwert des 0"°C-Wertes der Wurzelspitzen 18 Wochen nach Blattaustrieb betrug fiir
beide CO,-Varianten —64 %o. Dieser Wert wurde in Gl. 5 als Wert fiir 8°C,, verwendet. Der
0”C-Wert der unmarkierten Pflanzen (8°C.) wurde an nichtmarkierten Kontrollpflanzen be-

stimmt, die im Freiland wuchsen. Die Kontrollpflanzen wiesen einen mittleren &°C-Wert von
-26 %o auf. Es wurden keine signifikanten Unterschiede in den verschiedenen Pflanzenorganen
(Blitter, neue Aste, alte Aste, Stamm, Grobwurzeln, Feinwurzeln, Wurzelspitzen) festgestellt.
GLEIXNER et al. (1993) fanden dagegen Unterschiede in den 8"”C-Werten verschiedener Sekun-
dirmetaboliten, die Werte lagen zwischen +4 %o (Stirke) und —4 %o (polare Fraktion) gegentiber
der Gesamtprobe. Da die Gehalte der verschiedenen Metaboliten in den verschiedenen Kompar-
timenten offensichtlich nicht besonders stark schwankten, machten sich diese Unterschiede in
der vorliegenden Untersuchung nicht bemerkbar. Daher wurde die Diskriminierung wihrend der
pflanzeninternen C-Translokation vernachlassigt. LIN & EHLERINGER (1997) fanden keine Dis-
kriminierung bei der Veratmung von verschiedenen Zuckern. Dies wurde hier auch fir die Wur-

zelatmung angenommen.

Die Genauigkeit der Berechnung der RSA (Relative spezifische Allokation, Kap. 3.4.1.2) ist,
wie oben gezeigt, abhingig von der Genauigkeit der Bestimmung der Referenzwerte, d. h. zum
Einen der Varianz des 8"°C der unmarkierten Kontrollpflanzen (8. Gl 5) und zum Anderen von
der Ungenauigkeit der Signatur des markierten Kohlenstoffs (3, Gl. 5). Die Standardabweichung
tir diese Werte war 0,73 %o fir 8. und 1,53 %o fir 8. Infolge dieser Unsicherheiten liegt der
absolute Fehler der RSA-Bestimmung bei < 2 % fur gering angereicherte Proben und < 5 % fiir

hochangereicherte Proben.
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3.4.1.1.2  Stickstoff

Da der angebotene Stickstoff hoch mit "N markiert war (50 Atom% im Versuchsjahr 1997,
25 Atom% in den tbrigen Versuchsjahren), waren Diskriminierungseffekte fiir die Genauigkeit
nicht relevant. Als Referenz wurde die Markierung der verregneten Nihrlosung verwendet. Der

PN-Gehalt der unmarkierten Pflanzen (°N%,) wurde an Kontrollpflanzen bestimmt, die im

Freiland wuchsen. Die Kontrollpflanzen hatten einen mittleren ""N-Gehalt von 0,372 %.

3.4.1.2 Relative Spezifische Allokation (RSA)

Die Relative Spezifische Allokation (RSA) gibt den Anteil des markierten Elements relativ zur
Gesamtmenge dieses Elements an und wird auf der Basis der Isotopenverdiinnungsgleichung
errechnet: Die isotopische Zusammensetzung einer Probe hingt ab vom relativen Anteil der un-
markierten Substanz und von der Aufnahme der betreffenden Markierung. Die Verdiinnungs-

gleichung lautet (fiir Kohlenstoff)

[l C] Probe — X ([1 C] markierte Substanz) + (1 - X) ’ ([1 C] unmarkierte Substanz)‘ Gl 4

Dabei stellen x und (1 — x) die Anteile der markierten und der unmarkierten Substanz in der
Probe dar. Ersetzt man [°C] durch den Deltawert (8"°C, Kap. 2.3.1.1) und x durch RSA, so erhilt

man nach Umformung:

( 513CP _ 513CC ) GL 5

RSA = (513CM _ 513CC)'

Dabei ist 513Cp der Deltawert der Probe, 8"C,, der Deltawert der reinen markierten Substanz

und 8"”C,. ist der Deltawert der unmarkierten Substanz.

Entsprechend erhilt man fiir Stickstoff, bei dem mit Atom% "N gerechnet wird

. (15 N%, - 15N%c) GL6
(B N%,, - BN%. )’

mit "N%, fiir den "N-Gehalt der Probe, "N%,, den der reinen markierten Substanz und

"N%,. fiir den "N-Gehalt der unmarkierten Substanz.
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3.4.1.3 Partitioning

Das Partitioning (%P) beschreibt den Anteil des markierten Elements in einem bestimmten
Kompartiment relativ zum Gesamtgehalt des markierten Elementes in der Pflanze. Das Partitio-

ning errechnet sich tber

Gl 7
%P = E vomp [RSAEKump ,
Pflanze |:RS'A‘Epﬂanze
wobei Ey,. die Menge des Elementes in dem betreffenden Kompartiment ist und E,q,,,,. die

Gesamtmenge des Elementes in der Pflanze bezeichnet.

3.4.2 Statistik

Die Ergebnisse der Untersuchungen wurden standardmiflig mit multivariaten Analyseverfah-
ren behandelt. Die Varianzanalyse (hiert ANOVA, STASTISTICA/w) ist geeignet, die Abhingig-
keit der Datenmatrix von bestimmten EinflugréBen (Faktoren) abzuschitzen. Die Stichproben
der Untersuchung missen daftir voll randomisiert sein, d. h. jede Stichprobe muf3 einer Kombi-
nation bestimmter Merkmalsausprigungen der gewihlten (unabhingigen) EinfluBfaktoren zuzu-
ordnen sein. Fir die Faktoren der Varianzanalyse (definierte Versuchsbedingungen wie Wachs-
tumsdauer, N-Vorbehandlung o. &). und ihre Interaktionen wird die Varianzaufklirung (mittlere
Quadratsumme der Abweichungen vom Gesamtmittelwert) und ein Mittelwertvergleichstest der
durch die Faktoren hervorgerufenen Untergruppen der Datenmatrix (F-Wert) sowie dessen Si-
gnifikanz (p) errechnet. Eine hochsignifikante F-Statistik leitet sich aber nicht zwingend von ho-
hen Varianzaufklirungen ab, was auch fir den Umkehrschluf3 gilt. In diesem Zusammenhang ist
der Fehler der Analyse, der die aus den gewihlten Faktoren nicht erklirbare Varianz der Daten
ebenfalls als mittlere Quadratsumme der Abweichung angibt, von Bedeutung. Ein hoher Fehler,
also eine geringe Aufklirung der Gesamtvarianz durch die Faktoren der Analyse (Modell der Va-
rianzanalyse), fihrt zur Verringerung bzw. Nivellierung der F-Statistik. Fur die Interpretation der
Ergebnisse sind die méglichen signifikanten Interaktionen der Faktoren wichtig. Werden keine
Interaktionen festgestellt, dann wirken gefundene signifikante Einzeleffekte als Haupteffekte
gleichsinnig in allen denkbaren Untergruppen der Datenmatrix. Signifikante Interaktionen
schrinken diese Schlu3folgerung allerdings ein und weisen darauf hin, daf3 der Einzeleffekt nicht
unabhingig von anderen Effekten wirkt, also entweder nicht fiir alle Teilgruppen der Untersu-
chung Giltigkeit hat oder sich in den Teilgruppen unterschiedlich ausprigt. Auf diese Weise
koénnen auch nicht signifikante Einzelfaktoren in Kombination mit anderen Faktoren signifikant

werden, wenn ihr Einflu3 nur in Teilen, nicht aber auf Basis der Gesamtuntersuchung Auswir-
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kungen zeigt. Der Effekt von signifikanten Interaktionen kann zwar tber ihren Anteil an der
Gesamtvarianzaufklirung abgeschitzt werden und bei geringen Aufklirungen moglicherweise
vernachlissigbar klein sein, er macht aber prinzipiell mulitvariate Mittelwertvergleichstests not-
wendig, da die Einzeleffekte nicht gesondert interpretiert werden kénnen (MULTRUS & LUCYGA
1996). In solchen Fillen wutde in dieser Arbeit der Tukey HSD-Test (Statistica/w) genutzt. Die
Varianzanalyse bietet somit die Mdéglichkeit, Daten zu strukturieren und Abhingigkeiten aufzu-
zeigen, ist aber gleichzeitig mit einer starken ,,Anonymisierung der Ergebnisse verbunden und

sollte nicht ohne Bezug zu den zugrundeliegenden Daten dargestellt werden.

Der zweiseitige t-Test wurde verwendet, um Unterschiede zwischen zwei Gruppen auszuwei-

sen (z. B. die 350;+N-Variante gegen die 700;+N-Variante abzugrenzen).

Beim Vergleich der Daten der Blattstreuprobenahme wurde der gepaarte t-Test verwendet, da

die zu vergleichenden Proben jeweils paarweise genau einem Baum zugeordnet werden konnten.

In den statistischen Analysen wurde eine Normalverteilung der Daten innerhalb der Stichpro-
ben vorausgesetzt. Um eine Stichprobe auf Normalverteilung mit hinreichender Genauigkeit zu
Uberprifen, sind deutlich héhere Wiederholungszahlen notwendig, als sie in der vorliegenden

Arbeit gegeben waren (n = 4 oder 5, CLAUB & EBNER 1985).
Die in den Abbildungen gezeigten Fehlerbalken bilden die Standardabweichung ab.

Wahrscheinlichkeiten mit einem p-Level < 0,05 wurden als signifikant betrachtet. Von Wahr-
scheinlichkeiten mit einem p-Level 0,1 > p = 0,05 wurde angenommen, daf sie einen Trend an-

zeigen.
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4 ERGEBNISSE

4.1 Methodische Aspekte

4.1.1 Kammerdesign

4.1.141 ®CO0,/"”CO,-Isotopenverhiltnis in der Wuchskammeratmosphire

In Voruntersuchungen wurde festgestellt, da} ein hoher Durchsatz an markierter Luft not-
wendig ist, um das Isotopenverhaltnis in den Wuchskammern gegen die Diskriminierung bei der
CO,-Aufnahme durch die Pflanzen (Kap. 2.3.1.2) konstant zu halten. Das Auswechseln der Luft
ist auch notwendig, um eine Anreicherung von Schadstoffen, die von den Pflanzen abgegeben
werden (z. B. Ethylen, Terpene), zu vermeiden (GEIGER & SHIEH 1988). Mit jeweils einer Pumpe
wurde jede Wuchskammer mit einem Flul von 20 I/min CO,-freier Luft versorgt, zu der ent-
sprechend markiertes CO, zudosiert wurde (Kap. 3.1.2). In Abb. 3 ist das Isotopenverhiltnis in
den vier Wuchskammern im Jahresverlauf 1998 dargestellt. Die Messungen wurden jeweils kurz
vor Ende der Belichtungsphase durchgefiihrt, da zu diesem Zeitpunkt die Markierung des CO,
am Stirksten von der diskriminierenden Pflanzenaufnahme beeinflu3t war. Die Schwankungen
im Tagesverlauf lagen fir alle Wuchskammern bei ca. 2 %o. Da mit den Wurzelspitzen ein inter-
ner Standard zur Eichung der Markierung der Wuchskammeratmosphire verwendet wurde

(Kap. 3.4.1.1.1), wird tiber diese Schwankungen der Markierung integriert.
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Abb. 3: Verlauf des 6-13C-Wertes des atmosphirischen CO; in den Wuchskammern. Die Messungen wur-

den jeweils kurz vor Ende der Belichtungsphase durchgefiihrt.
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41.1.2 Klima

Exemplarisch fiir die Wuchsbedingungen, unter denen die Buchen in allen Versuchsjahren an-
gezogen wurden, ist in Abb. 4 der Verlauf der Temperatur, der relativen Luftfeuchtigkeit und der

Strahlung fiir die Tage vom 18.-22.7.1998 dargestellt.
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Abb. 4: Exemplarische Darstellung der Temperatur, relativen Luftfeuchtigkeit und Strahlung (PAR) fiir die
Tage vom 18.7.-22.7.1998 fur die Wuchskammern mit ambienter COz-Konzentration (a) und erhohter CO;-

Konzentration (b).

Die Temperaturen in den Wuchskammern lagen mit 13 °C wihrend der Dunkelphasen und
bis auf 17 °C ansteigend wihrend der Lichtphasen im Bereich der im Sommer im Géttinger Wald
gemessenen Werte (SCHEU 1990), allerdings sind die Tagesschwankungen im Freiland deutlich
groBBer (RAUBUCH 1992). Die Bodentemperaturen lagen in diesem Versuch im Bereich der Kam-
mertemperaturen (Daten nicht gezeigt) und damit deutlich hoher, als sie im Wald gefunden wer-
den (GANSERT 1994). Die Luftfeuchtigkeit wurde relativ konstant auf 70 (Dunkelphase) bzw.
75 % (Lichtphase) gehalten. Die Lichtintensitit lag mit 100-130 uE m”s" iiber den Werten, die

im Unterholz von Wildern gefunden werden (GANSERT 1994), ist aber typisch fur offenere
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Standorte (KRIEBITZSCH €t al. 1999). Die Lichtsittigung der Photosynthese wird bei Buchen bei
170-230 uE m™ s erreicht (STICKAN & ZHANG 1992).

4.1.2 Messung der Wurzelraumrespiration

Die Menge des aus dem Wurzelraum freigesetzten Kohlenstoffs wurde in der Anfangsphase
des ersten Versuchsjahres mit zwei verschiedenen Methoden gemessen. Wie in Kap. 3.3.2 be-
schrieben, wurde einerseits die Abluft der Mikrokosmen durch eine Laugenfalle geleitet und die
Menge des aufgefangenen CO, durch Rucktitration gemessen; andererseits wurde die fir die wo-
chentliche Bestimmung der Isotopie des freigesetzen CO, genommene Gasprobe auf thren CO,-

Gehalt untersucht. Dieser Wert wurde auf eine Woche hochgerechnet.

4.1.2.1 Tagesverlauf der Wurzelraumrespiration

Nach EL KOHEN & MOUSSEAU (1994) ist die Wurzelatmung am Ende der Dunkelphase am
stabilsten, daher wurde dieser Zeitpunkt fiir die Probenahme gewihlt. Damit die in der zweiten
Hilfte der Dunkelperiode gemessenen CO,-Flisse auf einen Tag hochgerechnet werden kénnen,

wurde der Tagesgang der CO,-Freisetzung bestimmt.
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Abb. 5: Tagesverlauf der aus dem Wurzelraum freigesetzten CO2-Menge. Mittelwerte und Standardabwei-
chung aus 30 Mikrokosmen; die gestrichelte Line gibt den Polynomfit an. Der Pfeil zeigt die Tageszeit an,
zu der die wochentlichen Messungen durchgefithrt wurden. Die hellen und dunklen Bereiche stellen die

Licht- bzw. Duneklphase dar.

In Abb. 5 ist exemplarisch ein Tagesgang der Wurzelraumrespiration angegeben, der am
24./25.6.1997 aufgenommen wurde. Es ist zu erkennen, dal3 die Wurzelraumrespiration wihrend

der Tagstunden zunimmt und dal3 die Heranziehung der Mef3werte in der zweiten Nachthalfte
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zur Berechnung der CO,-Austrige zu einer Unterschitzung derselben fiihren wiirde. Um die

Bestimmung zu korrigieren, wurde der Tagesgang mit einem Polynom gefittet (Gl. 8).

y = 0,0356 x' — 2,874 x> + 72,30 x> — 578,9 x + 4866 GL 8

Vergleicht man das Integral dieser Funktion mit der linearen Integration einer Messung in der
zweiten Nachthilfte, erhalt man einen Faktor 1.17, um den man die MelBwerte erh6hen muf3. Alle

gemessenen Werte wurden entsprechend korrigiert.

Die Isotopenverhiltnisse wurden ebenfalls im Tagesverlauf bestimmt. Ein Tagesgang der
Isotopenverhiltnisse (gemessen am 24./25.6.1997) ist in Tab. 4 angegeben. Anders als fir die
Gesamtmengen wurden hier keine Unterschiede im Tagesverlauf gefunden, so daf fur den Del-

tawert keine Korrekturen notwendig waren.

Versuchszeit
Variante 2h 6h 10 h 18 h
350 -52,60 %0 -52,86 %0 -53,06 %0  -52,76 %o
700 -60,06 %0 -59,46 %0  -59,36 %0  -59,56 %o

Tab. 4: Verlauf der Deltawerte der Wurzelraumrespiration im Tagesgang. Die mittlere Standardabwei-
chung in einem Mikrokosmos im Tagesverlauf war 0,40 %o. Die Lichtphase begann bei Versuchszeit 4 h

und dauerte 12 Stunden.

4.1.2.2 Methodenvergleich zur Bestimmung der Wurzelraumrespiration

In den ersten sechs Wochen des Versuchsjahres 1997 wurde die CO,-C-Produktion im Wur-
zelraum sowohl tUber Laugenfallen titrimetrisch bestimmt (Kap. 3.3.2.2.1), als auch wochentlich
gaschromatographisch an Gasproben (Kap. 3.3.2.2.2). Die Ergebnisse sind in Tab. 5 dargestellt.
Mittels ANOVA konnten keine signifikanten Unterschiede zwischen den Bestimmungsmethoden

gefunden werden (p = 0,611) (DYCKMANS ¢t al. 2000b).

Methode
Laugenfalle Gaschromato-
graphie
Variante mg C
350 160 162
(24) (31)
700 179 146
(83) (33)

Tab. 5: Menge an freigesetzem Kohlenstoff aus dem Wurzelraum wihrend der ersten sechs Wochen nach
Blattaustrieb (Versuchsjahr 1997) bestimmt mittels Laugenfalle bzw. Gaschromatographie. Mittelwerte und
Standardabweichung (in Klammern). Die Ergebnisse der beiden Methoden sind nach ANOVA nicht ver-
schieden (p = 0,611).
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In der Folgezeit wurde aufgrund dieser Ergebnisse auf die Bestimmung der Wurzelraumrespi-

ration mittels Laugenfalle verzichtet.

4.2 Aufnahme und Translokation von C und N

4.2.1 Blattbeerntungen

4.21.1 Kohlenstoffaufnahme wahrend des Blattaustriebs

Der Blattaustrieb wurde in allen Varianten im Wesentlichen aus neuen Assimilaten gespeist. In
Abb. 6 ist der Anteil des neu aufgenommenen C im Verhiltnis zum Gesamt-C im Blatt (RSA C)
wihrend der ersten zwolf Wochen nach Blattaustrieb dargestellt. Die RSA war am geringsten fiir
Buchen, die unter ambienter [CO,] und guter Stickstoffversorgung wuchsen (Abb. 6a, geschlos-
sene Symbole). Nach zwei Wochen lag die RSA in dieser Variante bei 38,9 % und stieg danach
nur noch wenig auf 56,3 % nach zwo6lf Wochen an. Erhohte [CO,| bewirkte ab der dritten Wo-
che eine signifikant héhere RSA im Vergleich zur ambienten [CO,]; bei 700 ppm CO, lag die
RSA nach zwolf Wochen bei 62,4 %.
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Abb. 6: Anteil des markierten Kohlenstoffs am Gesamt-Kohlenstoff in den Knospen (0 Tage, nur 2.J.-
Varianten) bzw. Blittern wihrend des Blattaustriebs (a) in den +N- (geschlossene Symbole) und 2.J-
Varianten (offene Symbole) und (b) in den —N-Varianten (geschlossene Symbole). Mittelwerte und Stan-

dardabweichung (n = 5). Variantenbeschreibung siehe Tab. 3.

Auch in der —-N-Variante (Abb. 6b) war in den ersten drei Wochen nach Blattaustrieb ein

steiler Anstieg der RSA zu beobachten, wihrend sie sich danach kaum noch verinderte.
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Eine Woche nach Blattaustrieb war unter ambienter CO,-Konzentration kein Unterschied
zwischen der +N- und der —N-Variante festzustellen, in den folgenden Wochen war die RSA
dagegen in der —N-Variante gegeniiber der +N-Variante signifikant erhoht. Sie lag nach zwolf
Wochen bei 71,2 %. Unter erhéhter [CO,] war ein dhnlicher N-Effekt zu beobachten wie unter
ambienter [CO,], allerdings konnten signifikante Unterschiede zwischen den N-Varianten erst ab

der dritten Woche beobachtet werden.

Der CO,-Effekt war in der —-N-Variante nur wenig ausgeprigt und nach 12 Wochen nicht
mehr feststellbar (Abb. 6b).

Die Knospen der 2.].-Varianten wurden im Vorjahr zu 89,5 % (ambiente [CO,]) bzw. 99,0 %
(erhohte [CO,]) aus neuen (markierten) Assimilaten gebildet (Abb. 6a, offene Symbole). Wihrend
der ersten Woche des Blattaustriebs wurden allerdings altere (unmarkierte) Assimilate in das Blatt
transportiert, und die RSA sank auf 85,7 bzw. 89,8 % fiir 350 und 700 ppm CO,. Der Anteil der
alten (unmarkierten) Assimilate ging aber im weiteren Verlauf zurtick, und die RSA lag sechs Wo-
chen nach Blattaustrieb bei 92,9 und 99,4 % fir die beiden CO,-Varianten. Die RSA war sowohl

in den Knospen als auch in allen Blattproben unter erhohter [CO,] signifikant erhoht.

Die C-Konzentrationen im Blatt zeigten im Verlauf des Blattaustriebs keine Tendenz und be-

wegen sich um ca. 46 %, die Werte sind in Anhang 2 dargestellt.

4.2.1.2 Stickstoffaufnahme wihrend des Blattaustriebs

Der Anteil des neu aufgenommen Stickstoffs am Gesamt-N (RSA N) ist in Abb. 7 dargestellt.
Die RSA N war wihrend des Blattaustriebs geringer als die des Kohlenstoffs. Bei der +N-
Variante stieg der Anteil des neu aufgenommenen Stickstoffs kontinuierlich auf 7 % an und blieb
im weiteren Verlauf konstant (Abb. 7a, geschlossene Symbole). In dieser Variante war zu keinem

Zeitpunkt ein signifikanter Unterschied zwischen der CO,-Varianten festzustellen.

Bei der —N-Variante (Abb. 7a, offene Symbole) war der Anteil des neu aufgenommenen Stick-
stoffs in den ersten beiden Wochen nach Blattaustrieb vergleichbar mit dem der +N-Variante, ab
der dritten Woche aber stieg die Einlagerung von neuem N stark an und lag nach sechs Wochen
bei 23 %. Wahrend bis zu diesem Zeitpunkt keine Unterschiede zwischen den CO,-Varianten
gefunden wurden, lag die RSA nach 12 Wochen unter 350 ppm CO, mit 38,0 % signifikant héher
als in der 700 ppm-Variante mit einer RSA von 24,8 %. Dieser Unterschied wurde im weiteren

Saisonverlauf wieder nivelliert.
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Abb. 7: Anteil des markierten Stickstoffs am Gesamt-Stickstoff (RSA) in den Knospen (0 Tage, nur 2.]J.-
und cycN-Varianten) bzw. Blittern wihrend des Blattaustriebs (a) in den +N- (geschlossene Symbole) und
—N-Varianten (offene Symbole) und (b) in den cycN- (geschlossene Symbole) und 2.J-Varianten (offene

Symbole). Mittelwerte und Standardabweichung (n = 5).

Der Anteil des im Vorjahr aufgenommenen Stickstoffs am Blattaustrieb ist in Abb. 7b (cycN,
geschlossene Symbole) dargestellt. In der Knospe (d. h. vor dem Blattaustrieb) lag der Anteil des
markierten Stickstoffs bei 13,2 %. Wihrend des Blattaustriebs lag der Anteil des markierten N bei
ungefihr 16 %, wobei weder ein Einflul der atmosphirischen CO,-Konzentration festgestellt

werden konnte, noch eine Verinderung im Verlauf des Blattwachstums.

In der 2.J.-Variante lag die RSA des markierten Stickstoffs in den Knospen bei 24,4 und
23,2 % fur die 350 bzw. die 700 ppm—Variante (Abb. 7b, offene Symbole). Auch im zweiten Jahr
Wachstum unter erhéhter [CO,] wurden keine signifikanten Unterschiede fur den Anteil des
markierten Stickstoffs am Blattaustrieb gefunden. Die RSA stieg in den ersten drei Wochen auf
44,2 und 37,6 % fir die 350 und die 700 ppm-Variante; danach blieben die Werte bis zur ab-

schlieBenden Messung nach sechs Wochen konstant.

Der Verlauf der N-Konzentration im Blatt war im wesentlichen fiir alle Varianten gleich. Die
Stickstoffkonzentrationen im Blatt waren am hdochsten in der ersten Woche nach Blattaustrieb
und lagen deutlich hoher als in den Knospen, aus denen die Blitter gebildet werden (Tab. 6).
Danach sanken die N-Konzentrationen wieder stark ab, um sich spiter wieder etwas zu erholen.
In der +N-Variante gibt es keine signifikanten Unterschiede zwischen den CO,-Varianten, in der

—N-Variante und der 2.J-Variante sind die N-Konzentrationen unter erthchter [CO,] signifikant
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erniedrigt. In der —N-Variante liegen die N-Konzentrationen durchweg unter denen der +N-
Variante, au3erdem ist nach dem anfinglichen Abfall der N-Konzentrationen ein Wiederanstieg
bis zur zwolften Woche zu beobachten, wihrend in der +N-Variante die N-Konzentrationen

nach zwolf Wochen geringer sind als nach sechs Wochen.

Wochen 0 1 2 3 4 6 12
Variante N-Konzentration (%)
350;+N 3,01 2,58 2,43 2,31 2,72 1,94
1,12 (0,45) (0,35) (0,30) (0,33) (0,14 (0,25)
700;+N (0,15) 2,42 2,26 2,09 2,09 2,00 1,91
(0,65) (0,44) (0,45) (0,28) (0,13) (0,36)
350;-N 2,25 1,75 1,84 1,76 1,85 2,22
1,23 (0,20) (0,05) 0,27) (0,17) (0,21) (0,25)
700;-N (0,35) 1,91 1,37 1,43 1,47 1,75 1,88
(0,23) (0,00) (0,23) (0,17) (0,15) (0,34)
350;2.] 2,04 4,00 3,05 2,49 2,41 2,83 -
(0,66) (0,40) (0,32) (0,26) (0,24) (0,14) -
700;2.] 1,92 3,66 2,56 2,15 1,99 2,26 -

0,61  (030) (0200 (0,12) (0,18  (0,21) -

Tab. 6: N-Konzentrationen in den Knospen (0 Wochen) bzw. in den Blittern wihrend der ersten zwolf
Wochen nach Blattaustrieb fiir die verschiedenen Varianten. Mittelwerte und Standardabweichung (in

Klammern, n = 5).

4.2.1.3 Stickstoffverlagerung wihrend des Blattfalls

An den Bidumen der 2.J.-Variante wurden im Vorbehandlungsjahr 24 Wochen nach Blatt-
austrieb Blattproben genommen und die N-Konzentration und die RSA des neuen N bestimmt.
Nach dem Blattfall wurde ein Teil der Streu jeden Baumes ebenfalls beprobt. Die Ergebnisse

dieser Untersuchung sind in Tab. 7 dargestellt.

Fir keinen der Mef3werte wurde ein Einflu} der CO,-Konzentration beobachtet.

N-Konzentration (%) RSA N (%)
Variante 24 Wochen  Blattstreu p 24 Wochen  Blattstreu P
350 ppm 1,96 1,82 0,22 7,70 6,57 0,01
(0,28) 0,34) (3,60) (3,07)
700 ppm 1,89 1,78 0,26 6,50 4,53 0,01
0,19 0,33) (2,15) (1,79)

Tab. 7: N-Konzentration und RSA des neuen N in den Blitter der 2.J.-Variante 24 Wochen nach Blat-
taustrieb (im Vorbehandlungsjahr 1999) und in der Blattstreu. Mittelwerte und Standardabweichung (n = 7)

sowie p-Level (t-Test fiir gepaarte Proben).

Die N-Konzentration unterschied sich zwischen den Probenahmeterminen nicht signifikant
(fir das gesamte Probenkollektiv, d. h. tiber beide CO,-Varianten, wurde ein p-Level von 0,080

erreicht). Dagegen war die RSA in beiden CO,-Varianten in der Blattstreu signifikant geringer als
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in den Blittern 24 Wochen nach Blattaustrieb. Die Abnahme der RSA war in der 700 ppm-
Variante tendenziell grof3er als in der 350 ppm-Variante (Rickgang der RSA auf 85 % des Aus-
gangswertes bei 350 ppm bzw. auf 70 % bei 700 ppm, p = 0,063).

4.2.2 Wurzelraumrespiration

4.2.2.1 Mengen der Wurzelraumrespiration

In Mikrokosmen, in die kein Baum gepflanzt wurde, wurde die C-Freisetzung aus dem Sub-
strat bzw. der durch Undichtigkeiten des Systems eingetragene Kohlenstoff bestimmt. Die C-
Freisetzung aus den Kosmen betrug im Schnitt tber die Saison 0,6 £0,2 mg C/d. Die Konzen-
trationen waren so gering, dafl die Deltawerte nicht sicher bestimmt werden konnten. Die Aus-
wirkung der Systemundichtigkeit wird mit dieser Messung wahrscheinlich tberschitzt, da der
Konzentrationsgradient in den Systemen, in denen Wurzelraumrespiration stattfindet, nicht auf-
tritt (bzw. in die entgegengesetzte Richtung wirkt) und damit eher mit CO,-Verlust zur rechnen
ist, als mit CO,-Eintrigen aus der Atmosphire. Insbesondere die Deltawerte sollten als durch die
Undichtigkeit nicht wesentlich beeintrichtigt sein. Die Eintrige wurden daher bei den Mengen-

und RSA-Berechnungen vernachlissigt.

Die Wurzelraumrespiration lag vor Blattaustrieb in allen Varianten bei ca. 5 mg C/d und stieg
nach Blattaustrieb rasch an (Abb. 8). Fur alle Varianten wurde ein prinzipiell gleicher Verlauf
gefunden, mit einer maximalen Wurzelraumrespiration wihrend der 10.-15. Woche nach Blat-
taustrieb. Die Maximalwerte lagen zwischen 27 mg C/d fur die 700;+N-Variante und 13 mg C/d
fur die 350;—N-Variante. Im weiteren Saisonverlauf fiel der Wert wieder ab, nach dem Blattfall

(ab Woche 30, Abb. 8a) wurde wieder der Basiswert von ca. 5 mg C/d gefunden.

In der —-N-Variante (Abb. 8b) war der Anstieg der Wurzelraumrespration frither zu beobach-
ten als in der +N-Variante, allerdings wurde in dieser Variante auch ein fritherer und stirkerer
Rickgang der Wurzelraumrespiration gefunden. In beiden N-Varianten wurde unter erhohter
[CO,] eine erhohte Wurzelraumrespiration gefunden, dieser Effekt war in der —-N-Variante be-
sonders ausgepragt. Wihrend die Werte fir die 700;—N-Variante vergleichbar war mit denen der
beiden +N-Varianten, lagen die Werte der 350;—N-Variante deutlich darunter. Unter erhohter
[CO,] war aullerdem der Riickgang der Wurzelraumrespiration zum Saisonende spater zu ver-

zeichnen als unter ambienter [CO,).
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Abb. 8: Zeitverlauf der Menge der Wurzelraumrespiration fiir die Varianten +N (a), =N (b) und 2.J (c).

Mittelwerte und Standardabweichung (n = 5).

Die Wurzelraumrespiration der Buchen in der 2.J-Variante lag vor Blattaustrieb ebenfalls bei
ca. 5mg C/d, allerdings war ein rascherer und steilerer Anstieg der CO,-C-Austrige zu beob-
achten als in den anderen Varianten (Abb. 8c). Nach sechs Wochen lag die Wurzelraumrespirati-

on bei 22 bzw. 33 mg C/d fiir die 350 und 700 ppm-Varianten.

4.2.2.2 RSA der Wurzelraumrespiration

Mit dem Beginn der verstirkten Wurzelraumrespiration nahm auch der Anteil der neuen As-
similate an der Wurzelraumrespiration rasch zu (Abb. 9a,b). Nach 6 Wochen wurde die Wurzel-

raumrespiration zu tber 60 % aus neuen Assimilaten gespeist. Etwa zehn Wochen nach Blatt-
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austrieb hatte die RSA in allen Varianten ihr Maximum erreicht, und iiber 85 % des freigesetzen

Kohlenstoffs stammten aus neuen Assimilaten.
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Abb. 9: Zeitverlauf der RSA des markierten Kohlenstoffs der Wurzelraumrespiration fiir die Varianten +N

(a), =N (b) und 2.J (c). Mittelwerte und Standardabweichung (n = 5).

Wihtend die RSA in der 350;—N-Variante dhnlich vetlief wie in den beiden +N-Varianten,
war die RSA in der 700;—N-Variante leicht erhoht, dies korrespondiert mit der gro3eren Gesamt-
respiration in dieser Variante im Vergleich zur 350;—N-Variante. Zum Saisonende nahm die RSA

in allen Varianten wieder leicht ab.

In der 2.J-Variante war die RSA vier Wochen vor Blattaustrieb im Vergleich zum Ende der
Vorsaison (78 bzw. 89 % fur 350 und 700 ppm [CO,|, Abb. 9a) leicht erniedrigt und liegt bei 61
bzw. 78 % fir die beiden CO,-Varianten (Abb. 9¢). Wie in den vorher beschriebenen Varianten
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nimmt die RSA nach Blattaustrieb deutlich zu und liegt nach sechs Wochen bei 90 bzw. 96 % fiir
die beiden CO,-Varianten (Abb. 9¢). Auch in der 2.J-Variante ist die Erthchung der RSA unter
erhohter [CO,] zu beobachten. Der Unterschied zwischen den CO,-Varianten war vor dem Blatt-
austrieb besonders grofl und nahm bis zum Versuchsende nach sechs Wochen ab, bleibt aber

signifikant.

4.2.2.3 Wurzelraumrespiration im Verhiltnis zur Feinwurzelmasse

In Abb. 10 ist die Wurzelrespiration bezogen auf die Feinwurzeltrockenmasse und bezogen
auf die Menge neu aufgenommen Kohlenstoffs in den Feinwurzeln dargestellt. Dabei wurde je-
weils die bis zum Beerntungstermin gefundene Wurzelraumrespiration mit der am Ende des je-

weiligen Versuchszeitraumes gefundenen Feinwurzelmasse verrechnet.
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Abb. 10: Wurzelraumrespiration dargestellt pro Gramm Feinwurzeltrockenmasse (linke Skala) und pro
Gramm neu aufgenommenen Kohlenstoffs in den Feinwurzeln (rechte Skala) (a) fiir die +N-Varianten und

(b) fiir die -N-Varianten. Mittelwerte und Standardabweichung (n = 5).

Die Wurzelraumrespiration im Verhiltnis zur Feinwurzeltrockenmasse ist unter erhohter

[CO,] signifikant erhoht, in den —N-Varianten aber jeweils geringer als in den +N-Varianten.

Bezogen auf die Menge neuen Kohlenstoffs ist die Wurzelraumrespiration durch die atmosphiri-
sche [CO,| nicht beeinflufit, die Vorjahres-N-Ernihrung bewirkt dagegen eine Erhohung dieses

Wertes.
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4.2.3 Ganzpflanzenbeerntungen

Im Unterschied zu den tibrigen Versuchsjahren wurden die Pflanzen des Versuchsjahres 1997
keiner Vorbehandlung unterzogen sondern direkt vor Versuchsbeginn bei der Baumschule er-
worben (Kap. 3.2.1). Die Buchen waren daher bei Versuchsbeginn 3 Jahre alt, wihrend die Pflan-
zen der ibrigen Versuchsjahre bei Versuchsbeginn 4 Jahre alt waren. Aus diesem Altersunter-
schied dirften einige Unterschiede vor allem in der Aufnahme, aber auch in der Translokation

von C und N resultieren.

Hinzu kommt, daf3 im ersten Versuchjahr eine Beeintrichtigung der Versuchsergebnisse durch
Blattlausbefall gegeben war. Der Befall durch die Blattliuse wirkte sich vor allem auf die Ergeb-
nisse aus den Beerntungen nach der sechsten Woche aus. Durch den Entzug von Glucose durch
die Blattliuse wird vor allem der Kohlenstofthaushalt der Pflanzen beeintrichtigt, wihrend der
N-Haushalt weniger stark beeinfluf3t wird (STADLER & MULLER 2000). Im Folgenden wurde aus
diesem Grunde darauf verzichtet, die Daten fir diesen Versuch in die Auswertung einzubezie-
hen, soweit die Daten in den Ubrigen Versuchsjahren nocheinmal erhoben wurden (d. h. fiir die
Trockenmassen, die C-Bilanz und die gesamt N-Mengen und -Konzentrationen der +N-Variante
wurden die Daten des Versuchjahres 1999 verwendet). Dies gilt fiir die gesamte C-Bilanz und fur
die Gesamtmengen und -konzentrationen des Stickstoff. Lediglich die RSA und das Partitioning
des aktuell aufgenommenen Stickstoffs wurde nicht noch einmal gemessen; daher wurden daftr
die Daten des Versuchsjahres 1997 verwendet. Dies sollte bei dem Vergleich der Daten der Ver-
suchsjahre 1997 (RSA und Partitioning des neu aufgenommenen N der +N-Varianten) und 1998

(—N-Variante) berticksichtigt werden.

4.2.3.1 Trockengewichte

Unter der Annahme normalverteilter Werte innerhalb der Stichproben (n =5) wurden die
Einflisse der Wachstumsdauer, der Vorjahres-N-Erndhrung und der atmosphirischen CO,-
Konzentration auf die Trockengewichte der Gesamtpflanzen mit Hilfe einer 3-faktoriellen Vari-
anzanalyse (ANOVA, STATISTICA/w) untersucht (Kap. 3.4.2). Die Wachstumsdauer und die
N-Erndhrung hatten einen signifikanten Einflul auf die Trockengewichte. Die CO,-
Konzentration wirkte nur als Trend auf die Ergebnisse. Die grof3te Varianzaufklirung wurde
durch die N-Ernihrung geliefert (53 %). Es wurden keine Interaktionen zwischen den Faktoren
gefunden. In Anhang 7 sind die Ergebnisse der 3-faktoriellen Varianzanalysen fiir die einzelnen

Kompartimente dargestellt.
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Faktor dt  Quadratsummef F-Wert P

Wachstumsdauer (W) 3 21,8% 8,24 olok

N-Erndhrung (N) 1 53,4% 20,17 ofok

COz-Konzentration (CO;) 1 7,8% 2,95 °

Wx N 3 2,1% 0,81 n.s.

W x CO, 3 5,2% 1,95 n.s.

N x CO; 1 5,7% 2,14 n.s.

W x N x CO; 3 1,4% 0,52 n.s.
Fehler 60 2,6%

T: Freiheitsgrade

*: mittlere Quadratsumme der erklirten Varianz in % der Gesamtvarianz

*: n.s. = nicht signifikant; °: p < 0,1; *: p < 0,05; **: p < 0,01; ***: p < 0,005

Tab. 8: Varianzanalyse des Trockengewichts der Baume fiir die N- und CO»-Varianten im Laufe der Ve-

getationsperiode.

In Abb. 11 sind die Trockengewichte der Buchen vor Blattaustrieb (0 Wochen) und wihrend

der Vegetationsperiode dargestellt.

Vor Blattaustrieb war zwischen den Pflanzen der +N-Variante, die im Vorjahr ausreichend

mit Stickstoff versorgt worden waren, und denen der —N-Variante, die keine Stickstoffdiingung

erhielten, kein signifikanter Unterschied festzustellen (Tab. 8). Dagegen war ab dem ersten

Beerntungstermin des Versuchsjahres (sechs Wochen nach Blattaustrieb) ein signifikanter Unter-

schiede zwischen den N-Varianten zu beobachten. Zwischen den CO,-Varianten war kein signi-

fikanter Unterschied festzustellen. Die Pflanzengewichte lagen vor Blattaustrieb bei 18 g und

stiegen auf 28 g fir die +N-Variante bzw. 25 g fir die —-N-Variante an.
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Abb. 11: Darstellung der Trockengewichte der Buchen (a) in den N- und CO;-Varianten und (b) in den

2.].-Varianten. Mittelwerte und Standardabweichung (n = 5, auller 0 Wochen 2.J. n = 3)

Die Trockengewichte der 2.J.-Variante (Abb. 11b) lagen vor dem Blattaustrieb mit 27 g deut-

lich héher als die der Pflanzen, die im Freiland vorbehandelt wurden. Dies mag mit dem giinsti-
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geren, d. h. wirmeren Klima in den Wuchskammern zusammenhingen. Sechs Wochen nach
Blattaustrieb lagen die Trockengewichte bei 31 g (350 ppm) bzw. 35 g (700 ppm), dabei zeigten

die Pflanzen unter erhéhter [CO,] einen Trend zu héheren Biomassen.

Die Werte der Trockenmassen in den einzelnen Kompartimenten fiir alle Varianten sind in

Anhang 1 dargestellt.

4.2.3.2 Kohlenstoff

4.2.3.2.1  RSA des neu aufgenommenen Kohlenstoffs

Gesamtpflanzen

Unter der Annahme normalverteilter Werte innerhalb der Stichproben (n =5) wurden die
Einflisse der Wachstumsdauer, der Vorjahres-N-Ernahrung und der atmosphirischen CO,-
Konzentration auf die RSA des neu assimilierten Kohlenstoffs in der Gesamtpflanze (inkl. Wur-
zelraumrespiration) mit Hilfe einer 3-faktoriellen Varianzanalyse (ANOVA, STATISTICA/w)
untersucht (Kap. 3.4.2).

Faktor dt  Quadratsumme? F-Wert P
Wachstumsdauer (W) 3 55,1 % 78,0 ok
N-Erndhrung (N) 1 21,4 % 30,41 ook
COs-Konzentration (COz) 1 20,5 % 29,1 kot
WxN 3 0,3 % 0,5 n.s.
WxCO, 3 0,4 % 0,6 n.s.
NxCO; 1 0,1 % 0,1 n.s.
WxNxCO; 3 1,4 % 2,1 n.s.

Fehler 60 0,7 %

T: Freiheitsgrade
*: mittlere Quadratsumme der erklirten Varianz in % der Gesamtvarianz
*: n.s. = nicht signifikant; °: p < 0,1; *: p < 0,05; **: p < 0,01; ***: p < 0,005

Tab. 9: Varianzanalyse der RSA des neu aufgenommenen Kohlenstoffs fiir die N- und CO»-Varianten im

Laufe der Vegetationsperiode.

Alle drei Faktoren hatten einen signifikanten Einfluf3 auf die RSA C. Die gréfite Varianzauf-
klirung wurde durch die Wachstumsdauer geliefert (55 %); sowohl die N-Ernihrung als auch die
atmosphirische CO,-Konzentration konnten jeweils 21 % der Varianz erkliren (Tab. 9). Es wur-
den keine Interaktionen zwischen den Faktoren gefunden. In Anhang 8 sind die Ergebnisse der
3-faktoriellen Varianzanalysen fir die einzelnen Kompartimente dargestellt, die Ergebnisse der

statistischen Analyse werden bei der Darstellung der Ergebnisse weiter unten genannt.

Der Anteil des neu aufgenommenen Kohlenstoffs am Gesamt-C (RSA) war unter erhohter

[CO,] in beiden N-Varianten zu allen Probenahmeterminen erhéht (Abb. 12). In den —N-
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Varianten wurde eine signifikante Abnahme der RSA im Vergleich zu den +N-Varianten fiir bei-
de CO,-Konzentrationen und alle Termine gefunden. Die geringste RSA wurde in der 350;—N-
Variante gefunden, sie lag nach sechs Wochen bei 8,3 % und stieg auf 33,5 % nach 24 Wochen
an. Der hochste Wert fir die RSA wurde zu allen Terminen in der 700;+N-Variante gefunden,
hier stieg die RSA von 17,9 % nach sechs auf 45,6 % nach 24 Wochen an.

22 | a) | Ib) 0) | )

45 I 350;+N 350;-N
[T 700;+N 700;-N

40
35
30
25
20
15
10

RSA des markierten Kohlenstoffs (%)

6 Wochen 12 Wochen 18 Wochen 24 Wochen

Abb. 12: Anteil des neu aufgenommenen Kohlenstoffs am Gesamt-Kohlenstoff fiir die gesamte Pflanze
inklusive Wurzelraumrespiration fiir die verschiedenen Varianten (a) sechs Wochen, (b) zwolf Wochen, (c)

18 Wochen und (d) 24 Wochen nach Blattaustrieb. Mittelwerte und Standardabweichungen (n = 5).

6 Wochen

In Abb. 13 ist die RSA in den verschiedenen Kompartimenten fiir die CO,- und N-Varianten
sechs Wochen nach Blattaustrieb dargestellt. Die RSA war vor allem in den Blittern hoch
(52,4 % fir die 350;+N-Variante, Abb. 13a), aber auch die Wurzelraumrespiration wurde schon
zu diesem Termin zu bis zu 58,1 % (700;—N-Variante, Abb. 13b) aus neuen Assimilaten bestrit-
ten. In den tbrigen Kompartimenten war die RSA geringer (<12 %), da hier die Aufnahme durch

die bereits vorhandene Biomasse verdinnt wurde.
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Abb. 13: Anteil des neu aufgenommenen Kohlenstoffs am Gesamt-Kohlenstoff in den verschiedenen Kom-

partimenten (RSA) sechs Wochen nach Blattaustrieb (a) fiir die +N-Varianten und (b) fiur die —N-

Varianten. Mittelwerte und Standardabweichungen (n = 5).

Im Blatt und in den unterirdischen Kompartimenten (FW, GW, WRR) bewirkte eine erhéhte

atmosphirische CO,-Konzentration eine Erhéhung der RSA, wihrend Aste und Stamm nicht

beeinflul3t waren. Im Blatt war die RSA in den —N-Varianten jeweils grofler als in den +N-

Varianten, dagegen wurde in Asten, Feinwurzeln und Grobwurzeln eine niedrigere RSA in den

—N-Varianten beobachtet. Die RSA der Wurzelraumrespiration und des Stamms waren unbeein-

flu3t von der N-Behandlung.
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12 Wochen

Zwolf Wochen nach Blattaustrieb war die RSA vor allem in den Feinwurzeln gegentiber der
Beerntung nach sechs Wochen deutlich erhoht. Sie lag bei 17,8 % in der 350;—N-Variante bzw.
bei 36,5 % in der 700;+N-Variante (Abb. 14). Auch in den Grobwurzeln war die RSA deutlich
erhoht, wihrend der Anstieg in Asten und Stamm geringer war. Die RSA in den Blittern war
gegeniiber der Beerntung nach sechs Wochen nur wenig gestiegen, in den Knospen als neu gebil-

detem Kompartiment wurde in allen Varianten eine RSA von tiiber 70 % gefunden.
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Abb. 14: Anteil des neu aufgenommenen Kohlenstoffs am Gesamt-Kohlenstoff in den verschiedenen Kom-
partimenten (RSA) zwolf Wochen nach Blattaustrieb (a) fiir die +N-Varianten und (b) fiir die —N-

Varianten. Mittelwerte und Standardabweichungen (n = 5).

Die Effekte der N- und CO,-Behandlung waren im Wesentlichen dieselben wie nach sechs
Wochen, d. h. es wurden eine erhéhte RSA in den unterirdischen Kompartimenten und der Wur-
zelraumrespiration unter erhéhter [CO,| und keine CO,-Effekte in Knospen, Asten und Stamm
gefunden. In den —N-Varianten war eine Verringerung der RSA im Vergleich zu den +N-
Varianten nach 12 Wochen in den Asten, dem Stamm und den Wurzeln zu beobachten. In den
Blittern war die RSA in der —N-Variante weiterhin erhoht im Vergleich zur +N-Variante. Kein

Effekt der N-Erndhrung wurde auf die RSA in den Knospen gefunden.

18 Wochen

Der Anteil des neuen Kohlenstoffs stagnierte in der 12.-18. Woche in den Kompartimenten
Blitter, Aste, Stamm sowohl in den —N-Varianten als auch in der 700;+N-Variante, erhohte sich
aber in der 350;+N-Variante deutlich (Abb. 15). In den unterirdischen Kompartimenten stieg die

RSA in allen Varianten an. Vor allem die Wurzelraumrespiration wurde iiberwiegend aus neuen
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Assimilaten bestritten, die RSA lag hier zwischen 68,2 und 82,2 %. Im Gegensatz zu den Beern-
tungen nach sechs und zwolf Wochen war nach 18 Wochen kein signifikanter Unterschied zwi-
schen den CO,-Varianten fiir die RSA der Wurzelraumrespiration festzustellen. Demgegentiber
war der CO,-Effekt (erhéhte RSA unter erhéhter [CO,)) in Feinwurzeln und Grobwurzeln vor

allem in den —N-Varianten ausgeprigt.

In Asten, Stamm, Feinwurzeln und Grobwurzeln war die RSA in den —N-Varianten kleiner als

in den +N-Varianten, fiir die Wurzelraumrespiration war weiterhin kein N-Effekt feststellbar.
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Abb. 15: Anteil des neu aufgenommenen Kohlenstoffs am Gesamt-Kohlenstoff in den verschiedenen Kom-
partimenten (RSA) 18 Wochen nach Blattaustrieb (a) fiir die +N-Varianten und (b) fiir die —IN-Varianten.

Mittelwerte und Standardabweichungen (n = 5).

24 \Wochen

Zwischen der 18. und 24. Woche erhohte sich die RSA allgemein nur wenig, lediglich in der
700;+N-Variante und der 350;—N-Variante war eine Zunahme der RSA in den Feinwurzeln zu
beobachten. Im Stamm waren die Unterschiede zwischen den N-Varianten nur noch im Trend
zu ertkennen (p = 0,059). Die Unterschiede in der RSA waren am deutlichsten zwischen der
700;+N-Variante und den tbrigen Varianten, die alle etwa auf dem gleichen Niveau lagen (vgl.
auch Abb. 12d).

Die im Laufe der Vegetationsperiode neu entstandenen Knospen wurden fast vollstindig
(> 90 %) aus neuen Assimilaten gebildet. Die Blattbildung wurde zu maximal 36 % (in der
350;+N-Variante) aus pflanzeninternen Kohlenstoffvorriten gespeist. Die C-Zuwichse tber die

gesamte Vegetationsperiode (24 Wochen) in Stamm und Asten lagen zwischen 12,0 % (700;—N-
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Variante) und 21,2 % (700;+N-Variante); in den unterirdischen Pflanzenorganen lag die RSA
z.'T. deutlich hoher, zwischen 18,6 % (GW in der 700;—N-Variante) und 54,4 % (FW in der
700;+N-Variante). Die RSA der Wurzelraumrespiration lag zwischen 73,1 und 83,9 %.
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Abb. 16: Anteil des neu aufgenommenen Kohlenstoffs am Gesamt-Kohlenstoff in den verschiedenen Kom-
partimenten (RSA) 24 Wochen nach Blattaustrieb (a) fiir die +N-Varianten und (b) fiir die —-N-Varianten.

Mittelwerte und Standardabweichungen (n = 5).

2.J.-Variante

In der +N-Variante lag die RSA C der gesamten Pflanze (im ersten Jahr der Markierung) 24
Wochen nach Blattaustrieb bei 36,1 % fiir die ambiente CO,-Variante und bei 45,6 % fiir erh6hte
[CO,] (Abb. 12d). Da wihrend des Winters die Wurzelraumrespiration zu C-Verlust fithrte und
dieser vor allem neue Assimilate betraf (vgl. Abb. 8a,c, Abb. 9a,c), sollte die RSA der 2.J-Variante
vor dem Blattaustrieb (im zweiten Jahr der Markierung) etwas niedriger liegen als die oben ge-
nannten Werte. Dies trifft aber nur fiir die 350 ppm-Variante zu (Tab. 10), allerdings sind die
Fehler so grof3, dal3 keine eindeutige Aussage getroffen werden kann. Zudem ist die Vergleich-
barkeit deswegen eingeschrinkt, weil die Baume der 2.J.-Varianten und der +N-Varianten bei

Versuchbeginn gleich alt waren.
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Woche 0 6
Variante RSA C (%)
350 33,4a 44,7ab
(3.3) 64
700 47,8b 55,3b
(6,8) (5,9

Tab. 10: RSA des markierten Kohlenstoffs in der gesamten Pflanze in den 2.J-Varianten (im zweiten Jahr
der Markierung) vor Blattaustrieb (0 Wochen) und 6 Wochen nach Blattaustrieb. Verschiedene Buchstaben
zeigen signifikante Unterschiede (ANOVA) beim Vergleich der Mittelwerte (n = 3 fiir 0 Wochen, n = 5 fiir

6 Wochen, Standardabweichung in Klammern).

Die RSA der gesamten Pflanze ist in der 2.].-Variante unter erhéhter [CO,] signifikant erhoht,
und zwar sowohl vor Blattaustrieb, als auch nach 6 Wochen Wachstum. Der Anstieg der RSA in
den ersten sechs Wochen nach Blattaustrieb war in der 2.J.-Variante geringer als in den +N-

Varianten, vor allem unter erhéhter [CO,| (vgl. Abb. 12a).

Vor dem Blattaustrieb war das Muster RSA in den 2.J-Varianten dhnlich wie in der Beerntung
nach 24 Wochen in den +N-Varianten, wenn auch, wie oben erwihnt, auf einem etwas héheren
Niveau. Die RSA war am hochsten in den Knospen mit 89,5 % in der 350 ppm-Variante und
99,0 % in der 700 ppm-Variante (Abb. 17a), aber auch die Feinwurzeln wiesen eine hohe RSA
von bis zu 77,6 % auf. Im Vergleich zum Stamm hatten die Aste in der 2.J-Variante eine hohere
RSA als dies in der +N-Variante nach 24 Wochen der Fall war, sie lag bei 41,9 bzw. 49,0 % fir
die beiden CO,-Varianten.
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Abb. 17: Anteil des markierten Kohlenstoffs am Gesamt-Kohlenstoff (RSA) in den verschiedenen Kompar-
timenten (a) vor Blattaustrieb und (b) sechs Wochen nach Blattaustrieb fiir die 2.J-Varianten. Mittelwerte

und Standardabweichung (n = 3 fiir 0 Wochen, n = 5 fiir 6 Wochen).
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Wie in Kap. 4.2.1.1 gezeigt, wurde im zweiten Jahr der Markierung der Blattaustrieb fast voll-
stindig aus markierten (d. h. dies- und vorjahrigen) Assimilaten bestritten (Abb. 17b). Die RSA
der Wurzelraumrespiration wihrend der ersten sechs Wochen nach Blattaustrieb war mit 70,1 %
tir die 350 ppm-Variante und 89,4 fir die 700 ppm-Variante nicht verandert gegentiber dem
letzten Beprobungstermin der +N-Varianten (vgl. Abb. 162). AuBler in den Asten war in allen
Kompartimenten die RSA zu beiden Terminen unter erhéhter [CO,] signifikant erhéht, allerdings
lieBen sich auBer einer Zunahme der RSA der Gesamt-Pflanze keine signifikanten Anderungen

zwischen den Terminen feststellen.

4.2.3.2.2  Partitioning des neu aufgenommenen Kohlenstoffs
+N- und —N-Varianten

Die Blitter waren sechs Wochen nach Blattaustrieb die Hauptsenke fir den neu aufgenom-
menen Kohlenstoff (Abb. 18). Unter erhéhter [CO,] war das Partitioning in den Blittern tber die
gesamte Saison signifikant erniedrigt. Die Vorjahres-N-Behandlung fiihrte tendenziell zu einem
geringeren Partitioning in die Blitter der —-N-Varianten (p = 0,051). Sechs Wochen nach Blat-
taustrieb lag das Partitioning zwischen 39,1 % in der 350;+N -Variante und 33,9 % in der
700;—N-Variante. Im Laufe der Vegetationsperiode ging das Partitioning in die Blitter in allen
Varianten bestindig zuriick und lag nach 24 Wochen zwischen 10,9 % (350;+N-Variante) und
8,4 % (700;—N-Variante).

b)

—&— Blatter 350 ppm
@ Blatter 700 ppm

—1— Knospen 350 ppm
Q- Knospen 700 ppm

Verteilung des markierten C auf die Kompartimente (%)

6 12 18 24 6 12 18 24

Wochen nach Blattaustrieb Wochen nach Blattaustrieb

Abb. 18: Verteilung des neu aufgenommenen Kohlenstoffs auf die Kompartimente Blatt und Knospen (a) in
den +N-Varianten und (b) in den —N-Varianten im Laufe der Vegetationsperiode. Mittelwert und Standar-

dabweichung (n = 5).
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Obwohl die Knospen fast vollstindig aus neuen Assimilaten gebildet wurden (vgl. Abb. 106),
war der Anteil des neu aufgenommen Kohlenstoffs, der in den Knospen gefunden wurde, nie
grofBer als 3,6 % (Abb. 18). Das Partitioning in die Knospen nahm im Saisonverlauf in allen Vari-
anten zu, allerdings war es unter erhohter [CO,]| signifikant niedriger als in den ambienten Vari-
anten. In den —-N-Varianten war zudem das Partitioning in die Knospen signifikant erhéht. Nach
24 Wochen lag das Partitioning in der 350;—N-Variante bei 3,6 %; in allen Gbrigen Varianten be-

trug es 2,5 %.

Das Partitioning des neuen C in die Aste nahm im Saisonverlauf stindig ab (Abb. 19). Unter
erhohter [CO,| sowie unter Vorjahres-N-Mangel war es signifikant erniedrigt. Nach sechs Wo-
chen lag der Anteil des neuen C, der in den Asten gefunden wurde, zwischen 3,3 % (700;=N-
Variante) und 5,3 % (350;+N-Variante) und nahm bis zur 24. Woche bis auf 2,5 und 3,7 % fur

die genannten Varianten ab.
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Abb. 19: Verteilung des neu aufgenommenen Kohlenstoffs auf die Kompartimente Aste, Stamm und Fein-
wurzeln (a) in den +N-Varianten und (b) in den —N-Variante im Laufe der Vegetationsperiode. Mittelwert

und Standardabweichung (n = 5).

Auch das Partitioning in den Stamm nahm mit der Zeit ab. In diesem Kompartiment war auch
eine signifikante Interaktion zwischen der CO,-Konzentration und der Vorjahres-N-Ernihrung
zu beobachten: Wihrend zwischen beiden +N-Varianten und der 350;—N-Variante keine Unter-
schiede gefunden wurden, war das Partitioning in den Stamm in der 700;—N-Variante signifikant
geringer (Abb. 19). Sechs Wochen nach Blattaustrieb lag das Partitioning bei 12 % (700;—N-
Variante) bzw. 17 % (ibrige Varianten) und fiel auf 7,3 % (700;—N-Variante) bzw. 14 % (ibrige

Varianten) ab.
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Im Gegensatz zu den oberirdischen Kompartimenten (auller Knospen) nahm in den Feinwur-
zeln das Partitioning im Saisonverlauf zu (Abb. 19). Es war unter erhohter [CO,] signifikant er-
hoht, und es zeigte sich tendenziell ein héheres Paritioning in den —N-Varianten (p = 0,056). Die
Werte lagen zwischen 14,7 % (700;+N-Variante) und 16,5 % (350;+N-Variante) nach sechs Wo-
chen, bzw. 23,3 % (350;+N-Variante) und 26,8 % (700;—N-Variante) nach 24 Wochen. Die
Feinwurzeln waren ab der 18. Woche die zweitgrofite C-Senke nach der Wurzelraumrespiration

(Abb. 20).

In den Grobwurzeln war ein umgekehrter Effekt zu erkennen wie in den Feinwurzeln: Unter
erhohter [CO,] nahm das Partitioning signifikant ab, und es wurde ein Trend (p = 0,051) zu ge-
ringerem Partitioning in den —N-Varianten gefunden (Abb. 20). Im Laufe der Vegetationsperiode
nahm das Paritioning in die Grobwurzeln um etwa 3 Prozentpunkte zu und betrug nach 24 Wo-

chen 17,1 % in der 350;+N-Variante, bzw. 10,9 % in der 700;—N-Variante.

Die Wurzelraumrespiration nahm im Laufe der Vegetationsperiode stindig zu und war ab der
18. Woche, vor allem in den —N-Varianten, die wichtigste C-Senke (Abb. 20). Zu Beginn der Ve-
getationsperiode (nach sechs Wochen) und am Ende (nach 24 Wochen) war das Parititioning in
der 700;—N-Variante gegentiber den iibrigen Varianten signifikant erhoht. Nach sechs Wochen
wurden 25,9 % (700;—N-Variante) bzw. 14 % (iibrige Varianten) des in dieser Zeit aufgenomme-
nen Kohlenstoffs tiber die Wurzelraumrespiration abgegeben, nach 24 Wochen lag der Anteil bei

41,5 bzw. 28 %.
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Abb. 20: Verteilung des neu aufgenommenen Kohlenstoffs auf die Kompartimente Grobwurzeln und Wur-
zelraumrespiration (a) in den +N-Varianten und (b) in den —N-Varianten im Laufe der Vegetationsperiode.

Mittelwert und Standardabweichung (n = 5).
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Der neu aufgenommene Kohlenstoff wurde also in der ersten Vegetationshilfte vorwiegend
in oberirdische Pflanzenkompartimente verlagert, wihrend in der zweiten Vegetationshalfte die
unterirdischen Kompartimente die Hauptsenken fiir den Kohlenstoff waren. Das Partitioning in
die oberirdischen Organe nahm von tiber 55 % nach sechs Wochen auf unter 30 % nach 24 Wo-
chen ab, dabei war unter erhéhter [CO,] sowie nach Vorjahres-N-Mangel eine Zunahme der

Senkenstirke der unterirdischen Kompartimente zu beobachten.

2.J.-Variante

Vor Blattaustrieb waren die Feinwurzeln die Hauptsenke fir den markierten (d. h. dies- und
vorjahrigen) Kohlenstoff (33 %). Im Stamm und in den Grobwurzeln wurden 27 % bzw. 23 %
des markierten Kohlenstoffs gefunden. In den ersten sechs Wochen nach Blattaustrieb (im zwei-
ten Jahr der Markierung) ging das Partitioning in allen Kompartimenten zurtick, und die sich neu
entwickelnden Blitter hatten einen Anteil von 19 % am markierten Kohlenstoff. 5 % des mar-
kierten C wurden in den ersten sechs Wochen nach Blattaustrieb tiber die Wurzelraumrespiration

veratmet (Tab. 11).

Blitter Knospen Aste Stamm  Fein- Grob-  WRR*
wurzeln wurzeln

Termin  Variante Partitioning (%)
0. Wo 350 ppm - 5,2 13,6 28,6 28,7 23,9 -
- 2,0 1,6) (3,6) 4,7) (7,4 -
700 ppm - 4,7 10,5 26,2 36,5 22,1 -
- (0,6) 2,3 (5,0) 7,7 (1,3) -
6. Wo 350 ppm 18,2 - 8,8 21,3 27,9 19,4 4,5
2,7 - 1,3) (3,2 2,5 5,7 (1,1
700 ppm 19,6 - 8,9 18,7 26,8 19,6 6,4
4,1 - 2,3 4,0) (7,8) 1,7 0,7)

* Wurzelraumrespiration

Tab. 11: Verteilung des markierten Kohlenstoffs (2.J.-Variante) auf die Kompartimente vor Blattaustrieb (0
Wochen) und 6 Wochen nach Blattaustrieb. Mittelwerte und Standardabweichung (in Klammern) (n =3

fiir 0 Wochen, n = 5 fiir 6 Wochen).

4.2.3.2.3 Mengen des neu aufgenommenen Kohlenstoffs

Die Menge des insgesamt neu aufgenommenen Kohlenstoffs wurde durch Vorjahres-N-
Mangel verringert und durch erhéhte [CO,| erthoht (Abb. 21), im Laufe der Vegetationsperiode
nahm dabei der N-Effekt zu. Ein dhnliches Muster wurde in den einzelnen Kompartimenten
gefunden: Aufler im Blatt nahm die Menge an neu aufgenommenem C in allen Kompartimenten
im Saisonverlauf zu und in allen Kompartimenten war die Menge an neuem C durch N-Mangel
reduziert (im Falle der WRR nur als Trend, p = 0,079). Ein signifikanter CO,-Effekt wurde nur in
den unterirdischen Kompartimenten (FW, GW, WRR) gefunden.
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Abb. 21: Menge des neu aufgenommenen Kohlenstoffs fiir die gesamte Pflanze fiir die verschiedenen Vari-

anten (a) sechs Wochen, (b) zwélf Wochen, (c) 18 Wochen und (d) 24 Wochen nach Blattaustrieb.

Die Ergebnisse fur die einzelnen Kompartimente (auch fir die 2.J.-Varianten) sind in An-

hang 5 dargestellt.

4.2.3.3 Stickstoff

4.2.3.3.1 RSA des Stickstoffs

Gesamtpflanze

Unter der Annahme normalverteilter Werte innerhalb der Stichproben (n =4 bzw. n =5)
wurden die Finflisse der Wachstumsdauer, der Vorjahres-N-Ernihrung und der atmosphari-
schen CO,-Konzentration auf die RSA des markierten Stickstoffs in der Gesamtpflanze mit Hilfe
einer 3-faktoriellen Varianzanalyse (ANOVA, STATISTICA/w) untersucht (Kap. 3.4.2). Die
Mef3grof3en wurden beeinflu3t von der Vorjahres-N-Ernidhrung und der Wachstumsdauer; beide

Faktoren konnten 49 % der Gesamtvarianz erkliren (Tab. 12).

Faktor dt Quadratsumme# F-Wert P’

Wachstumsdauer (W) 3 48,6% 150,0 ook

N-Erndhrung (N) 1 49,0% 151,2 pokok

COs-Konzentration (CO2) 1 0,3% 1,0 n.s.
Wx N 3 0,8% 2,5 °

W x CO, 3 0,4% 1,4 n.s.

N x CO; 1 0,2% 0,7 n.s.

W x N x CO; 3 0,2% 0,7 n.s.

Fehler 60 0,3%

T: Freiheitsgrade
#: mittlere Quadratsumme der erklirten Vatianz in % der Gesamtvarianz
*: n.s. = nicht signifikant; ©: p < 0,1; * p < 0,05; **: p < 0,01; ¥+ p < 0,005

Tab. 12: Varianzanalyse der RSA des neu aufgenommenen Stickstoffs fiir die N- und CO;-Varianten im

Laufe der Vegetationsperiode.
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Es wurden keine signifikanten Interaktionen zwischen den Faktoren gefunden, allerdings
zeigte sich die Tendenz einer Interaktion (p = 0,068) zwischen der Wachstumsdauer und der N-
Ernihrung, die darauf hindeutete, daf} die Unterschiede der RSA zwischen den N-Varianten im
Laufe der Vegetationsperiode zunehmen und in der 24. Woche am grofiten sind. In Anhang 10
sind die Ergebnisse der 3-faktoriellen Varianzanalysen fiir die einelnen Kompartimente darge-
stellt, die Ergebnisse der statistischen Analyse werden bei der Darstellung der Ergebnisse weiter

unten genannt.

Der Anteil des neu aufgenommenen Stickstoffs am Gesamt-Stickstoff der Buchen war in
Pflanzen, die im Vorjahr ohne N-Diingung aufgezogen worden waren (-N-Variante), zu allen
Terminen signifikant erhoht (Abb. 22). Dies war nicht damit zu erkldren, dal3 in der +N-Variante
ein groB3erer N-Pool zu verdiinnen war, da die Baume der —N-Variante zwar ein Jahr ilter waren,
im Vorjahr aber keinen Stickstoff aufnehmen konnten und daher der Gesamtvorrat N in beiden

Varianten gleich grof3 war.
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Abb. 22: Anteil des neu aufgenommenen Stickstoffs am Gesamt-Stickstoff fiir die gesamte Pflanze fir die
verschiedenen Varianten (a) sechs Wochen, (b) zwolf Wochen, (c) 18 Wochen und (d) 24 Wochen nach

Blattaustrieb. Mittelwerte und Standardabweichungen (n = 4 [+N] bzw. 5 [-N]).

Es lief sich kein CO,-Effekt auf dem Niveau der Gesamtpflanzen feststellen (vgl. Tab. 12).
Die RSA des neuen Stickstoffs lag in den +N-Varianten bei 6,8 % und stieg auf 28 % nach 24
Wochen an. In den —N-Varianten stieg die RSA im gleichen Zeitraum von 13 auf 42 % an. In
den +N-Varianten lag die relative N-Aufnahme damit niedriger als die relative C-Aufnahme (36,1
bzw. 45,6 % fiir die 350 und 700 ppm-Varianten, Abb. 12); in den —N-Varianten war die relative
N-Aufnahme grofler als die relative C-Aufnahme (33,5 bzw. 36,8 % fir die beiden CO,-
Varianten, Abb. 12).
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6 Wochen

Sechs Wochen nach Blattaustrieb war der Anteil des neuen Stickstoffs in der +N-Variante in
allen Kompartimenten relativ gering, die hochste RSA wurde in den Feinwurzeln gefunden, sie
lag bei 12 % (Abb. 23a). Der Blattaustrieb wurde nur zu 7 % aus neuen N-Assimilaten gespeist
(vgl. Kap. 4.2.1.2). In den —N-Varianten war die RSA in den Grobwurzeln deutlich hoher als in
den +N-Varianten (4 % in den +N-Varianten vs. 14 % in den —N-Varianten, Abb. 23). Im Blatt
war die RSA mit 23 % in den —N-Varianten ebenfalls signifikant erh6ht. In den Gbrigen Kom-
partimenten waren keine signifikanten Unterschiede festzustellen; in den Feinwurzeln betrug die

RSA in beiden N-Varianten 13 %.
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Abb. 23: Anteil des neu aufgenommenen Stickstoffs am Gesamt-Stickstoff in den verschiedenen Kompar-
timenten (RSA) sechs Wochen nach Blattaustrieb (a) fiir die +N-Varianten und (b) fiir die —N-Varianten.

Mittelwerte und Standardabweichungen (n = 4 [+N] bzw. 5 [-N]).

12 Wochen

In der Periode von der sechsten bis zwolften Woche verdoppelte sich die RSA in beiden N-
Varianten (vgl. Abb. 22) und stieg in der +N-Variante vor allem in den Grobwurzeln stark an auf
15 % (Abb. 24a). Die RSA war in dieser Variante aber weiterhin in den Feinwurzeln am héch-
sten, sie betrug dort 28 %. In den Blittern betrug die RSA unverindert 7 %. In der —-N-Variante
stieg die RSA in den Blittern bis zur zwolften Woche noch deutlich an (Abb. 24b). Hierbei war
genauso wie in den Kompartimenten Aste, Stamm und Grobwurzeln fiir die beiden CO,-
Varianten eine unterschiedliche Auswirkung auf die RSA zu beobachten: Die RSA stieg vor allem
in der 350 ppm-Variante stark an, wihrend der Anstieg in der 700 ppm-Variante schwicher aus-
gepragt war. Im Ast hatte dies zur Folge, dal3 es in den beiden N-Varianten gegenlaufige CO,-
Effekte gab: Wihrend in der +N-Variante erhohte [CO,] in einer erh6hten RSA des neuen N
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resultierte, war in der —N-Variante unter erhéhter [CO,] die RSA erniedrigt. Weiterhin wurde bei
350 ppm eine signifikant hohere RSA in allen Kompartimenten in der —N-Variante gefunden,
wihrend unter 700 ppm nur Blitter und Knospen in der —N-Variante eine signifikant hohere
RSA aufwiesen. Der gegenliufige CO,-Effekt wurde auch bei den iibrigen Beerntungen gefun-
den. In den Feinwurzeln war ein umgekehrter Trend zu beobachten: Wihrend sich in der +N-
Variante die CO,-Varianten kaum unterschieden, war die RSA des neuen N unter 350 ppm der
—N-Variante signifikant erniedrigt, wihrend unter 700 ppm die RSA etwa so hoch war wie in den

+N-Varianten.
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Abb. 24: Anteil des neu aufgenommenen Stickstoffs am Gesamt-Stickstoff in den verschiedenen Kompar-
timenten (RSA) zwolf Wochen nach Blattaustrieb (a) fur die +N-Varianten und (b) fiir die =N-Varianten.

Mittelwerte und Standardabweichungen (n = 4 [+N] bzw. 5 [-N]).

Die hochste RSA in der —N-Variante wurde in den Knospen gefunden, sie betrug 53,9 % fir
die 350 ppm-Variante und 45,3 % fir die 700 ppm-Variante.
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18 Wochen

In der Periode von der 12. bis 18. Woche waren keine wesentlichen Anderungen in der RSA
des neu aufgenommenen Stickstoffs zu beobachten (Abb. 25). Sie stieg in allen Varianten im
Vergleich zur vorherigen Beprobung an. Besonders auffillig war der starke Anstieg in der
700;+N-Variante im Gegensatz zu dem moderaten Anstieg in der 350;+N-Variante. Insgesamt

wurde der Unterschied zwischen den +N- und den —N-Varianten zunehmend grofer.
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Abb. 25: Anteil des neu aufgenommenen Stickstoffs am Gesamt-Stickstoff in den verschiedenen Kompar-
timenten (RSA) 18 Wochen nach Blattaustrieb (a) fiir die +N-Varianten und (b) fiir die —IN-Varianten.

Mittelwerte und Standardabweichungen (n = 4 [+N] bzw. 5 [-N]).

24 Wochen

Das Muster der RSA in den verschiedenen Kompartimenten war 24 Wochen nach Blatt-
austrieb weiterhin unverandert (Abb. 26): Die RSA des neu aufgenommenen Stickstoffs war nach
wie vor in den —N-Varianten im Vergleich zu den +N-Varianten signifikant ethoht. Dabei wurde
in allen Kompartimenten eine signifikante Interaktion der CO,-Konzentration mit der Vorjahres-
N-Behandlung festgestellt: In Blittern, Asten, Stamm und Grobwurzeln war der Unterschied
zwischen den N-Varianten unter 350 ppm hoher als unter 700 ppm. In den Feinwurzeln wurde
ein entgegengesetzer Effekt festgestellt, insofern als die RSA in den +N-Varianten vergleichbar
war der RSA in der 700;,—N-Variante (im Mittel 42 %), die 350;,—N-Variante allerdings eine signi-
fikant niedrigere RSA (33,3 %) aufwies.

Wihrend in der +N-Variante die hochste RSA in den Feinwurzeln gefunden wurde
(Abb. 26a), hatten in der —N-Variante neben den Knospen (61 %) vor allem der Stamm (55 %)
und die Grobwurzeln (44 %) neues N aufgenommen (Abb. 26b). In der +N-Variante lag die RSA
fir Stamm und Grobwurzeln lediglich bei 25 % (350 ppm) bzw. 32 % (700 ppm).
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Abb. 26: Anteil des neu aufgenommenen Stickstoffs am Gesamt-Stickstoff in den verschiedenen Kompar-
timenten (RSA) 24 Wochen nach Blattaustrieb (a) fiir die +N-Varianten und (b) fiir die —N-Varianten.

Mittelwerte und Standardabweichungen (n = 4 [+N] bzw. 5 [-N]).

cycN-Varianten

Die RSA des im Vorjahr aufgenommen N im Laufe der Vegetationsperiode ist in Abb. 27
dargestellt. Die statistische Analyse (ANOVA, Anhang 10) ergab, dal3 die RSA im Jahresverlauf
signifikant zurtickging, es wurden aber keine CO,-Effekte oder Interaktionen der beiden Einfluf3-
grolen gefunden. Vor Blattaustrieb lag die RSA des Vorjahres-N fiir die Gesamt-Pflanze bei
25 % (Abb. 27a) und ging im Zuge der Aufnahme unmarkierten Stickstoffs im Versuchjahr auf
13 % nach 24 Wochen zurtick (Abb. 27¢).
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Abb. 27: Anteil des im Vorjahr aufgenommenen Stickstoffs am Gesamt-Stickstoff (RSA cycN) fiir die ge-
samte Pflanze (a) vor Blattaustrieb und (b) sechs Wochen, (c) zw6lf Wochen, (d) 18 Wochen und (e) 24

Wochen nach Blattaustrieb. Mittelwerte und Standardabweichungen (n = 5).
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Vor Blattaustrieb war die RSA am héchsten in den Feinwurzeln (34,0 %, Tab. 13) und am
niedrigsten in den Asten (9,1 %). In allen Kompartimenten ging die RSA im Laufe der Vegetati-
onsperiode zuriick, dabei war der Rickgang in den Feinwurzeln am groBten (auf 18,3 % in der
350 ppm-Variante und 13,7 % in der 700 ppm-Variante). Der Riickgang der RSA war besonders
drastisch in den ersten sechs Wochen nach Blattaustrieb im Stamm und in den Grobwurzeln, in
den folgenden Wochen war in diesen Kompartimenten nur noch ein geringer bzw. kein Riick-
gang mehr zu verzeichnen. Die RSA in den Blittern lag bei 16 %, wihrend die Knospen, aus
denen die Blitter gebildet wurden, eine RSA von 13,2 % hatten. Es wurde also aus anderen

Kompartimenten markierter Stickstoff (aus dem Vorjahr) in die Blitter transportiert.

Blitter  Knospen Aste Stamm Fein- Grob-
wurzeln  wurzeln
Termin Variante RSA cycN (%)
0. Wo - 13,2 9,1 16,9 34,0 25,4
- (8,9 (6,0) (11,5) 4,0 8,7)
6. Wo 350 ppm 16,1 - 9,0 9,1 26,2 15,1
5,4 - (3,8) 2,8) (4,2) 2,9
700 ppm 15,6 - 8,0 8,5 29,0 18,7
(3,8 - (2,4) 1,2) 2,0 (3,2
12. Wo 350 ppm 18,4 14,2 9,8 9,2 21,7 15,0
(1,1 (1,8) (1,9) 1,7 (6,3 4,6
700 ppm 18,8 16,4 10,9 10,2 21,7 13,3
4,9) (3,9) 24 (1,8) 2,3 1,7)
18. Wo 350 ppm 13,7 10,1 8,3 7,4 16,7 11,3
(7,7) (4,6) (3,7) (3,2) 4,2) (3,8
700 ppm 19,9 17,7 11,8 10,4 20,0 14,5
(6,3) 9,4) 4,3) (2,6) (1,3 24
24. Wo 350 ppm 13,5 10,6 7,8 7,0 18,3 11,2
4,8) 2,7 2,0 (1,9 0,8) 2,0
700 ppm 14,5 11,1 9,0 8,6 13,7 10,9
24 1,3) (0,8) (1,6) (3,5 (3,0)

Tab. 13: Anteil des im Vorjahr aufgenommenen Stickstoffs am Gesamt-N in den Kompartimenten (RSA
cycN) vor Blattaustrieb (0 Wochen) und in den 24 Wochen nach Blattaustrieb. Mittelwerte und Standar-

dabweichung (in Klammern) (n = 5).

2.J.-Varianten

Die RSA des markierten Stickstoffs in der Gesamt-Pflanze lag im zweiten Markierungsjahr vor
Blattaustrieb bei 33 % in der 2.J-Variante. Dies war signifikant mehr, als in der cycN-Variante vor
Blattaustrieb gefunden wurde (24,7 %, Abb. 27a). Dies korrespondiert mit den Ergebnissen, die
fir die RSA des Kohlenstoffs (Tab. 10) und die Trockengewichte der Pflanzen (Kap. 4.2.3.1)
gefunden wurden. Neben den glinstigeren Klimabedingungen in den Wuchskammern mag hier
auch eine Rolle gespielt haben, daf3 die Gabe von markiertem Stickstoff in der 2.J.-Variante fast
den ganzen Winter Uber fortgesetzt wurde (vgl. Kap. 3.2.1). Die RSA N fiir die Gesamt-Pflanze

war in der 2.].-Variante fiir beide CO,-Behandlungen gleich und zeigte wihrend der ersten sechs
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Wochen nach Blattaustrieb nur einen Trend zu hoheren Werten (p = 0,093) im Vergleich zu den

Werten vor Blattaustrieb (Tab. 14).

Woche 0 6
Variante RSA (%)
350 29,6a 38,5a
24 40)
700 35,6a 35,0a
28 6,0)

Tab. 14: RSA des markierten Stickstoffs in der gesamten Pflanze in den 2.J-Varianten im zweiten Markie-
rungjahr vor Blattaustrieb (0 Wochen) und 6 Wochen nach Blattaustrieb. Verschiedene Buchstaben zeigen
signifikante Unterschiede (ANOVA) beim Vergleich der Mittelwerte (n = 3 fiir 0 Wochen, n =5 fiir 6 Wo-
chen).

Vor Blattaustrieb war die RSA des markierten Stickstoffs am héchsten in den Feinwurzeln
(Abb. 28a), wo sich auch ein Trend zu einer Erhéhung der RSA unter erhéhter [CO,| zeigte
(p = 0,096). Die RSA betrug in den Feinwurzeln 38,9 bzw. 48,4 % fir die beiden CO,-
Behandlungen. Insgesamt war das Muster der RSA vergleichbar mit der cycN-Variante vor Blat-
taustrieb (Tab. 13) mit einer vergleichbar hohen RSA in Knospen, Stamm und Feinwurzeln (je-

weils 25-30 %) und der geringsten RSA in den Asten.
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Abb. 28: Anteil des markierten Stickstoffs am Gesamt-Stickstoff (RSA) in den verschiedenen Komparti-
menten der 2.J-Varianten im zweiten Markierungsjahr (a) vor Blattaustrieb und (b) sechs Wochen nach

Blattaustrieb. Mittelwerte und Standardabweichung (n = 3 fur 0 Wochen, n = 5 fiir 6 Wochen).

In den ersten sechs Wochen nach Blattaustrieb zeigten sich keine wesentlichen Verinderun-
gen, lediglich in den Grobwurzeln ging die RSA leicht zuriick (Abb. 28b). Die RSA in den Blat-

tern betrug 40 %, die Knospen, aus denen sie gebildet wurden, wiesen eine RSA von 24 % auf.
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4.2.3.3.2  Partitioning des Stickstoffs

+N- und —N-Varianten

Sechs Wochen nach Blattaustrieb waren die Blitter in den +N-Varianten eine starke N-Senke
(Abb. 292), etwa gleichauf mit den Feinwurzeln (Abb. 31a). In den —N-Varianten waren die
Feinwurzeln die dominierende N-Senke. Nach sechs Wochen war das Partitioning in den Bléttern
in den +N-Varianten mit 38 % signifikant hoher als in den -N-Varianten mit 24 % (Abb. 29); ab
der zwolften Wochen wurden aber keine signifikanten Unterschiede mehr zwischen den N-

Varianten gefunden.

b)

—&— Blatter 350 ppm
@ Blatter 700 ppm

—F— Knospen 350 ppm
- & Knospen 700 ppm

(&)]

N
[63]
v bl b b b b s e b

o

Tt
6 12 18 24 6 12 18 24

Wochen nach Blattaustrieb Wochen nach Blattaustrieb

Verteilung des markierten N auf die Kompartimente (%)

Abb. 29: Verteilung des neu aufgenommenen Stickstoffs auf die Kompartimente Blitter und Knospen (a) in
den +N-Varianten und (b) in den —N-Varianten im Laufe der Vegetationsperiode. Mittelwert und Standar-

dabweichung (n = 4 [+N] bzw. 5 [-N]).

Das Partitioning fir die Knospen in den +N-Varianten wurde nicht bestimmt (vgl.
Kap. 3.2.2). In den —N-Varianten stieg das Partitioning im Verlauf der Saison koninuierlich an
und lag nach 24 Wochen bei 2,9 % fir die 350 ppm-Variante bzw. 1,9 % fir die 700 ppm-
Variante, dabei war die Verringerung des Paritionings unter erhohter [CO,] signifikant (Abb. 29).

Der Anteil des neu aufgenommenen Stickstoffs, der in die Aste verlagert wurde, betrug iiber
die Vegetationsperiode konstant 6 %, lediglich in der 700;—N-Variante war das Partitioning mit

4,2 % signifikant verringert (Abb. 30).

Sechs Wochen nach Blattaustrieb wurden in allen Varianten 10 % des neu aufgenommenen
Stickstoffs im Stamm gefunden (Abb. 30). In der +N-Variante waren beide CO,-Varianten auch
nach zwolf Wochen unverindert, nach 18 Wochen war in der 700 ppm-Variante das Partitioning

in den Stamm auf 19,6 % erhoht. Nach 24 Wochen war auch in der 350 ppm-Variante das Pariti-
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tioning deutlich erhéht und lag dann bei 21,5 % (350 ppm) bzw. 27,1 % (700 ppm). In der —-N-
Variante war das Partitioning bereits nach der zwolften Wochen in den beiden CO,-Varianten
verschieden. Der CO,-Effekt war hier umgekehrt im Vergleich zur +N-Variante. In der —N-
Variante stieg das Partitioning unter ambienter CO,-Konzentration frither an (auf 23,8 %) und
erst in der 18. Woche war auch in der 700 ppm-Variante ein (geringerer) Anstieg zu beobachten
(15,5 %). Auch nach 24 Wochen waren die Unterschiede zwischen den CO,-Varianten signifi-
kant, und das Parititioning lag bei 30,2 % in der 350 ppm-Variante und bei 20,4 % in der
700 ppm-Variante.
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Abb. 30: Verteilung des neu aufgenommenen Stickstoffs auf die Kompartimente Aste und Stamm (a) in den
+N-Varianten und (b) in den —N-Varianten im Laufe der Vegetationsperiode. Mittelwert und Standardab-

weichung (n = 4 [+N] bzw. 5 [-N]).

In den +N-Varianten lag das Partitioning in die Feinwurzeln nach sechs Wochen bei 39 %
(Abb. 31a) und stieg bei den folgenden beiden Beerntungen in beiden CO,-Varianten an. Nach
24 Wochen lag das Partitioning bei 44 % in den beiden +N-Varianten. In den —N-Varianten lag
das Partitioning in den Feinwurzeln sechs Wochen nach Blattaustrieb etwa auf dem Niveau der
+N-Varianten nach sechs Wochen (44 %, Abb. 31b). In der 350;+N-Variante fiel es im Saison-
verlauf leicht ab (auf 31,1 % nach 24 Wochen), in der 700;—N-Variante dnderte sich das Partitio-
ning im Saisonverlauf nicht. In den Feinwurzeln war ein dem Stamm entgegengesetzter Kreuzef-
fekt aus Stickstoffernahrung und CO,-Konzentration zu beobachten: Wihrend bei den Buchen
der —N-Variante eine erhohte CO,-Konzentration eine Erhéhung des Partitionings in die Fein-
wurzeln zur Folge hatte, resultierte eine Erhohung der CO,-Konzentration in der +N-Variante in

einem Riickgang des Partitionings.
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Abb. 31: Verteilung des neu aufgenommenen Stickstoffs auf die Kompartimente Feinwurzeln und Grob-
wurzeln (a) in den +N-Varianten und (b) in den —N-Varianten im Laufe der Vegetationsperiode. Mittelwert

und Standardabweichung (n = 4 [+N] bzw. 5 [-N]).

Der Anteil des neu aufgenommenen Stickstoffs, der in den Grobwurzeln gefunden wurde,
stieg im Laufe der Vegetationsperiode an (Abb. 31). Es zeigte sich kein CO,-Effekt. Das Partitio-
ning in den —N-Varianten war jedoch gegeniiber den +N-Varianten deutlich erhéht. In der +N-
Variante stieg das Partitioning von 7 % nach sechs Wochen auf 12 % nach 24 Wochen. In der

—N-Variante stieg es von 18 auf 21 % an.

Zu Beginn der Vegetationsperiode waren die Blitter eine wichtige N-Senke, im weiteren Ver-
lauf des Jahres waren zunichst die Feinwurzeln, spiter der Stamm und die Grobwurzeln starke
N-Senken. Dies gilt insbesondere fiir die -N-Varianten, bei denen die Feinwurzeln eine weniger

dominierende Rolle spielten.

tycN-Varianten

Die Verteilung des im Vorjahr aufgenommenen Stickstoffs war durch die atmospharische

CO,-Konzentration nicht beeinfluf3t.

Wihrend nur 3 % des Vorjahres-Stickstoffs in den Knospen gespeichert waren (Abb. 32),
stieg der Anteil des Vorjahres-N in den Blittern, die aus diesen Knospen gebildet wurden, auf
26,7 % nach zwolf Wochen an. Bis zum Versuchsende fiel der Anteil wieder auf 18 % ab. Die im
Verlauf des Versuchs neu gebildeten Knospen enthielten nach 24 Wochen 1,6 % des im Vorjahr

aufgenommenen Stickstoffs.
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Abb. 32: Verteilung des im Vorjahr aufgenommenen Stickstoffs (cycN) auf die Kompartimente Blitter
(bzw. bei 0 Wochen die Knospen, aus denen die Blitter entstanden) und Knospen im Laufe der Vegetati-

onsperiode. Mittelwert und Standardabweichung (n = 5).

Das Partitioning des im Vorjahr aufgenommenen N (cycN) in den Stamm wies eine starke
Saisonalitit auf: Vor Blattaustrieb waren hier 19,9 % des Vorjahres-Stickstoffs zu finden, dieser
Wert nahm bis zur sechsten Woche nach Blattaustrieb bis auf 7 % ab und stieg anschlieBend

wieder bis auf 12 % an (Abb. 33).

Der Anteil des Vorjahres-N, der in den Asten gefunden wurde, zeigte im Saisonverlauf einen
leichten Anstieg. Wahrend das Paritioning vor Blattaustrieb 2,6 % betrug, waren es 24 Wochen

nach Blattaustrieb 4 % (Abb. 33).
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Abb. 33: Verteilung des im Vorjahr aufgenommenen Stickstoffs (cycN) auf die Kompartimente Aste und

Stamm im Laufe der Vegetationsperiode. Mittelwert und Standardabweichung (n = 5).
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Die Feinwurzeln waren die stirkste Senke fiir den im Vorjahr aufgenommenen Stickstoff. Vor
dem Blattaustrieb wurden hier 53,4 % des cycN gefunden und dieser Wert blieb tiber die Saison

nahezu konstant (Abb. 34).
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Abb. 34: Verteilung des neu aufgenommenen Stickstoffs auf die Kompartimente Feinwurzeln und Grob-

wurzeln im Laufe der Vegetationsperiode. Mittelwert und Standardabweichung (n = 5).

Der Anteil der Grobwurzeln am Vorjahres-N zeigte zu Saisonbeginn einen dem Stamm dhnli-
chen Verlauf: Zwischen dem Blattaustrieb und der sechsten Woche ging das Partitioning von

22,0 % auf 11 % zurtck und blieb den Rest der Saison konstant (Abb. 34).
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Abb. 35: Verteilung des markierten Stickstoffs (2.J.-Variante) auf die Kompartimente (a) vor Blattaustrieb

und (b) 6 Wochen nach Blattaustrieb.
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Es wurden keine signifikanten Interaktionen zwischen den Faktoren gefunden, allerdings
zeigte sich die Tendenz einer Interaktion (p = 0,068) zwischen der Wachstumsdauer und der N-
Ernihrung, die darauf hindeutete, daf3 die Unterschiede der RSA zwischen den N-Varianten im
Laufe der Vegetationsperiode zunehmen und in der 24. Woche am grofiten sind. In Anhang 10
sind die Ergebnisse der 3-faktoriellen Varianzanalysen fiir die einelnen Kompartimente darge-
stellt, die Ergebnisse der statistischen Analyse werden bei der Darstellung der Ergebnisse weiter

unten genannt.

4.2.3.3.3  Stickstoffgehalte

Wie in Kap. 3.2.1 erldutert, sind die Gesamtmengen der Stickstoffaufnahme des Versuchsjah-

res 1997 nicht mit denen des Versuchsjahres 1998 vergleichbar.

Ein Vergleich der N-Aufnahmemengen von Buchen unter stindig guter N-Versorgung und
Buchen nach N-Mangel ist jedoch anhand der Ergebnisse der 2.].-Variante vor Blattaustrieb so-
wie der —-N-Variante (Beerntung 24 Wochen nach Blattaustrieb) moglich. Hierbei muf3 allerdings
berticksichtigt werden, daf3 die Pflanzen der 2.].-Variante tber den Winter weiter mit N versorgt

waren und daher eine N-Aufnahme tiber den Winter nicht ausgeschlossen werden kann.

2.J.-Variante (,,+IN*) —N-Variante
Variante neu aufgenommes N (mg)
350 ppm 100,4 98,3
(11,5) (8,0)
700 ppm 98,9 94,4
54 4,2)

Tab. 15: Mengen des markierten N in den Gesamtpflanzen der 2.J.-Variante vor Blattaustrieb und der —-N-
Variante nach der 24wé6chigen Vegetationsperiode. Mittelwerte und Standardabweichung (in Klammern).

Die Werte unterscheiden sich zwischen den N-Varianten nicht signifikant (p = 0.88).

In Tab. 15 sind die Mengen des neu aufgenommenen N fiir die beiden Varianten dargestellt.
Mittels ANOVA (Statistica/w) konnte kein Unterschied zwischen den N-Varianten festgestellt
werden. Dies zeigt, dal3 die N-Aufnahme in der —N-Variante gegentiber der ,,+N*“-Variante nicht
verringert war. Unterstellend, dal3 die N-Aufnahme wihrend des Winters nicht besonders grof3
war, deutet es auch darauf hin, da3 die N-Aufnahme in der —N-Variante gegeniiber der +N-

Variante nicht wesentlich erhoht war.

Im Folgenden werden die N-Konzentrationen und die N-Mengen in den einzelnen Kompar-
timenten und der Gesamtpflanze dargestellt. Aus diesen Daten lassen sich — wenn auch ungenau-
er als Gber die N-Markierung — Riickschliisse auf die —N Stickstoffaufnahme und das Partitioning

wihrend der Vegetationsperiode ziehen.



70 ERGEBNISSE

Vor dem Blattaustrieb waren die N-Konzentrationen in den Baumen der —N-Varianten
(0,58 %) deutlich niedriger als in den +N-Varianten (0,85 %) (Abb. 36). Im Verlauf der Saison
drehte sich das Verhiltnis allerdings um: Wihrend die N-Konzentrationen in den +N-Varianten
leicht fielen (auf 0,81 % nach 24 Wochen), stiegen sie in den —N-Varianten deutlich an (0,95 %
nach 24 Wochen). Bis sechs Wochen nach Blattaustrieb wurden in der +N-Variante hohere N-
Konzentrationen gefunden als in der —N-Variante, nach 24 Wochen waren dagegen die N-

Konzentrationen in der —N-Variante signifikant hoher. Es wurden keine CO,-Effekte gefunden.

11

1.0

0.9

0.8

0.7

0.6

0.5

0.4

N-Konzentration (%)

0.3

—— 350 ppm

0.2 ~&- 700 ppm

0.1

O e o o o I e e e B e e e e L e e e e

0 6 12 18 24 0 6 12 18 24

Wochen nach Blattaustrieb Wochen nach Blattaustrieb

Abb. 36: N-Konzentrationen der gesamten Pflanzen (a) in den +N-Varianten und (b) in den —N-Varianten.

Mittelwerte und Standardabweichung (n = 5).

Die zu Beginn der Vegetationsperiode signifikant geringeren N-Mengen in den —N-Varianten
wurden im Verlauf der Vegetationsperiode ausgeglichen und ab der 18. Woche lieB3 sich kein

Unterschied zwischen den N-Varianten mehr feststellen (Tab. 16).

In den Blittern war kein Effekt der Vorjahres-N-Ernahrung auf die Stickstoffkonzentration
zu erkennen (Abb. 37). Unter erhohter [CO,| war die N-Konzentration jedoch verringert. Die N-
Konzentration nahm im Saisonverlauf in den +N-Varianten bestindig ab, in den —N-Varianten
war dieser Ruckgang erst nach der zwolften Wochen zu erkennen. Die N-Mengen waren in den

Blittern der —N-Varianten gegentiber den +N-Varianten reduziert (Tab. 16).

In den Knospen war tiber die Saison keine Verinderung in den N-Konzentrationen zu beob-
achten, und weder [CO,] noch N-Ernihrung hatten einen Einfluf3 auf die in den Knospen gefun-

denen N-Mengen. Die N-Konzentrationen lagen bei 1,25 %.
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Blitter Knospen Aste Stamm Fein- Grob- Summe
wurzeln wurzeln
Termin Variante N-Mengen (mg)
0 Wo. +N - 5,5 10,8 40,1 51,0 30,4 137,8
- 2,6) (5,2 (7,5) (13,0) (7,2) 27,1)
-N - 4,3 8,7 26,7 48,7 20,9 109,3
- 1,0 (5,2) (6,9) (17,0) (7,2) (21,0)
3505 2.]. - 13,1 38,1 108,7 78,3 100,8  338,9
- 8,9 @,7) (4.4 (11,0) (30,5 (319
700; 2.J. - 11,5 29,4 72,6 90,1 74,5 278,1
- 4,3) (8,5) (13,1) (34,7 (14,5) (6,8)
6 Wo. 350,+N 59,0 - 16,0 34,2 75,3 26,8 211,3
4,0) - 3,1 (8,3) 9,3) 5,1 (14,8)
700; +N 42,7 - 10,4 24,4 78,8 22,9 179,1
9,0) - (3,6) (3,2 9,7) (6,2) (19,1)
350; -N 18,2 - 8,3 17,2 65,5 22,9 132,1
(6,0) - 2,0 2,8) 8,1 7,9 (13,5)
700, -N 21,0 - 10,1 20,6 69,1 224 143,2
(6,8) - (5,2) (4.5) (15,2) (7,0) (31,9
350;2.J. 76,4 - 24,6 46,4 106,7 56,2 310,2
(8,8) - (5,2) (10,5) (17,8) (5,3 (28,0)
700;2.J. 86,3 - 26,8 43,0 122,7 62,3 341,0
(14,3) - 8,2 (6,0) (33,3) 17,4 (324
12 Wo. 350, +N 41,3 1,1 10,6 26,4 67,8 21,6 168,8
(7,3) 0,4 (€X) (1,9) (13,2) (4,0 (21,4
700; +N 53,3 1,1 10,2 37,5 82,7 29,9 214,8

(13,4) 0,3) (3,5) (19,0) (24,7) 6,1) (49,3)

350, -N 21,0 0,9 10,0 28,9 65,2 30,3 156,3

(7,7 0,4) (3,0) (2,8) (13,2) 6,2) (16,8)

700; -N 26,7 1,2 10,0 24,8 73,7 37,0 173,3

(6,0 0,4) (2,2) (8,0 (8,3) (15,2) (19,4)

18 Wo. 350, +N 39,4 3,5 10,5 34,6 89,6 33,8 211,3
(9,0) 0,9 (2,6) (4,3) (27,0 (12,7) (17,0)

700; +N 34,9 2,5 8,5 231 984 214 1889
G5 @) G (96 (164 &5 (26,1

350;-N 20,5 3,0 14,4 384 839 355 1958

68 (06 (28 (35 (138 (45 (209

700;-N 23,2 2,3 11,1 27,6 951 334 1927

GO 07 G0 (42 (159 (11,00  (104)

24 Wo. 350, +N 40,0 3,9 14,9 453 994 339 2374
128  ©7) (8 (123 (@48 67 (17.3)

700; +N 36,2 4,9 14,8 422 1045 259 2286

24 L7 64 05 (130 (48 (268

350;-N 23,6 4,1 14,7 49,6 88,9 48,0 2288

5 12 @y GH @D 6H O

700;-N 21,3 3,4 153 37,6 1088 464 2327

7 06 63 (6 (86 (126  (1606)

Tab. 16: Stickstoffmengen in der gesamten Pflanze fiir die +N-, =N-, und 2.J.-Varianten. Mittelwerte und

Standardabweichung (in Klammern) (n = 5).

In den Asten waren die N-Konzentrationen durch erhéhte [CO,| signifikant erniedrigt
(Abb. 37). Sie lagen zu Saisonbeginn relativ hoch (0,93 % vor Blattaustrieb), fielen bis zur 18.
Woche ab (0,67 % in der 350- und 0,49 % in der 700 ppm-Variante) und stiegen zum Saisonende
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wieder an (auf 0,76 bzw. 0,68 %). In der —N-Variante stiegen die N-Konzentrationen dagegen
kontinuierlich an (auf 0,94 % in der 350 ppm-Variante und 0,81 % in der 700 ppm-Variante).
Nach 24 Wochen waren so in den N-Mengen keine Unterschiede zwischen den N- und CO.,-
Varianten mehr feststellbar (Tab. 16).

Ebenso wie in den Asten wurde im Stamm die N-Konzentration durch erhéhte [CO,] verrin-
gert; im Stamm hatte die CO,-Konzentration aber auch Auswirkung auf die N-Mengen. Beson-
ders grof3 waren die Unterschiede am FEnde der Vegetationsperiode. Wihrend die N-
Konzentration in den +N-Varianten konstant blieb (0,39 % bei 350 ppm und 0,36 % bei
700 ppm), stieg sie in den —N-Varianten im Laufe der Vegetationsperiode an (Abb. 37). Sechs
Wochen nach Blattaustrieb lag sie mit 0,26 und 0,29 % (bei 350 bzw. 700 ppm) niedriger als in
den +N-Varianten, nach 24 Wochen lag sie mit 0,72 und 0,54 % deutlich héher als in den +N-
Varianten. Dadurch waren nach 24 Wochen keine Unterschiede in den N-Mengen zwischen den

N-Varianten festzustellen (Tab. 16).

In den Feinwurzeln war kein Effekt der CO,-Konzentration auf die N-Konzentrationen fest-
zustellen. In beiden Varianten stieg die N-Konzentration im Saisonverlauf an, allerdings lagen die
Werte in den +N-Varianten (1,45 % nach 24 Wochen) héher als in den —N-Varianten (1,34 %
nach 24 Wochen). Dieser Unterschied war aber zu Saisonbeginn gréBer als am Ende (Abb. 37).
Die N-Mengen waren im Unterschied zu den Konzentrationen nicht von der N-Ernihrung ab-

hingig, sie lagen aber in den 700 ppm-Varianten hoher als unter ambienter [CO,] (Tab. 16).

Die N-Konzentration in den Grobwurzeln war in den 700 ppm-Varianten geringer als in den
ambienten Varianten (Abb. 37). In den +N-Varianten ging die N-Konzentration im Saisonverlauf
leicht zuriick (auf 0,47 % bei 350 ppm bzw. 0,40 % bei 700 ppm nach 24 Wochen), in den —N-
Varianten stieg sie dagegen an (auf 0,74 % bei 350 ppm und 0,67 % bei 700 ppm nach 24 Wo-
chen). Zu Beginn der Vegetationsperiode lagen die N-Mengen etwa auf gleichem Niveau, nach
24 Wochen waren die N-Mengen in den —-N-Varianten allerdings deutlich hoher (Tab. 16).

Die N-Mengen in den 2.J.-Varianten liegen deutlich tiber denen der +N-Variante (Tab. 106),
dies kann, wie oben erwihnt, daran liegen, da3 das N-Aufnahmevermogen in der Klimakammer
hoher ist als im Freiland. Die N-Konzentrationen der 2.J.-Varianten unterscheiden sich weniger

deutlich von denen der +N-Varianten, sie sind in Anhang 6 dargestellt.
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Abb. 37: N-Konzentrationen in den Kompartimenten der Pflanzen (a) vor Blattaustrieb und (b) 6 Wochen,
(c) 12 Wochen (d) 18 Wochen und (e) 24 Wochen nach Blattaustrieb. Mittelwerte und Standardabweichtung
(n =5).
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5 DISKUSSION

Die Diskussion der Ergebnisse ist in drei Teile gegliedert. Im ersten Teil (Kap. 5.1) wird die
Aufnahme und Translokation von C und N und die Remobilisierung von Speicher-N diskutiert,
in Kapitel 5.2 wird der Einfluf} der bauminternen N-Speicher auf das Wachstum von Buchen
behandelt, und im letzten Teil (Kap. 5.3) wird die Reaktion von Buchen auf erhohte atmosphiri-
sche CO,-Konzentrationen unter der Berticksichtigung der bauminternen Stickstoffverfiigharkeit

diskutiert.

5.1 Source-Sink-Beziehungen in Buchen im Saisonverlauf

5.1.1 Blattaustrieb

Der C-Bedarf fiir den Blattaustrieb der Buche wurde tiberwiegend aus neuen Assimilaten be-
stritten (Abb. 6a). Bereits drei Wochen nach Blattaustrieb betrug der Anteil der neuen Assimilate
45,0 % am gesamten Blatt-C, nahm danach aber nur noch gerinfiigig zu. Nach sechs Wochen lag
die RSA bei 52,4 %. Die Blattbildung wurde zu diesem Zeitpunkt als abgeschlossen betrachtet,
weil die Trockenmassen sowie die N-Mengen nicht weiter zunahmen (Anhang 1; Tab. 6). Nach
POLLE & MORAWE (1995) haben auch die Chlorophyllgehalte im Blatt nach sechs Wochen ihr

Maximum erreicht.

Neu aufgenommenes N spielte fiir den Blattaustrieb eine weit weniger bedeutende Rolle, zwei
Wochen nach Blattaustrieb lag die RSA bei lediglich 2 %. Sie stieg danach auf 7 % nach vier Wo-
chen an (Abb. 7a), dieser Wert blieb bis zum Ende der Vegetationsperiode nahezu konstant. Die
geringe Bedeutung neuer N-Assimilate fir den Blattaustrieb von blattwerfenden Laubbiumen
wird in der Literatur vielfach beschtieben und mit Werten zwischen 7 % (MuNoOz et al. 1993) und
40 % (WENDLER & MILLARD 1996) angegeben. Der Anteil des im Vorjahr aufgenommenen N
betrug in den Knospen 13 % und stieg in den Blittern, die sich aus diesen Knospen entwickelten,
bis zur ersten Woche nach Blattaustrieb auf 16 % an (Abb. 7b). Durch die Aufnahme des neuen
N wirde dieser Wert in den folgenden zwei Wochen abnehmen, wenn der Anteil des cycN
dadurch verdinnt wiirde. Es wurden aber im Saisonverlauf keine signifikanten Unterschiede fir
die RSA des Vorjahres-N gefunden. Dies kannn einerseits daran liegen, dal3 die durch die gerin-
gen Aufnahmeraten des neuen N (7 %) verursachten Anderungen der RSA cycN nicht erkannt
werden konnten, weil die MeSungenauigkeit zu grol3 war. Es ist aber andererseit auch moglich,
daf3 z. B. die Einlagerung von cycN und neuem N in etwa immer dem gleichen Verhiltnis

stattfand. Anders als bei Kohlenstoff scheint aber fiir die N-Speicherung nicht das LIFO-Prinzip
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(“last in first out”) zu gelten (LACOINTE ¢t al. 1993), sondern es werden N-Speicher verschie-
denen Alters (d. h. markiertes, letztjahriges und unmarkiertes, dlteres N) gleichzeitig remobilisiert.
Die RSA von 43,6 % des aktuellen und Vorjahres-N (2.].-Variante, Abb. 7b) zeigt, daf auch ilte-
re N-Speicher in die sich entwickelnden Blitter verlagert werden. WEINBAUM & VAN KESSEL
(1998) haben in einer Langzeituntersuchung die Remobilisierung von Stickstoff in Juglans regia
(Walnul3) verfolgt und festgestellt, dal auch sechs Jahre alte N-Pools zum Blattaustrieb beitragen.

Die mittlere Verweildauer von gespeichertem Stickstoff im Baum geben sie mit 2 Jahren an.

Die Verinderung des Partitioning in der cycN-Variante in den ersten sechs Wochen nach
Blattaustrieb deutet darauf hin, dal in den Versuchspflanzen der Hauptteil des remobilisierten
Stickstoffs zu etwa gleichen Teilen aus dem Stamm und den Grobwurzeln remobilisiert wurde
(Abb. 33, Abb. 34). Dies wurde auch in der 2.J.-Variante gefunden (Abb. 35). In der cycN-
Variante entspricht die Menge des im Blatt gefundenen remobilisierten Stickstoffs 75 % der aus
dem Stamm und den Grobwurzeln remobilisierten Menge, fir die 2.J.-Variante liegt dieser Wert
bei 84 %, allerdings ist hier die Neuaufnahme des aktuellen Jahres in die Blitter mit enthalten.
Diese Ergebnisse decken sich mit den Beobachtungen von MARMANN ¢t al. (1997), die fanden,
dal3 in Esche 77 % des oberirdisch festgelegeten N aus der Remobilisation aus den Wurzeln

stammt.

In der 2.J.-Variante lag die RSA des neuaufgenommenen N in den Knospen deutlich héher
(25 %) und auch die RSA in den darauf gebildeten Blittern sechs Wochen nach Blattaustrieb war
mit 45 % hoher als die Summe aus der RSA der +N- und der cyc-N-Variante. Dies mag dadurch
erklirbar sein, da3 die N-Aufnahmeraten in der 2.J.-Variante aufgrund der im Vergleich zum
Freiland gunstigeren Klimabedingungen in den Klimakammern héher waren als im Freiland. Ein
weiterer Grund fiir die hohen Aufnahmeraten im zweiten Jahr kann die Tatsache sein, dal3 die
Pflanzen nicht umgepflanzt wurden und mit ihrem etablierten Wurzelsystem mehr Nahrstoffe
aufnehmen konnten. Dafiir spricht, da3 die N-Konzentrationen in der 2.J.-Variante vor allem in
den ersten 3 Wochen deutlich héher waren als in der +N-Variante, der Unterschied danach aber
abnahm (Tab. 6). Trotz der héheren N-Aufnahme der 2.J.-Variante zeigt die Dynamik der RSA
ein dhnliches Muster, wie in der +N-Variante: die RSA stieg nur wiahrend der ersten drei Wochen

nach Blattaustrieb und blieb danach konstant (Abb. 7b).

Die N-Konzentration war in den Knospen relativ niedrig (1,1 %, Tab. 6). Dieser Wert erklirt
sich wahrscheinlich daraus, dal3 die Knospenschuppen mit einer sehr geringen N-Konzentration
diesen Wert stark beeinflussen. In den jungen Blittern stieg die N-Konzentration in der ersten

Woche nach Blattaustrieb deutlich bis auf 3 % an. Danach fiel der Wert wieder ab, da mit Beginn
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der Photosyntheseaktivitit die N-Remobilisierung ins Blatt nicht mit der Einlagerung neuer C-
Assimilate Schritt halten konnte. Mit Beginn der verstirkten N-Aufnahme neuer N-Assimilate
erhohte sich die N-Konzentration in den Blittern wieder und lag nach sechs Wochen bei 2,7 %.
In der 2.]J.-Variante wurde das gleiche Muster des N-Konzentrationsverlaufs gefunden, allerdings
auf einem insgesamt hoheren Niveau, mdglicherweise, weil (wie oben angedeutet) die N-
Verftugbarkeit besser war. Im weiteren Saisonverlauf nahm (in der +N-Variante) die N-
Konzentration ebenso wie die N-Menge ab. BAUER ¢t al. (1997) berichten von Buchen im Frei-
land einen dhnlichen Verlauf, die N-Konzentrationen im Blatt stiegen bis Mitte Mai auf ca. 2,7 %
an und fielen bis Ende Mai auf ca. 1,9 % ab. CENTRITTO & JARVIS (1999) schlieBen aus ihren
Untersuchungen an Picea sitchensis, dall die Baume unter optimalen Photosynthesebedingungen N
aus den Blittern umverlagern und in andere limitierende Prozesse investieren. Gestiitzt wird
diese Annahme durch das Partitioning der cycN-Variante, das in den Blittern von 26,7 % nach

12 Wochen auf 16,6 % nach 24 Wochen abnahm (Abb. 32).

Der Kohlenstoff in den Knospen der 2.J.-Variante stammte zu 89,5 % aus neuen (d. h. im
Vorjahr aufgenommenen) C-Assimilaten, in der ersten Woche nach Blattaustrieb ging die RSA
des neuen C allerdings leicht zuriick. Bis zur vollstindigen Blattausbildung nach sechs Wochen
hatte die RSA 92,9 % erreicht. Die Verlagerung von C-Assimilaten, die alter als ein Jahr sind, wie
sie in den ersten Wochen nach Blattaustrieb stattgefunden hat, ist insofern verwunderlich, als
LACOINTE ¢t al. (1993) berichten, daB3 diese Assimilate relativ immobil sind und nur in erhebli-
chen StreB3situationen (extreme Trockenheit, Fra3schiden o0.4.) genutzt werden. Eine Erklirung
dafiir kénnte die N-begleitende C-Translokation sein: Beim Transport von Stickstoff als Amino-
N wird immer auch Kohlenstoff mitverlagert, der dann im Blatt gefunden wird. Wie oben gezeigt

spielen N-Speicher eine weitaus groflere Rolle als C-Speicher.

Menge der N-begleitenden Anteil der N-begleitenden C-Translokation
C-Translokation an der gesamten C-Aufnahme
Variante neues C altes C neues C altes C
+N 8 mg 94 mg 1% 34 %
-N 15 mg 17 mg 5% §
2. 57 mg 63 mg 6 % 100 %

§: die Gesamtaufnahme von altem C war negativ, daher ist dieser Wert nicht anzugeben
Tab. 17: N-begleitende C-Translokation fir verschiedene Varianten in den ersten sechs (+N- und 2.J.-

Varianten) bzw. 12 Wochen (-N) nach Blattaustrieb.

In Tab. 17 sind die Anteile des in die Blitter verlagerten Kohlenstoffs angegeben, die als N-
begleitende C-Translokation stattgefunden haben. Die Anteile wurden abgeschitzt unter der An-
nahme, dal} die C- und N-Quellen, aus denen die Transportform des Stickstoffs besteht, gleich

alt sind, d. h. die gleiche Markierung haben. Als vorwiegende Transportform von N im Xylem
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der Buche wurden Asparagin und Glutamin gefunden (GESSLER et al. 1998), die ein C/N-
Verhiltnis von 1,71 bzw. 2,14 haben. Es wurde daher mit einem mittleren C/N-Verhaltnis von
1,9 gerechnet. Die Werte fir die 2.J.-Variante zeigen, dal} sich die Einlagerung ,,alten” Kohlen-
stoffs unter den gemachten Annahmen vollstindig durch die N-begleitende C-Translokation

erkliren 1a3t (Tab. 17).

Die Massenbilanz der Knospen und Blitter der —-N-Variante ergab, dal3 in den Blittern sechs
Wochen nach Blattaustrieb weniger ,,altes C (aus dem Vorjahr) enthalten ist, als in den Knos-
pen. Dies kann zum einen dadurch erklirt werden, daf3 die Knospenschuppen, die bei der Knos-
penbeprobung mit erfallt wurden, abgefallen sind und nicht mit den Blittern beprobt wurden.

Aullerdem ist es moglich, daf3 ein Teil des Kohlenstoffs veratmet wurde.

5.1.2 Saisonverlauf der C- und N-Verlagerung

Wie in Kap. 5.1.1 gezeigt, wird der C-Bedarf des Blattaustriebs vor allem aus neuen Assimila-
ten bestritten, entsprechend ist das Partitioning wihrend der ersten sechs Wochen wesentlich von
den Blittern dominiert, wo 39,1 % des neu aufgenommenen Kohlenstoffs gefunden werden.
Nach sechs Wochen ist der Blattapparat fertig ausgebildet und in der Folgezeit wird fast kein
neues C mehr in den Blitter festgelegt (Anhang 5). Stattdessen wird der assimilierte Kohlenstoff
zunehmend unterirdisch investiert, dabei ist der Anteil der Feinwurzeln und der Wurzelraumre-
spiration nach 24 Wochen am gréf3ten (23,3 bzw. 26,4 %). Das Partitioning in den Stamm blieb
Uber die gesamte Vegetationsperiode konstant um 17 % (Abb. 19a), d. h. das Wachstum hatte
eine konstante Prioritit unabhingig von der Entwicklungsphase der Biume. In pulse-chase Ex-
petimenten haben LACOINTE ¢t al. (1995), DICKSON et al. (1990) und MORDACQ et al. (1986) fiir
verschiedene Baumarten eine dhnliche Verschiebung des Allokationsmusters berichtet, allerdings
fehlt in diesen Untersuchungen die quantitative Information. In Abb. 38 ist Partitioning von C
und N in die oberirdischen Organe dargestellt. Sowohl fiir C als auch N wird in den ersten sechs
Wochen nach Blattaustrieb der oberirdische Pflanzenteil deutlich gestirkt. Dies ist fiir C vor al-
lem auf die Neuaufnahme zutrlckzufithren, die nach sechs Wochen zu 61,2 % oberirdisch fest-
gelegt war. Der Anstieg des Anteils der oberirdischen Organe am Gesamt-N ist vor allem auf die
Translokation von Speicher-N zurtickzufiihren (vgl. Abb. 34), aber auch neu aufgenommenes N

wird iiberwiegend oberidisch festgelegt.
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Abb. 38: Anteil der oberirdischen Organe (a) am Gesamt-C, am neuen C und (b) am gesamt N, am cycN

und am neuen N wihrend der Vegetationsperiode.

Nach Beendigung des Blattaustriebs werden das neu aufgenommene C und N tberwiegend
unterirdisch verlagert. Besonders starke C-Zuwichse kénnen zum Ende der Vegetationsperiode
die Fein- und Grobwurzeln verzeichen, die RSA dieser Kompartimente liegt bei 41,2 und 27,8 %
(Abb. 16a). Allerdings berichten HENDRICK & PREGITZER (1993) von einer sehr hohen Umsatz-
dynamik im Wurzelraum, d. h. daf3 viele Feinwurzeln absterben und neu gebildet werden, ohne
daf3 eine Nettozunahme beobachtet wiirde, was insbesondere fiir die sehr feinen Haarwurzeln
gilt. Haarwurzeln werden fast ausschlieBlich aus neuen Assimilaten gebildet (VAN DEN
DRIESSCHE 1987) und haben cin sehr enges C/N-Verhiltnis (PREGITZER €t al. 1997), so dal3 sie
rasch mikrobiell abgebaut werden kénnen. Die resultierenden hohen Turnoverraten von Haar-
wurzeln werden in der Wurzelraumrespiration mit erfal3t. Der Verlust an altem C war in der vor-
liegenden Arbeit relativ klein (0,1 g; entsprechend 3 % des C in den Feinwurzeln), d. h. der Ab-

bau ilterer Wurzeln findet nur sehr langsam statt.

Im Vergleich zu den Feinwurzeln konnten Aste und Stamm nur relativ geringe Zuwichse von
jeweils 21,4 % tber die gesamte Vegtationsperiode verzeichnen (Abb. 16a). Insgesamt waren die
Wachstumsraten also im Wurzelraum gréBer als in der oberirdischen Biomasse, dies wird, unter
Berticksichtigung der hohen Wurzelumsatzraten, auch von HENDRICK & PREGITZER (1993) fir

einen 70jahrigen Acer saccharum-Bestand berichtet.
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Demgegentiber stehen Untersuchungen an zehnjihrigen Buchen mit einem R/S-Verhaltnis
von 1,8 (36 % unterirdische Biomasse, GANSERT 1994) bzw. ca. 30jahrigen Buchen, bei denen
die unterirische Biomasse 18 % der Gesamtbiomasse ausmacht LEBAUBE &t al. (2000). Nach die-

ser Untersuchung werden 25 % der neuen C-Assimilate in den Blittern festgelegt.

Die Verteilung des Stickstoffs auf die Kompartimente ist zu Beginn der Vegetationsperiode
basipetaler als die des Kohlenstoffs (Abb. 38). Durch die Verlagerung des in den Grobwurzeln
gespeicherten N in den Blattapparat wird das root/shoot- (R/S)-Verhiltnis kleiner, allerdings
steigt das Verhiltnis im weiteren Saisonverlauf wieder an, da das neu aufgenommene N ab der
zwolften Woche uberwiegend unterirdisch gefunden wird. Nach 24 Wochen ist das R/S-

Verhiltnis des Gesamt-N fast ausgeglichen.

Das Partitioning des neu aufgenommenen Stickstoffs wird die ganze Saison tber von den
Feinwurzeln dominiert (Abb. 31a). Wihrend in den ersten sechs Wochen vor allem die Blitter
eine starke Senke waren (Abb. 292), war zwischen der 18. und 24. Woche der Stamm eine starke
Senke (Abb. 33a). Dies korrespondiert mit der Remobilisation des Stickstoffs vor allem aus
Stamm und Grobwurzeln wihrend der ersten sechs Wochen der Vegetationsperiode. In der
cycN-Variante waren vor Blattaustrieb 25 % des markierten N in den oberirdischen Organen
gespeichert, dieser Wert stieg in den ersten sechs Wochen nach Blattaustrieb auf 36 %. In dieser
Zeit wurden 51 % des im Vorjahr in Stamm und Grobwurzeln gepeicherten Stickstoffs remobili-
siert. MARMANN et al. (1997) fanden dhnliche Ergebnisse in Esche. In dieser Baumart wurden
33 % des unterirdisch gespeicherten N in oberirdische Organe umverteilt. Die Verteilung des
cycN blieb in der vorliegenden Arbeit im weiteren Verlauf der Saison im Wesentlichen gleich,

lediglich eine leichte basipetale Tendenz war zu beobachten (Abb. 32).

Die in der Literatur beschriebenen Verteilungsmuster fir N in édlternen Baumen im Freiland
zeigen ein deutlich acropetaleres Muster als in dieser Untersuchung: FEIGENBAUM ¢t al. (1987)
berichten, daf} in Citrus sinensis 75 % des Gesamtstickstoffs oberirdisch festgelegt sind, MILLARD
& NEILSEN (1989) berichten, daB in Malus domestica mehr als 85 % des Stickstoffs oberirdisch zu
finden sind. Angesichts der Tatsache, dal3 in der vorliegenden Arbeit der GroBteil des N in den
Feinwurzeln gefunden wurde, konnte dies darauf zurtickzufithren sein, dal3 bei der Probenahme
ein Teil der Feinwurzeln nicht erfallt werden konnte und damit die N-Verteilung im Baum ver-
zerrt wird. Uber dhnliche Probleme bei der quantitativen Erfassung der Wurzelbiomasse berich-
ten HENDRICK & PREGITZER (1993), VOGT et al. (1998) zeigten zudem, daB3 verschiedene Me-

thoden zur Bestimmung der Wurzelbiomasse zu sehr unterschiedlichen Ergebnissen kommen.
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Eine weitere Erklirungsméglichkeit wire, dall das R/S-Verhiltnis der Biume mit dem Alter ab-

nimmt.

MILLARD & PROE (1991) berichten, da Acer pseudoplatanus wenig N aus den absterbenden
Blittern zuriickverlagern kann, anders als dies von DICKSON (1989) vor allem ftr Arten berichtet
wird, die Gberschiissiges N in den Blittern (in Form von RuBisCo) speichern. In der vorliegen-
den Arbeit konnte kein signifikanter Riickgang der N-Konzentrationen in der Blattstreu gegen-
tber den aktiven Blittern beobachtet werden (Tab. 7). Dies a3t allerdings keine Aussage tber die
vor dem Blattfall verlagerten N-Mengen zu, da in der Absterbephase der Blitter auch ein Trok-
kengewichtsverlust denkbar ist. Der Anteil des neu aufgenommenen N war in der Blattstreu
1,2 Prozentpunkte (entsprechend 85 % der urspriinglichen RSA) geringer als in den Blattern 24
Wochen nach Blattaustrieb. Zwar kann auch fir diese Gro3e keine Massenbilanzen aufgestellt
werden, weil die Blattstreu nicht quantitativ den einzelnen Baumen zugeordnet werden konnte,
aber die Daten zeigen eine deutliche N-Dynamik wihrend des Blattfalls an. Eine mégliche Erkld-
rung wire, dal3 die Blitter der Buche als N-Speicher fungiert haben, allerdings zeigt die N-
Aufnahmedynamik, daf3 die Speicher wihrend der ersten Wochen nach Blattaustrieb hitten ge-
bildet werden missen, weil die RSA danach nicht weiter anstieg (Abb. 7a). Dies ist wenig wahr-
scheinlich, weil dies die Zeit des grofiten N-Bedarfs war. Moglicherweise handelt es sich auch um
einen schnell umgesetzten N-Pool, der im Saisonverlauf bestindig gefiillt und wieder geleert
wird. Dieser kénnte dadurch zu erkliren sein, daf3 die Stickstoffassimilation (d. h. die Umwand-
lung von anorganischem Stickstoff in Amino-N) zum Teil auch in den Blittern stattfindet, ob-
wohl von SCHNEIDER ¢t al. (1996) nur geringe Mengen anorganischen Stickstoffs im Xylem von
Buchen gefunden wurden. GLAVAC & JOCHHEIM (1993) fanden dagegen, dal3 Nitrat einen Anteil
von bis zu 35 % am Gesamt-N im Xylem von Buchen hat. Der Riickgang der RSA verbunden
mit den tendenziell geringeren N-Konzentrationen konnte aber auch auf die erwihnte Remobili-
sierung des Blatt-N wihrend des Absterbens der Blitter zurtickzufiihren sein. Hierbei bliebe die
Frage offen, warum die neuen Assimilate, so sie nicht einem kurzlebigen Pool zuzurechnen sind,

mobiler sein sollten, als die alten N-Pools.

5.1.3 Wurzelraumrespiration

Der Anteil der Wurzelraumrespiration am Partitioning des neu aufgenommenen C nahm im
Saisonverlauf kontinuierlich zu. Sechs Wochen nach Blattaustrieb wurden 11,3 % des neu aufge-
nommenen C veratmet, bis zum Ende der Vegtationsperiode summierte sich der Verlust tiber die
Wurzelraumrespiration auf 26,4 % (Abb. 20a). Die neuen Assimilate stellten zum Ende der Sai-

son 73,1 % des gesamten im Wurzelraum veratmeten Kohlenstoffs (Abb. 16a).
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In den ersten drei Wochen nach Blattaustrieb wurde die Wurzelraumrespiration tiberwiegend
aus im Vorjahr assimiliertem C bestritten (Abb. 9a,c), die veratmeten Mengen sind in diesem
Zeitraum mit 8 mg C/d sehr gering (Abb. 8a2). Nach Ende der Vegetationsperiode (d. h. nach
dem Blattfall) sank der Wert auf 5 mg C/d ab, dieser Wert wurde auch in der 2.J.-Variante vor
Blattaustrieb gemessen (Abb. 8c). Es liegt also nahe, diesen Wert als Basisrespiration des Wurzel-
raumes wihrend der Ruhephase der Biume zu betrachten. Ab der dritten Woche nach Blatt-
austrieb stieg der Anteil der neuen Assimilate in der Wurzelraumrespiration stark an, gleichzeitig
stieg auch die Gesamtmenge an veratmetem C. Acht Wochen nach Blattaustrieb betrug der An-
teil der neuen Assimilate 80 % und blieb fir den Rest der Saison auf diesem Niveau. Erst nach
Ende der Vegetationsperiode wurde ein leichter Riickgang der RSA beobachtet. Die hochste
CO,-C-Freisetzung aus dem Wurzelraum wurde zwischen der 10. und 15. Woche beobachtet, sie
betrug 23 mg C/d (d. h. um den Faktor 3,8 tber der Basisrespiration). Der Saisonvetlauf ist ahn-
lich dem fir Buche (GANSERT 1994) oder Ahorn (EDWARDS & NORBY 1998) im Freiland be-
schriebenen, allerdings sind dort die Amplituden zwischen Basis- und Maximalrespiration gréf3er
(fur Buche etwa Faktor 5). Dies ist wahrscheinlich darauf zurtickzuftihren, dal im Freiland die
Temperaturen im Sommer deutlich ansteigen, was in den Klimakammern ausgeschlossen war.
Die Respirationsleistung bezogen auf die Feinwurzeltrockenmasse wird im Freiland fir Ahorn
und Kiefer mit 2-6 nmol/(gTG s) angegeben (EDWARDS & NORBY 1998, CLINTON & VOSE
1999). GANSERT (1994) fand fiir Buche Respirationsleistungen von 6 nmol/(gTG s) im Untet-
holz (Lichtstirken von 30-60 uE m?s™) und 3 nmol/(gTG s) auf Lichtungen (Lichtstirken von
60-160 uE m?s™). In der vorliegenden Arbeit wurde gemittelt iiber eine Saison eine Respirati-
onsleistung von 3 nmol/(gTG s) gefunden. Dieser Wert liegt im Bereich der Literaturdaten, die

allerdings im Freiland bei deutlich geringeren Temperaturen gemessen wurden.

Die Wurzelraumrespiration zeigte in den Klimakammern einen ausgeprigten Tagesgang
(Abb. 5). Die Zunahme der Respriation in der Lichtphase wurde auf die zu dieser Zeit herr-
schenden hoheren Temperaturen zurickgefithrt. Eine starke Abhingigkeit der Wurzelatmung
von der Temperatur wurde auch im Freiland gefunden (GANSERT 1994, ZOGG ¢t al. 1996). Wenn
die Respirationsleistung aufgrund von besserer Verfugbarkeit neuer Assimilate wihrend der
Lichtperiode stiege, wiirde man erwarten, dal der Anteil des neuen C, der im Wurzelraum freige-
setzt wird, wihrend der Lichtperiode zunimmt. Dies konnte aber in dieser Untersuchung wider-

legt werden: Die 8"°C-Werte der Wurzelraumrespiration waren im Tagesgang konstant (Tab. 4).

Die enge Korrelation zwischen der Menge der Wurzelraumrespiration und dem Anteil der
neuen Assimilate zeigt, dal3 wihrend der Vegetationsperiode im Wesentlichen neue Assimilate

veratmet werden. Die Ergebnisse dieser Untersuchung zeigen, dafl im Vorjahr aufgenommenes C
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unbedeutend fiir die Wurzelraumrespiration wird, sobald neue Assimilate zur Verfligung stehen.
HORWATH et al. (1994) zeigten mit '“C-pulse-chase Untersuchungen an Pappeln, dal die Wurzel-
raumrespiration ausschlieBlich aus Assimilaten bestritten wird, die jinger als 10 Tage sind. Es
kann daher vermutet werden, da3 der geringe Beitrag alterer C-Quellen abgestorbene Wurzeln

oder Wurzelexudate sind, die mikrobiell veratmet werden.

5.2  Einflul} der bauminternen N-Speicher auf die Translokation von C

und N

5.2.1 Blattaustrieb

Die C-Versorgung fir die Blattbildung ist in der —N-Variante noch stirker als in der +N-
Variante auf die neuen Assimilate gestiitzt (Abb. 6). Die absoluten Aufnahmemengen waren aber
in der —N-Variante kleiner als in der +N-Variante (Anhang 4). Dies zeigt, da3 das Blattwachstum
entscheidend durch die bauminternen N-Speicher beeinflul3t wird. In der —N-Variante waren
diese aufgrund des N-Mangels im Vorjahr reduziert und dadurch das Blattwachstum verringert.
Entsprechend war der Anteil des neu aufgenommenen N am Gesamt-N der Blitter in der —N-
Variante deutlich groB3er als in der +N-Variante; die RSA stieg ab der 3. Woche nach Blatt-
austrieb auf 23,0 % (nach sechs Wochen) an und betrug nach zwolf Wochen 38 % (Abb. 7b).
Dies ist ein deutlicher Hinweis, daf3 die Blattbildung trotz guter aktueller N-Versorgung bei redu-
zierten bauminternen N-Speichern verzogert ist und nicht, wie in der +N-Variante, nach sechs,
sondern erst nach zwolf Wochen abgeschlossen war. Die verzogerte Blattentwicklung bei verrin-
gerten N-Speichern zeigte sich auch an den N-Konzentrationen wihrend der ersten zwolf Wo-
chen nach Blattaustrieb: In der +N-Variante stiegen die N-Konzentrationen nach einer anfingli-
chen Abnahme bis zur sechsten Woche an und fielen im weiteren Saisonverlauf wieder ab. In der
—N-Variante war ein dhnlicher Verlauf zu beobachten, allerdings war hier der Einbruch zu Be-
ginn der Vegetationsperiode verzogert (Tab. 6) und das zwischenzeitliche Maximum der N-
Konzentrationen erst nach 12 Wochen zu beobachten (Abb. 37). Bei der Beerntung nach sechs
Wochen wurden in der —N-Variante etliche ungeoffntete Knospen gefunden, was bei der Beern-
tung nach zwolf Wochen nicht mehr der Fall war. Dies deutet darauf hin, dal ein reduzierter N-

Speicher einen etappenweisen Blattaustrieb induzieren kann.

Die Blitter der —N-Variante erreichten deutlich spater (nach 12 Wochen) ihre maximale Re-
spirationsleistung als die Blitter der +N-Variante (nach 6 Wochen). Die verringerten Assimilati-
onsraten in der —N-Variante gegentuber der +N-Variante belegen aber auch, daf3 die Pflanzen mit
verringertem N-Speicher trotz reichlichen aktuellen Stickstoffangebots nicht in der Lage waren,

die Defizite aus dem Vorjahr auszugleichen und langsamer wuchsen als bei durchgehend opti-
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maler N-Versorgung. Entscheidend hierfiir war der kleinere Blattapparat (vgl. Tab. 16) und die

dadurch geringere Photosyntheseleistung der Baume der —-N-Variante.

a) b)

—— Neuaufnahme Neuaufnahme

interne
Translokation

Knospe

Knospe

interne Translokation < 0

Abb. 39: C-Quellen fiir den Blattaustrieb (a) in der +N- und (b) in der —N-Variante. Die Flichenverhiltnis-
se der Torten entsprechen den Mengenverhiltnissen der absoluten Aufnahme (+N =100 %; —N = 43 %).
Als Bezugspunkt wurde jeweils der Zeitpunkt der vollstindigen Blattreife genommen, d. h. nach sechs

Wochen in der +N-Variante und nach 12 Wochen in der -N-Variante.

In Abb. 39 sind die C-Aufnahmebilanzen fiir den Blattaustrieb in den +N- und —N-Varianten
dargestellt. In beiden Varianten wird der Hauptteil des C-Bedarf aus der Neuaufnahme gedeckt.
Fir beide Varianten mengenmallig fast gleich (218 mg vs. 165 mg) sind die Beitrige aus der
Knospe. Dazu ist aber anzumerken, dal3 dies lediglich die Mengen sind, die in der Knospe ge-
speichert waren. Nicht berticksichtigt werden hierbei Atmungsverluste und der C-Verlust durch
den Verlust der Knospenschuppen, die bei den Blattbeprobungen nicht miterfal3t wurden. Da
zwischen den Beitrigen aus der Knospe und der internen Translokation nicht unterschieden
werden kann, kann der Anteil der internen Translokation durchaus héher sein. Im Falle der —N-
Variante ist davon auch auszugehen, da schon die Menge an N-begleitender C-Translokation
(wenn sie im Blatt verbliebe) einen erheblichen Anteil des Blatt-C ausmachen miifite, die berech-
nete interne Translokation dagegen sogar negativ ist. Dies kann auf die Dunkelatmung zurtickzu-
fiihren sein, die nach DICKSON ¢t al. (1990) 50 % der Assimilationsleistung ausmachen kann, es
wird aber auch auf alte Assimilate zurtickgegriffen (HANSEN ét al. 1996). Dabei ist davon auszu-
gehen, daB3 in der vorliegenden Arbeit die Atmungsverluste an altem C in der -N-Variante héher
sind als in der +N-Variante, da aufgrund der verzégerten Blattbildung erst spiter Substrat iiber
die Photosynthese bereitgestellt werden kann. Unter Bertcksichtigung dieser Unsicherheit 143t
sich schlieBen, daf3 die Quellen fiir den Blattaustrieb in beiden N-Varianten also im Wesentlichen

die gleichen sind.
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a) b)
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Abb. 40: N-Quellen fiir den Blattaustrieb (a) in der +N- und (b) in der —-N-Variante. Die Flichenverhaltnis-
se der Torten entsprechen den Mengenverhiltnissen der absoluten Aufnahme (+N =100 %; —N = 31 %)).
Als Bezugspunkt wurde jeweils der Zeitpunkt der vollstindigen Blattreife genommen, d. h. nach sechs

Wochen in der +N-Variante und nach 12 Wochen in der —N-Variante.

Die N-Aufnahmebilanzen fur den Blattaustrieb zeigen, daf3 die Quellen in den verschiedenen
N-Varianten sehr unterschiedlich beansprucht werden (Abb. 40). In der +N-Variante wurde der
Blattaustrieb zu 84 % aus der internen Translokation bestritten, wahrend die Knospe nur 9,3 %
des N zur Blattbildung beitrug. In der —N-Variante stammten immerhin 20,0 % des N aus der
Knopse und der iibrige Bedarf wurde zu etwa gleichen Teilen aus interner Translokation und

Neuaufnahme gespeist.

5.2.2 Saisonverlauf der C-Verlagerung in Abhingigkeit der internen N-Speicher

Die absoluten C-Gehalte der Biume der —N-Variante unterschieden sich vor Blattaustrieb
nicht von denen der +N-Variante. Die Verringerung der Blattbildung resultierte aber in geringe-
ren C-Aufnahmeraten (Abb. 12) so dal3 der Unterschied im C Gehalt zwischen den N-Varianten

im Saisonverlauf gro3er wurde.

Die Ergebnisse zeigen, dall das aktuelle Wachstum der Buchen deutlich stirker durch die
bauminternen N-Speicher als durch die aktuelle Aufnahme beeinflult wurde. BUCHER ¢t al.
(1998) konnten in einem 20wd6chigen Experiment keine Auswirkung der aktuellen N-Versorgung
auf das Wachstum von Buchen finden, Fraxinus excelsior L. und Quercus Robur L. reagierten dage-
gen auf die externe N-Verftugbarkeit. Ebenso konnten MILLARD & PROE (1991) zeigen, daf3 das
Wachstum von Acer pseudoplatanus wesentlich von den internen N-Speichern abhingig ist. In ei-
nem zweijahrigen Experiment wuchsen Bidume, die im ersten Jahr unter N-Mangel angezogen
worden waren, im Folgejahr schlechter als Biume, die vorher grof3ziigig mit N versorgt worden
waren. Dies war unabhingig davon, ob die N-Versorgung im Folgejahr mangelhaft oder grof3zii-

gig war.
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Anders als die Buche ist Acer pseudoplatanus aber auch stark von der aktuellen N-Versorgung
abhingig: MACKIE-DAWSON et al. (1994) fanden, daB das Wachstum von Pflanzen, die nach ei-
nem Jahr N-Mangel grof3ziigig mit N versorgt wurden, sogar grof3er ist als bei Pflanzen, die kon-
tinuietlich groBziigig mit N versorgt waren. Ebenso wurde von EL. KOHEN ¢t al. (1992) ein we-

sentlicher EinfluB der aktuellen N-Versorgung auf das Wachstum von Castanea sativa gefunden

Das Partitioning des neu aufgenommenen C war in der —-N-Variante basipetaler als in der +N-
Variante (Abb. 41). Lediglich das Partitioning in die Knospen war in der —-N-Variante signifikant
erhoht gegentiber der +N-Variante (Abb. 18). NutznieBer der verstirkten Verlagerung des neuen
C in unterirdische Kompartimente waren vor allem die Feinwurzeln und die Wurzelraumrespira-
tion. Dies deckt sich mit etlichen Untersuchungen, die eine negative Korrelation zwischen der N-
Verfigbarkeit und der Wurzelbiomasse gefunden haben (BURKE et al. 1992, BROWN &
HIGGINBOTHAM 1986, WENDLER & MILLARD 1996, EL. KOHEN & MOUSSEAU 1994). Diese
Untersuchungen beziehen sich allerdings immer auf die externe N-Verftigbarkeit und nicht auf

die pflanzeninternen N-Speicher.

Dies zeigt, dal3 die Pflanzen bestrebt sind, den Stickstoffmangel, durch verstirkte Investition
in den Wurzelraum auszugleichen, gleichzeitig aber die fiir den Austrieb im Folgejahr wichtigen

Knospen bevorzugt versorgen.
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Abb. 41: Partitioning in die unterirdischen Organe (a) des Gesamt-C und (b) des neuen C wihrend der

Vegetationsperiode in der +N- und der —N-Variante. Mittelwerte und Standardabweichung (n = 5).
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Die Ergebnisse der C-Aufnahme konnten dadurch verfilscht sein, dal die Pflanzen Kohlen-
stoff in Form von Aminosduren durch die Assimilation von Amino-N aus dem Boden aufneh-
men. Diese C-Ko6rper wiren dann, da sie aufgrund des C-freien Substrates aus abgestorbenen
Wurzeln bzw. Wurzelexudaten stammen mii3ten, nur teilweise markiert. ABUZINADAH & READ
(1989) fanden in Betula pendula, daB3 die C-Aufnahme in Verbindung mit der N-Assimilation bei
Bidumen die im Tiefschatten wuchsen 9 % betrigt. In dieser Untersuchung wurde den Biumen
aber lediglich Amino-N zur Verfigung gestellt, wihrend in der vorliegenden Untersuchung Am-
moniumnitrat gegeben wurde. Die Unterschitzung der C-Aufnahme durch die Aufnahme un-

markierten Kohlenstoffs aus dem Boden ist daher vernachlissigbar klein.

Die Wurzelraumrespiration war durch die Vorjahres-N-Versorgung absolut (Abb. 8) und be-
zogen auf die Feinwurzelbiomasse signifikant erniedrigt (Abb. 10). Da die Wurzelatmung we-
sentlich auf die Verfigbarkeit neuer Assimilate angewiesen ist (Kap. 5.1.3), liegt die Vermutung
nahe, dal3 die geringere Bereitstellung neuer Assimilate zu einer Verringerung der Wurzelraumre-
spiration gefiihrt hat. Die geringeren Werte konnten auch mit dadurch verursacht sein, daf3 die
Buchen im Vorjahr unter N-Mangel verstarkt in die Feinwurzelbiomasse investiert haben (An-

hang 4), diese Wurzeln aber groB3tenteils nicht mehr aktiv sind.

Bezogen auf die Menge C_ ., in den Feinwurzeln war die Wurzelraumrespiration in der —N-
Variante gegentiber der +N-Variante vor allem zu Beginn der Vegetationsperiode signifikant
erhoht (Abb. 10). Die konnte ein Hinweis darauf sein, dal3 zu diesem Zeitpunkt verstirkt alte
Wurzeln an der Respiration beteiligt sind, weil das Angebot neuer Assimilate begrenzt ist. Ge-
stitzt wird diese Annahme dadurch, dafl die RSA C der Wurzelraumrespiration in der —N-

Variante langsamer ansteigt, als in der +N-Variante (Abb. 9a,b).

Bezieht man die im Wurzelraum veratmeten neuen Assimilate auf die neu gebildete Wurzel-
biomasse, 1d6t sich ein Anhaltspunkt fir die Wachstumsatmung angeben, d. h. die pro Gramm
gebildete Wurzel notwendige Respiration. Dieser Wert liegt in der —N-Variante mit 1,08 etwas
hoher als in der +N-Variante mit 0,96 (mg C,., FW)/(mgC,_., WRR). Fiir Erbse (Pisum sativum)
witd die Wachstumsatmung mit 1,25 (mg C FW)/(mgC WRR) angegeben (SCHULZE 1993). Die
in der —N-Variante erhoéhte Veratmung neuer Assimilate pro Gramm C ., in den Feinwurzeln
laBt sich moglicherweise auf die aufgrund der erhohten N-Aufnahme erhohte Wurzelaktivitit

zurlickfihren, wie dies von NADELHOFFER ¢t al. (1985) vermutet wird.



Einfluf} der bauminternen N-Speicher auf die Translokation von C und N 87

5.2.3 Saisonverlauf der N-Verlagerung in Abhingigkeit der internen N-Speicher

Die N-Konzentration der Baume der —N-Variante war vor dem Blattaustrieb signifikant ge-
ringer als in der +N-Variante (Abb. 36). Die Stickstoffaufnahme im Versuchsjahr war in der —N-
Variante gegentiber der +N-Variante nicht erniedrigt (vgl. Kap. 4.2.3.3.3), so daB3 die N-
Konzentrationen in der —N-Variante im Vergleich zur +N-Variante bestindig zunahmen, da die
C-Aufnahme in der —-N-Variante geringer war als in der +N-Variante (vgl. Kap. 5.2.2). Die Er-
gebnisse der RSA von C (Abb. 12d) und N (Abb. 22d) zeigen auBlerdem, daf3 die relative Zunah-
me von neuem N in der —N-Variante grof3er war als die relative Zunahme von neuem C, so dal3
das C/N-Verhiltnis im Saisonvetlauf abnahm. Nach 24 Wochen waren die N-Konzentrationen
in der —-N-Variante signifikant hoher als in der +N-Variante, die N-Mengen waren in beiden Va-
rianten gleich. In der Buche ist offensichtlich die Aufnahme von C und N nicht besonders eng
aneinander gekoppelt sondern wird wesentlich vom Angebot bzw. dem Aufnahmevermogen

mitbestimmt.

Die Verteilung des neu aufgenommenen N in der —N-Variante war in den ersten sechs Wo-
chen nach Blattaustrieb dadurch gekennzeichnet, dal3 deutlich weniger neues N in die Blitter
transportiert wurde als in der +N-Variante (Abb. 29) und stattdessen in den Feinwurzeln verblieb
(Abb. 31), obwohl in der —N-Variante aufgrund der reduzierten N-Speicher ein hoher Bedarf an
neuem N fur die Blattbildung bestand. Der Grund dafiir mag darin liegen, da3 der Stickstoff
zwar aus dem Boden aufgenommen wird, das aufgenommene Nitrat bzw. Ammonium aber nicht
in die Transportform Asparagin oder Glutamin (GESSLER €t al. 1998) umgewandelt werden kann,
weil der dafiir notwendige Kohlenstoff (als Energielieferant bzw. Substrat) nicht vorhanden ist.
Die verringerte Translokation von N ins Blatt spiegelt sich auch im Partitioning des Gesamt-N
wieder: Uber die gesamte Vegetationsperiode war der Anteil des Gesamt-N in den Blittern in der
—N-Variante gegeniiber der +N-Variante erniedrigt, lediglich nach 24 Wochen ist das Partitioning
der Blitter in der +N-Variante auf das Niveau der —-N-Variante abgesunken (vgl. Tab. 106). In der
—N-Variante nimmt das Partitioning in die Blitter allerdings nicht wesentlich ab, dies bedeutet,
dal3 iiber die gesamte Vegetationsperiode N ins Blatt transportiert wurde, sonst hitte das Parti-

tioning aufgrund der hohen Gesamtneuaufnahme abnehmen miissen.

In der +N-Variante kann der Riickgang des Partitioning ins Blatt einmal auf die Neuaufnahme
zurickzufihren sein, andererseits kann aber auch der Heraustransport von N zur Verwendung
an anderer Stelle stattgefunden haben, wie dies von MILLARD & NEILSEN (1989) berichtet wird.
Allerdings wurde dies an Pflanzen beobachtet, die aktuell unter N-Mangel wuchsen. Die Pflanzen
hatten folglich einen hohen N-Bedarf zur Fillung der internen Speicher und einen Blattapparat,

der nicht durch N-Mangel im Vorjahr beeinfluf3t war.
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Abb. 42: Partitioning in die unterirdischen Organe (a) des Gesamt-N und (b) des neuen N wihrend der

Vegetationsperiode in der +N- und der —N-Variante. Mittelwerte und Standardabweichung (n = 5).

Nach der sechsten Woche stieg die Senkenstirke der Feinwurzeln in der +N-Variante stark an
(Abb. 34a), demgegentiiber nahm sie in der —N-Variante eher ab und vor allem der Stamm war
eine wichtige Senke fiir das neu aufgenommene N. In der +N-Variante begann die verstirkte
Verlagerung von N in den Stamm erst nach der 18. Woche (Abb. 30). Die Grobwurzeln waren in
der —N-Variante tber die gesamte Saison eine deutlich wichtigere N-Senke als in der +N-
Variante (Abb. 34). Der verstirkten Einlagerung von Stickstoff in den Stamm und die Grobwur-
zeln (Abb. 30) stand keine entsprechende Einlagerung von C gegeniiber (Abb. 19), die Einlage-
rung von neuem C in die Grobwurzeln war in der —-N-Variante gegeniiber der +N-Variante sogar
verringert (Abb. 20). Diese Ergebnisse zeigen, dal3 in der Pflanze N-Speicher gebildet wurden, die

fir den Austrieb im nichsten Jahr bedeutend sind.

Die Bildung von N-Speichern kann einerseits induziert werden durch Bedarf (d. h. geringen
nHullstand* des Speichers), andererseits kann der Anla3 zur Speicherbildung sein, daf3 die Pflanze
das aufgenommene N nicht in Wachstum umsetzen kann, weil ein dazu notwendiges Element
limitierend wirkt. BURKE et al. (1992) berichten, da3 im Falle eines ethohten N-Angebots (und
-Aufnahme) die Allokation des Kohlenstoffs in Acer saccharum verandert war: Das Partitioning in
die Blitter wurde erhoht und in die Wurzeln erniedrigt, auBerdem nahmen die C-Speicher (in den
Feinwurzeln) ab. Die Pflanze versucht also, die Limitierung aufzuheben, indem sie die Aufnahme

erhoht (groBere Blitter) und auf Reservestoffe zurtckgreift.
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Am Ende der Vegetationsperiode waren lediglich in den Blittern die N-Konzentrationen in
beiden N-Varianten gleich, in allen anderen Kompartimenten war die N-Menge gleich und damit
verbunden die N-Konzentration in der —N-Variante hoher. Offensichtlich ist die Senkenstirke
der Blatter nach dem Blattaustrieb so gering, daf3 keine gro3eren N-Mengen dahin verlagert wer-
den, obwohl der Blattapparat deutlich kleiner ist, als in der +N-Variante. Erkldrbar ist dies einmal
dadurch, dal} die Senkenstirke eines Organs eine zeitabhingige Grof3e sein kénnte, die sich un-
abhingig von der Senkenfillung dndert, oder aber die Speicherbildung hat, anders als MINCHIN ¢t
al. (1997) das fur Malus domestica berichten, in Buche eine hohere Prioritit, moglicherweise, weil

das Wachstum im Folgejahr wesentlich davon beeinfluf3t wird.

In mehreren Untersuchungen wurde gezeigt, da3 die N-Aufnahme nicht von dem pflan-
zeninternen N-Status, d. h. von der Senkenstirke abhingt, sondern allein Gber die externe N-
Verfugbarkeit gesteuert wird. LOVETT & TOBIESSEN (1993) fanden, daf3 Quercus robur nach Ent-
blitterung mit entsprechendem N-Verlust keine erhdhte N-Aufnahme zeigte; in einem Uber-
sichtsartikel zeigte MILLARD (1996), daf3 die N-Aufnahme nicht von der Vorjahres-N-Aufnahme
sondern allein von der aktuellen N-Verfiigharkeit abhingt. Umgekehrt ist auch die Speicher-
Remobilisation unabhingig von der aktuellen N-Verfiigbarkeit (MILLARD 1989). Die Ergebnisse
der vorliegenden Arbeit passen gut in das skizzierte Bild, allerdings scheint die Buche, anders als
dies fur Acer pseudoplatanus berichtet wird (MILLARD & PROE 1991, MACKIE-DAWSON ét al. 1994),
in ihrem aktuellen Wachstum maf3geblich vom Speicher abhingig zu sein, und die aktuelle N-

Versorgung ist nur von untergeordneter Wichtigkeit.

Zusammenfassend 1i63t sich festhalten, dal die C- und N-Aufnahme der Buche maf3geblich
durch die Ausbildung der Assimilationsorgane (Blitter bzw. Feinwurzeln) bestimmt wird und C-
und N-Aufnahme auch voneinander entkoppelt stattfinden koénnen. Dies ging in der vorliegen-
den Untersuchung so weit, da} die N-Aufnahme bei mangelnder C-Verfiigbarkeit und damit

gehindertem Wachstum diejenige von Baumen mit guter C-Versorgung iiberstieg.
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5.3 Einflul} der atmosphirischen CO,-Konzentration auf das Wachs-

tum von Buchen

5.3.1 Blattaustrieb

Erhohte atmospharische [CO,] bewirkten vor allem zu Beginn der Vegetationsperiode an eine
Erhéhung der C-Aufnahme und eine hohere RSA C in den Blittern, unabhingig von der Vorjah-
res-N-Versorgung (Abb. 6). Wihrend in der +N-Variante die Unterschiede in der RSA C von
Beginn an zu beobachten waren, traten sie in der —-N-Variante erst in der dritten Woche nach
Blattaustrieb auf, gleichzeitig mit einer deutlichen Erhéhung der RSA N in den Blittern. Offen-
sichtlich war der Blattaustrieb vorher so stark N-limitiert, da3 ein erhéhtes Angebot an C nicht in
eine Erhohung der C-Aufnahme umgesetzt werden konnte. Die Erhéhung der RSA C in den
Blittern unter erhéhter [CO,] der —-N-Variante war nach 12 Wochen wieder verschwunden, dies
konnte darauf zurickzufiihren sein, dall zu diesem Zeitpunkt die N-Versorgung der Blitter wie-
der limitierend wirkte und ein héheres Blattwachstum verhinderte. In der +N-Variante dagegen
ist die RSA C auch nach 24 Wochen in der 700 ppm-Variante noch tendenziell héher als in der
350 ppm-Variante. In Kap. 5.2 wurde gezeigt, dal3 der Blattaustrieb in der —N-Variante deutlich
N-limitiert war und daf3 diese Limitierung durch eine aktuell gute N-Versorgung nicht kompern-
siert werden konnte. Dies spiegelt sich auch in den CO,-Effekten wider: In der +N-Variante war
das Blattwachstum in héherem Mal3e durch die erhéhte CO,-Verfiigbarkeit beeinfluft, als in der

—N-Variante.

Im zweiten Jahr der [CO,|-Erhchung (2.J.-Variante) war neben der RSA C (Abb. 6) auch das
Trockengewicht der Blitter erh6ht (Anhang 1). Dies ist ein Hinweis darauf, da} die erhohte C-
Einlagerung ins Blatt auch im zweiten Jahr anhielt. OVERDIECK & FORSTREUTER (1995) berich-
ten, dafl auch nach drei Jahren das Blattwachstum von Buchen unter erhchter [CO,| gegeniiber

Pflanzen unter ambienten CO,-Konzentrationen erh6ht war.

Die RSA des neu aufgenommenen Stickstoffs ist in den Blittern der +N-Variante nicht beein-
flult, in der —-N-Variante ist die RSA N dagegen unter erhohter [CO,| signifikant erniedrigt
(Abb. 7). Méglicherweise bewirkt die hohere Bereitstellung von Kohlenstoff eine Erhéhung der
N-Senken auferhalb des Blattes, so daf3 die Versorgung des Blattes mit neu aufgenommenem N

in der 700;—N-Variante gegentiber der 350;—N-Variante verringert ist.
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Die Remobilisierung von gespeichertem Stickstoff (cycN-Variante) ist durch die atmosphiri-

sche CO,-Konzentration nicht beeinflu3t (Abb. 7b).

Aufgrund der unterschiedlichen Wirkung auf die RSA N im Vergleich zur RSA C, fiihrte er-
hohte [CO,], wie in vielen anderen Untersuchungen berichtet wird (NORBY et al. 1999), zur Ver-
ringerung der N-Konzentrationen im Blatt (Tab. 6). Dieser Effekt konnte in der +N-Variante
nach der zwolften Woche ausgeglichen werden (Abb. 37); in der —N-Variante waren die N-
Konzentrationen unter 700 ppm CO, iber die gesamte Vegetationsperiode verringert. Auch in
der 2.J.-Variante waren die N-Konzentrationen sechs Wochen nach Blattaustrieb unter erhohter

CO,-Konzentration erniedrigt.

ARrp et al. (1998) und CENTRITTO & JARVIS (1999) argumentieren, daf3 Pflanzen unter erhohter
[CO,] eine erhohte nitrogen use efficiency (NUE) (d. h. erhéhte Aufnhahme von C pro Gramm N
im Blatt) haben. Die geringeren N-Konzentrationen im Blatt seien die Folge davon, dal3 unter
erhéhter [CO,| weniger RuBisCO fiir die CO,-Assimilation benétigt werde und der Stickstoff zu
starker limitierenden Prozessen verlagert wiirde. Zwar war auch in der vorliegenden Arbeit die
NUE erhoht, dennoch scheint ein Heraustransport von N aus den Blattern unwahrscheinlich, da
die N-Konzentrationen vor allem in der —N-Variante erniedrigt waren, in der — auf dem Niveau
der Gesamtpflanze — nicht die N-Verfiigbarkeit, sondern die C-Verfugbarkeit wachstumslimitie-
rend war. Die erniedrigten N-Konzentrationen scheinen also eher durch die Akkumulation von
nichtstrukturellen Kohlenhydraten verursacht zu sein, wie dies von LANDOLT & PFENNINGER
(1997) fiir Buche berichtet wird. Dies wird in der vorliegenden Arbeit dadurch gestiitzt, dal3 die
Konzentrationen von Lignin und struktureller Biomasse in den Blittern (und im Stamm) der

Buchen sechs Wochen nach Blattaustrieb tendenziell verringert sind (DYCKMANS et al. 2000b).

Die bisherigen Ergebnisse tiber den Einfluf3 erhohter [CO,| auf die N-Dynamik in den Blat-
tern von Buchen erlauben noch keine abschlieBende Bewertung, da in verschiedenen Untersu-
chungen unterschiedliche Effekte beobachtet wurden: POLLE ¢t al. (1997) fanden in Buche ver-
ringerte N- und Chlorophyll-Konzentrationen unter erthohter [CO,|, der Anteil des Chlorophyll
bezogen auf den N-Gehalt war aber unbeecinflufit. EPRON et al. (1996) fanden dagegen in Buche
unter erhohter [CO,| eine Verringerung des Chlorophyll-Gehaltes bezogen auf die N-Menge
ebenso wie auf die Blattfliche. Dabei war der N-Gehalt bezogen auf die Blattfliche nicht beein-
fluB3t durch erhéhte [CO,).

In der vorliegenden Arbeit hatte erhohte [CO,|, obwohl sie zu einer ethéhten C-Aufnahme in

die Blitter fuhrte, keinen Einflu} auf die N-Aufnahme in die Blitter. Lediglich bei N-Mangel
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tithrte eine erhohte CO,-Konzentration dazu, dal3 die Senkenstirke der Blatter fiir N herabge-

setzt wurde.

5.3.2 Saisonverlauf der C-Verlagerung in Abhingigkeit der atmosphirischen CO,-

Konzentration

Trotz der von Anfang an erhéhten C-Aufnahme in den Blittern, die auch auf der Ebene der
Gesamtpflanze gefunden wurde, waren die Trockengewichte in den +N- und —N-Varianten nur
in der Tendenz durch erhéhte [CO,| erhoht (p = 0,091, Abb. 11). Die Ergebnisse zeigen deutlich,
dal3 der iiber Jahre integrierende Parameter der Trockenmasse nur sehr eingschrinkt geeignet ist,
um in mehrjihrigen Pflanzen den Einflufl einer relativ kurzzeitigen Verinderung der CO,-

Konzentration auf die C-Aufnahme und Translokation aufzuzeigen.

Im Gegensatz zu den Trockenmassen konnte fiir die RSA C ein deutlicher Effekt der erho-
hung der CO,-Konzentrationen festgestellt werden. Auler in Stamm und Asten war die RSA C
in allen Kompartimenten durch erhohte [CO,| erhéht. Dabei war der Effekt etwa so grof3 wie der
Effekt der Vorjahres-N-Ernihrung (Tab. 9). 24 Wochen nach Blattaustrieb war die RSA C der
+N-Variante bei 700 ppm um 26 % héher als in der 350 ppm-Variante (Abb. 12). In der 2.J.-
Variante lag die Wachstumssteigerung durch erhéhte [CO,] bei 24 % (Tab. 10).

Eine Erhohung der C-Aufnahme und daraus resultierend erhéhtes Wachstum wurde fiir eine
Vielzahl von Baumen in etlichen Untersuchungen gefunden. In einer Literaturiibersicht berichten
CURTIS & WANG (1998), dal3 die mittlere Erhohung der Biomasse ohne Interaktion anderer Pa-
rameter bei 31 % liegt, dabei wurden 60 einzelne Untersuchungen beriicksichtigt. Fur Buche
wurde nach einem Jahr unter erhohter [CO,| eine Wachstumssteigerung von 53 % gefunden
(OVERDIECK & FORSTREUTER 1995). Im weiteren Verlauf dieser Untersuchung verstirkte sich
die Auswirkung erhohter CO,-Konzentration auf die Gesamtpflanze (+75 % nach drei Jahren).
LEE & JARVIS (1995) fanden in Buche nach 2 Jahren eine Erhéhung des Wachstums von 27 %
und nach 5 Jahren eine Erhéhung von 41 %. Eine stirkere Stimulation des Wachstums fanden
HEATH & KERSTIENS (1997) mit 92 % Trockenmassezunahme nach anderhalb Jahren unter er-

hohter [CO,| im Vergleich zu ambienter [CO,).

In der vorliegenden Arbeit war in der +N-Variante fur die Wachstumsstimulation durch er-
hohte [CO,| keine Zeitabhingigkeit zu beobachten, die Erhohung der RSA C lag von 6 Wochen
nach Blattaustrieb an die ganze Vegetationsperiode hindurch (und auch nach 6 Wochen im
zweiten Jahr) unter erhéhter [CO,] bei 25 — 30 %. In der —N-Variante war das anders: Wihrend

sechs Wochen nach Blattaustrieb die C-Aufnahme um uber 50 % stimuliert war und dies auch 18
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Wochen nach Blattaustrieb noch der Fall war, lag die Stimulation am Ende der Vegetationsperi-
ode nur noch bei 10 %. Moglicherweise war die Blattalterung, die in der —N-Variante friher
(schon nach der 18. Woche) begann, in der 700 ppm-Variante deutlicher ausgeprigt. Hinweise zu
einer frither einsetzenden Blattalterung in Buchen (die nicht unter N-Mangel litten) unter erhoh-
ter [CO,] werden von GUNTHARDT-GOERG (1997) berichtet. Der Grund fiir die frithere Blatt-
alterung konnte sein, dal3 die Vegetationszeitraume unter erhéhter [CO,| verkirzt sind, wie es

auch fir andere Baumarten gefunden wird (MURRAY & CEULEMANS 1998).

Die Verteilung des neu aufgenommen Kohlenstoffs war unter erthohter [CO,| basipetaler als
unter ambienter [CO,|: Unter erhohter [CO,] war das Partitioning ins Blatt in beiden N-
Varianten, das Partitioning in den Stamm in der —N-Variante verringert. Dagegen war vor allem
das Partitioning in die Feinwurzeln erhéht, wihrend die Grobwurzeln nicht profitieren konnten.
Der CO,-Effekt war tber die gesamte Vegetationsperiode zu beobachten, dabei verschob sich
das Partitioning in allen Varianten im Saisonverlauf zugunsten des Wurzelraums. Daraus resultie-
rend war in beiden N-Varianten die Menge des neuen C in den Feinwurzeln unter erthohter [CO,)

erhoht (Anhang 5).

In anderen Untersuchungen konnte dagegen bei guter N-Versorgung kein verandertes Pari-
tioning durch erhohte [CO,]| festgestellt werden: TOMLINSON & ANDERSON (1998) fanden wih-
rend der ersten 10 Wochen nach Blattaustrieb in Quercus rubra keine Unterschiede im Partitioning,
ebensowenig war das R/S-Verhiltnis bei Quercus robur, Alnus incana und Fraxinus excelsior beein-
fluBt (BUCHER ¢t al. 1998). Fur Quercus robur wurde sogar ein Riickgang des R/S-Verhiltnisses
gefunden (VIVIN et al. 1995, HEATH & KERSTIENS 1997). Demgegentiber stehen Untersuchungen
von ZAK et al. (1993), die fur Populus grandidentata eine Erhohung der R/S-ratio beobachteten,
ebenso wie EL. KOHEN & MOUSSEAU (1994) fiir Castanea sativa . In letzterer Untersuchung wurde
die relative Erhohung der Wurzelbiomasse allerdings nur bei schlechter N-Versorgung gefunden,
in der gut gediingten Variante war die oberirdische Biomasse stirker gefordert. Kontrastierend
dazu war in Popouls tremuloides nur bei gutem N-Angebot im Boden ein erhohtes Wurzelwachstum
zu beobachten (PREGITZER €t al. 2000). CROOKSHANKS et al. (1998) fanden fur Fraxinus excelsior
und Quercus petraea ecine Erhohung der Feinwurzelbiomasse, wihrend die Grobwurzelmasse,
ebenso wie das R/S-Verhiltis, nicht beeinflut war. In Buche wurde eine Erhéhung des R/S-
Verhiltnisses (EPRON et al. 1996), bzw. kein signifikanter Effekt (HEATH & KERSTIENS 1997)
gefunden. OVERDIECK & FORSTREUTER (1995) fanden in Buche im ersten Jahr unter erhohter
[CO,] eine Erhohung des R/S-Verhiltnisses, dabei war vor allem das Wachstum der Grobwut-
zeln gefordert, in den Folgejahren zeigten aber vor allem die oberirdischen Organe erhohte

Wachstumsraten aufgrund von erhohter [CO,| und das R/S-Verhiltnis sank.
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In den genannten Untersuchungen wurde aber entweder das R/S-Verhiltnis der Gesamt-
pflanze gemessen, was, wie oben ausgefiihrt, nur eine relativ ungenaue Bestimmung des CO,-
Effektes zuliBt, oder die Untersuchungen wurden mit Kurzzeitmarkierungen (Kap. 2.3.2.1)
durchgefihrt (VIVIN et al. 1995, EL. KOHEN & MOUSSEAU 1994). Mit dieser Technik kénnen
zwar Flisse sehr genau beobachtet werden, eine quantitative Betrachtung (iiber eine Vegetation-

speriode integrierend) ist dagegen nicht mdoglich.
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Abb. 43: Menge des neu aufgenommenen Kohlenstoff im Saisonverlauf in Abhingigkeit der CO;-

Konzentration und der internen N-Speicher. Der mittlere Fehler betrigt 34 %.

In Abb. 43 ist die Verteilung des neu aufgenommenen Kohlenstoffs dargestellt. In allen Vari-
anten war die Investition des neuen Kohlenstoffs in die unterirdischen Kompartimente wesent-

lich hoher als in die oberirdischen Pflanzenteile, in der 700;—N-Variante (80 % unterirdisch) war
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dies ausgepragter der Fall, als in den tibrigen Varianten (um 70 % unterirdisch). Wahrend in den
unterirdischen Kompartimenten unter erhohter [CO,] im gesamten Saisonverlauf groflere Zu-
wachsraten zu verzeichnen waren als unter ambienter [CO,|, war dies in den oberirdischen Kom-

partimenten nur in den ersten zwolf Wochen der Fall.

Die Wurzelraumrespiration war in beiden N-Varianten unter erhéhter CO,-Konzentration er-
hoht, wie dies auch in anderen Untersuchungen berichtet wird (VIVIN et al. 1996a, PREGITZER &t
al. 2000). Das Ausmal} der Stimulation war in der —N-Variante deutlich groBer als in der +N-
Variante (Abb. 8a,b). Diese Daten zeigen, dal3 neben der Notwendigkeit der Nihrstoffaufnahme
vor allem auch die Verfiigbarkeit der Kohlenstoffassimilate die Menge der unterirdischen C-
Austrage bestimmt. Wie weiter oben gezeigt wurde, wird die C-Veratmung tberwiegend aus sehr
jungen Assimilaten gespeist und ist daher direkt an deren Verfiigbarkeit gekoppelt. Der relative
Anstieg der Wurzelraumrespiration unter erhohter [CO,| war bei der —-N-Variante grofer als in
der +N-Variante. Uber die gesamte Saison wurden 26 % (350;+N-Variante), 29 % (700;+N- und
350;—N-Variante) bzw. 42 % (700;—N-Variante) des neu assimilierten Kohlenstoffs tiber die Wur-
zelraumrespiration abgegeben. NORTON et al. (1990) bezifferten den unterirdischen C-Verlust
von Pinus ponderosa (in einem sandigen Lehmboden) auf 30 % der C-Assimilation. Fur Buche

wurde dieser Wert um 10 % angegeben (GANSERT 1994).

Wie in Kap. 5.1.3 erlautert, ist die Wurzelraumrespiration nicht ausschlieBlich auf Wurzelat-
mung zuriickzufithren, sondern wird auch aus der mikrobiellen Veratumung von Wurzelexudaten
und abgestorbenen Feinwurzeln verursacht (HENDRICK & PREGITZER 1993, PREGITZER €t al.
1995). Die Auswirkung erhohter [CO,| auf die Wurzelexudation ist bisher wenig untersucht.
(HODGE 1996 und HODGE & MILLARD 1998 berichten allerdings, dal3 sie nicht beeinflul3t ist.
PATERSON €t al. (1997) fanden weiterhin, daB, falls eine erhchte Wurzelexudation auftritt, diese
schlechter mikrobiell verwertbar ist. Ebenso sind die Auswirkungen erhéhter [CO,] auf die Fein-
wurzeldynamik nicht eindeutig geklirt: Einerseits wurde berichtet, dal3 erhohte [CO,| zu einer
Erhohung des Feinwurzelumsatzes fihrt, d. h. es werden mehr Feinwurzeln gebildet, die aber
eine kiirzere Lebensdauer haben (PREGITZER €t al. 1995, CROOKSHANKS &t al. 1998), in anderen
Untersuchungen wird dies zuriickgewiesen (VAN NOORDWIK et al. 1998). VAN GINKEL ¢t al.
(1997) fanden unter erhohter [CO,] einen erhohten C-Eintrag von Lolium perenne in den Boden,
allerdings wurde in dieser Untersuchung nicht zwischen Wurzelexudation und Feinwurzelabbau

unterschieden.

Uneinigkeit besteht auch hinsichtlich des Beitrages der Mykorrhiza zur Wurzelatmung unter

erhohter [CO,]. Wihrend HODGE (1996) berichten, dal3 keine erhéhte Mykorrhizierung zu er-
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warten ist, gchen HAMPP ¢t al. (1999) davon aus, daB3 unter erhohter [CO,| die Mykorrhiza eine

grof3ere Rolle spielen werden, weil die Nahrstoffnachfrage der Biume grof3er wird.

FORSTREUTER (1995) fand fir Buche eine erhéhte Wurzelraumrespiration unter erhohter
[CO,], wie dies auch in der vorliegenden Arbeit der Fall war (Abb. 8). Um allerdings Aussagen
tber die Wurzelaktivitit treffen zu konnen, miissen entweder Messungen an einzelnen, aus dem
Boden entnommenen Wurzeln durchgefithrt werden (CROOKSHANKS et al. 1998) oder die Mes-
sungen sind auf einjihrige Simlinge beschrinkt (VIVIN et al. 1995). Dagegen ist es in der vorlie-
genden Arbeit moglich, die Wurzelraumrespiration bezogen auf die neu gebildete Feinwurzel-
biomasse darzustellen’ (Abb. 10), ohne daB in das Wurzelsystem eingegriffen werden muBte.
Nach diesen Daten 1a3t sich schlieBen, daf3 die Erhéhung der Wurzelraumrespiration weniger auf
eine Erhohung der spezifischen Aktivitit der Wurzeln, sondern vielmehr auf die Zunahme der
Feinwurzelbeimasse zuriickzufiihren. Zu diesen Ergebnissen gelangten ebenfalls VIVIN ¢t al.
(1995) an einjahrigen Quercus robur. CROOKSHANKS €t al. (1998) fanden dagegen fiir Fraxinus excel-
sior und Quercus petraea cinen Ruckgang der Wurzelatmung bezogen auf das Wurzeltrockenge-

wicht.

5.3.3 Saisonverlauf der N-Verlagerung in Abhingigkeit der atmosphirischen CO,-

Konzentration

Die Menge des neu aufgenommenen Stickstoffs war durch die erhéhte CO,-Konzentration
nicht beeinfluB3t (Tab. 16). Die RSA N ist in allen Varianten (+N, =N, 2.J., cycN) unabhingig von
der atmosphirischen [CO,], lediglich in den Feinwurzeln der —-N-Variante ist die RSA N unter
700 ppm erhoht gegeniiber 350 ppm (Abb. 22). Da aber die RSA C durch erhéhte CO,-
Konzentrationen erhoht war, ergibt sich eine Tendenz zu geringeren N-Konzentrationen unter
erhohter [CO,| auf dem Niveau der Gesamtpflanze (p = 0,078, Abb. 36). Ein Rickgang der N-
Konzentrationen unter erthohten [CO,| wird vielfach berichtet. BASSIRIRAD et al. (1997) fanden
die N-Aufnahme in verschiedenen Kiefernarten erhoht, allerdings war dies nicht ausreichend, um
mit der erhohten C-Assimilation Schritt zu halten. EL. KOHEN et al. (1992) fanden ebenfalls einen
Riickgang der N-Konzentrationen unter erhohter [CO,] in Castanea sativa, dabei blieb die N-

Menge pro Baum aber konstant, auch wenn das N-Angebot erhoht wurde.

3 Da die Feinwurzelbildung fast ausschlieflich aus neuen Assimilaten erfolgt (VAN DEN DRIESSCHE 1987) und der
Hauptteil der Wurzleatmung auf die (neu gebildeten) Feinwurzeln zurtickzufithren ist (HENDRICK & PREGITZER

1993), ist das Verhiltnis WRR [mg C]/Cnes FW [mg] ein relativ guter Anhaltspunkt fur die Wurzelaktivitit.
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GEBAUER ¢t al. (1998) folgerte, da3 zuriickgehende Nihrstoffverfiigbarkeit in der Pflanze
durch eine zu geringe N-Aufnahmefahigkeit zur Akkumulation von Kohlenhydraten fithrt, wie
dies von der Theorie der carbon nutrient balance beschrieben wird. Die teilweise konstant blei-
benden Konzentrationen von Zuckern (ENTRY et al. 1998) erkliren KINNEY ét al. (1997) damit,
da3 ,,dynamische Metabolite® der CNB nicht so streng folgen, wie das fiir die Endprodukte des

Metabolismus gilt.

In Buche finden OVERDIECK & FORSTREUTER (1994), EPRON et al. (1996), EGLI et al. (1998)
und GRAMS & MATYSSEK (1999) tbereistimmend unter erhohter [CO,] einen Rickgang der
Photosyntheseaktivitit im Spatsommer. Dies konnte damit zusammenhingen, dafl zu diesem
Zeitpunkt die Nihrstoffverfligbarkeit eingeschrinkt ist (FARAGE et al. 1998). In der Untersu-

chung von HEATH et al. (1997) wurde dagegen keine down-regulation gefunden.

In beiden N-Varianten war die N-Menge unter erthohter [CO,| im Stamm erniedrigt und in
den Feinwurzeln erhoht, dieser Unterschied war dabei in der —-N-Variante deutlich stirker ausge-
prigt (Tab. 16). Die C-Mengen im Stamm waren dagegen nicht durch erhohte [CO,| beeinfluf3t.
Der daraus resultierende starke Anstieg der N-Konzentration in der —N-Variante ist méoglicher-
weise auf die Speicherbildung zuriickzufithren (Kap. 5.2.3). Die Moglichkeit zur Speicherbildung
scheint unter erhohter [CO,| zuriickzugehen, da aufgrund der erhéhten C-Aufnahme in der

700 ppm-Variante mehr Stickstoff fiir Wachstumsprozesse benotigt wird.

Die Erhohung der [CO,] kann also teilweise die Defizite in der C-Aufnahme, die aus dem
Vorjahres-N-Mangel entstehen, ausgleichen. Wihrend der gesamten Vegetationsperiode ist die
Menge des neu aufgenommenen C in der 350;+N-Variante und der 700;—N-Variante gleich
(Abb. 21). Dagegen ist das Partitioning des neuen C ist deutlich basipetaler in der 700;—N-
Variante im Vergleich zur 350;+N-Variante und besonders das Pritioning in die Wurzelraumre-
spiration war in der 700;—N-Variante deutlich erhéht. Dies 1iB3t die Schlu3folgerung zu, dal3 die
Auswirkungen von verschiedenen Nahrstoffverfiigbarkeit von Kohlenstoff einerseits und Stick-

stoff andererseits, zu unterschiedlichen Reaktionen in der Pflanze fiihren.

Diese Beobachtung wurde auch in anderen Studien gemacht, in denen die Auswirkungen von
zusatzlicher N-Verfugbarkeit (Diingung) und der von zusitzlicher C-Verfiigbarkeit (erhchte
[CO,)) untersucht wurden. In beiden Fillen wurde sowohl die Biomasseproduktion als auch die
Photosyntheseleistung positiv beeinfluf3t, allerdings fithrte das erh6hte N-Angebot zu einer stir-
keren Stimulation der Biomasseproduktion, wihrend die erhéhte [CO,| zu stirkeren Stimulation
Photosynthese fithrte (EL KOHEN & MOUSSEAU 1994, SILVOLA & AHLHOLM 1992). Die Erho-

hung der [CO,] scheint also die Dunkelatmung in stirkerem Mal3e zu stimulieren, als ein erhShtes
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N-Angebot dies bewirkt. Unterschiedliche Steuerungsmechansimen bei der Regulierung der
Dunkelatmung schluB3folgerten auch GRIFFIN ét al. (1996) aus ihren Ergebnissen: In ihrer Untert-
suchung an Ponderosa pine wurde keine Interaktion der N- und CO,-Effekte auf die Dunkelatmung

gefunden.

In der vorliegenden Untersuchung wurde mit den verschiedenen N-Varianten der Einflu} der
bauminternen Speicher auf die Reaktion auf erhohte [CO,] untersucht. Demgegentiber gibt es
eine Reihe von Studien, die die aktuelle N-Versorgung als Variable beriicksichtigen. Diese Unter-
suchungen haben insofern nur begrenzte Aussagekraft, als in der vorliegenden Arbeit gezeigt
wurde, dal3 in erster Linie die N-Speicher fir das aktuelle Wachstum in Anspruch genommen
werden und dieses daher von der aktuellen externen N-Versorgung weitgehend unabhingig ist.
Erst in mehrjdhrigen Versuchsansitzen wirken unterschiedliche N-Dungungen auch auf die
bauminternen N-Speicher und lassen dann einen Schluf3 auf die Reaktion der Buche auf erhéhte
[CO,] in verschiedenen Dingungsstufen zu. Dabei zeigt sich, dal3 die Biomasserhéhung durch
erhohte [CO,| bei Buchen, die unter guter N-Versorgung wachsen, im Laufe der Jahre zunimmt
(OVERDIECK & FORSTREUTER 1995, LEE & JARVIS 1995), wihrend unter N-Mangelbedingungen
nur geringe oder keine Wachstumssteigerungen zu erkennen sind (EGLI et al. 1998). In cinem
20wochigen Experiment konnte BUCHER et al. (1998) keine CO,-Effekte auf das Wachstum von
Buchen finden, unabhinigig von der N-Versorgung. Dies stiitzt die These, da3 zunichst (d. h. im
ersten Jahr) die bauminternen N-Speicher die Reaktion der Buche auf erhohte [CO,] beeinflus-

sen.

5.3.4 Fazit

Die vorliegende Untersuchung zeigt, daf3 die Effekte erhohter [CO,| im Wesentlichen durch
die bauminternen N-Speicher gesteuert wurden und dall die Aufnahme neuen Stickstoffs nicht
durch die erhchte C-Verfigbarkeit beeinflul3t war. Da auch die baumintere Verteilung des im
Vorjahr aufgenommenen Stickstoffs nicht durch die atmosphirische [CO,| beeinfluB3t war, kann
gefolgert werden, daf3 C- und N-Haushalt in der Pflanze nicht besonders eng aneinander gekop-
pelt sind. Erhchte [CO,] fihrte zu einer verstirken Investition des neu aufgenommenen Kohlen-
stoffs in die Feinwurzeln und die Wurzelraumrespiration, dabei war die Wurzelatmung pro
Gramm neuer Feinwurzelmasse nicht verindert. Diese Daten zeigen, dal3 die Pflanze — trotz der
kurzfristig unbeeinflul3ten N-Aufnahme — langfristig bestrebt ist, die Nahrstoffaufnahme im Bo-
den zu erhohen, um der erthohten Nachfrage aufgrund von héherer C-Verfiigbarkeit nachzu-

kommen.
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Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurde ein Versuchsaufbau entwickelt, der es ermdglicht,
vor dem Hintergrund der vorhandenen Biomasse in dreijihrigen Buchen die Aufnahme und
Translokation der Nihrelemente C und N iiber die Markierung mit den stabilen Isotopen C und

N zu verfolgen.

Diese Technik wurde zunichst angewendet, um den Einflul3 der bauminternen Speicher auf
das Wachstum von Buchen zu untersuchen, da bekannt ist, dal das Wachstum von Biumen zu
einem grof3en Teil von den internen Speichern bestimmt wird. Die Ergebnisse dieser Arbeit zei-
gen, daf3 der Blattaustrieb von Buchen iberwiegend aus der aktuellen C-Assimilation gespeist
wird, dagegen wurde deutlich, daf3 die N-Versorgung des Blattaustriebs im Wesentlichen von den
bauminternen N-Speichern abhingig ist. Sind diese N-Speicher schlecht ausgebildet, ist der Blatt-
austrieb der Buche deutlich beeintrichtigt und das Wachstum der Buche ist — trotz hoher aktuel-
ler N-Aufnahme - im gesamten Saisonverlauf stark verringert. Bei gut ausgebildeten internen N-
Speichern wurde das Wachstum durch eine aktuelle N-Mangelversorgung wihrend einer Vegeta-

tiosperiode nur wenig beeintrichtigt.

Die Verteilung der Assimilate im Baum wurde deutlich durch den Fullungszustand der inter-
nen Speicher beeinfluf3t: Bei reduziertem N-Vorrat wurde eine Verstirkung des Wachstums der
Feinwurzeln beobachtet. Die verstirkte Bildung von Feinwurzeln und die gestiegene Wurzel-
raumrespiration zeigen, dal3 die Pflanze dem N-Mangel durch verstirkte Aufnahme entgegen-
wirkt. Dies ging in der vorliegenden Untersuchung so weit, dal3 die N-Aufnahme bei Pflanzen
mit reduziertem N-Speicher trotz deutlich verringerter C-Aufnahme und damit verringerten
Wachstums hoher war als bei Pflanzen, die aufgrund der besser ausgebildeten N-Speicher ein

stirkeres Wachstum zeigten.

Unter erhohter CO,-Konzentration war die C-Aufnahme der Buchen erhoht, wihrend die
Aufnahme neuen Stickstoffs durch die erhchte C-Verfugbarkeit nicht beeinflu3t war. Da auch
die baumintere Verteilung des im Vorjahr aufgenommenen Stickstoffs nicht durch die atmosphi-
rische CO,-Konzentration beeinflult war, kann gefolgert werden, dal3 die aktuelle C- und N-
Assimilation in der Pflanze nicht eng aneinander gekoppelt sind. Ahnlich wie bei Pflanzen mit
reduziertem N-Speicher zeigte sich unter erhéhter CO,-Konzentration eine verstirkte C-

Translokation in die Feinwurzeln und eine erhéhte Wurzelraumrespiration. Dies zeigt, dal3 die
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Pflanze bestrebt ist, der erhéhten N-Nachfrage aufgrund von hoherer C-Aufnahme nachzu-

kommen.

Im Gegensatz zu den Buchen mit gut gefillltem N-Speicher konnte bei verringertem N-
Speicher die erhohte C-Aufnahmeleistung nicht tiber die gesamte Vegetationsperiode aufrecht
erhalten werden. Daraus kann gefolgert werden, dafl die Nachhaltigkeit der Wachstumszunahme
unter erhéhter CO,-Konzentration wesentlich von der bauminternen N-Versorgung abhingt.
Die Ergebnisse weisen darauf hin, dal3 es Riickkopplungseffekte zwischen einer erhohten C-
Aufnahme und einer verringerten Speicherbildung gibt: Bei Pflanzen mit verringertem Speicher
bewirkte die erhohte C-Aufnahme unter erhohter CO,-Konzentration eine Verdnderung der

Stickstoffallokation, die in einer Verringerung der N-Speicherbildung resultierte.

Die Interaktion zwischen der CO,-Verfiugbarkeit und der Ausbildung bauminterner N-
Speicher dirfte daher fir die langfristige Wirkung erhohter CO,-Konzentration auf das Wachs-

tum von Buchen von groB3er Bedeutung sein.
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Anhang 1: Trockengewichte der einzelnen Kompartimente wihrend des Saisonverlaufs

Blitter Knospen Aste  Stamm  Fein- Grob- Summe
wurzeln wurzeln
Termin Variante TG [g]
0 Wo. +N - 0,48 1,18 6,49 4,17 4,78 17,10
- (0,20) 0,61) (1,98) (1,74) (2,35) (6,15)
-N - 0,36 1,25 6,55 6,08 5,03 19,28
- (0,12) (0,78) (2,20) (2,05) (1,40) (5,48)
6 Wo. 350, +N 2,18 - 2,14 8,67 5,32 4,45 22,77
(0,23) - (0,206) (1,56) (0,606) (0,63) (2,22)
700; +N 2,13 - 1,67 7,14 5,75 4,61 21,30
(0,34) - (0,56) (0,77) (1,01) (0,95) (2,42)
350; -N 0,97 - 1,57 6,65 5,72 5,13 20,04
(0,20) - (0,42) (0,65) (0,69) (1,10) (1,61)
700; -N 1,20 - 1,85 7,29 5,74 4,87 20,94
(0,39) - 0,74) (1,32) (0,99) (1,51) (3,74)
12 Wo. 350, +N 2,18 0,10 1,83 7,73 5,43 5,79 23,06
(0,50) (0,03) (0,61) (1,11) (1,34) (1,13) (3,44)
700; +N 2,80 0,10 1,82 9,68 6,94 6,19 27,52
(0,64) (0,02) (0,49) (1,60) (2,16) (0,42) (4,20)
350; -N 0,94 0,07 1,69 6,82 5,27 4,77 19,55
(0,34) (0,02) (0,67) (1,64) (1,46) (1,37) (4,40)
700; -N 1,45 0,10 1,80 8,02 5,80 6,19 23,36
(0,35) (0,04) 0,42) (1,40) (0,206) (1,14) (2,45)
18 Wo. 350, +N 2,25 0,26 1,58 9,82 6,02 6,26 26,18
(0,45) (0,03) 0,21) (1,20) (1,87) (1,34) (3,24)
700; +N 2,20 0,20 1,74 8,85 6,75 5,95 25,68
(0,67) (0,07) (0,82) (2,58) (0,91) (0,64) (4,39)
350; -N 1,04 0,20 1,83 7,63 6,36 5,42 22,49
(0,40) (0,03) (0,59) (1,83) (1,10) (0,79) (3,01)
700; -N 1,39 0,20 1,58 7,23 7,11 5,95 23,45
(0,34) (0,07) (0,65) (1,25) (1,73) (0,80) (3,603)
24 Wo. 350, +N 2,18 0,32 1,92 10,27 6,99 7,31 28,99
(0,64) (0,04) (0,40) (1,86) (2,45) (1,10) (3,10)
700; +N 2,16 0,39 2,10 10,09 7,22 6,42 28,38
(0,22) (0,12) (0,59) (1,27) 0,99) (0,91) (2,37)
350; -N 1,32 0,31 1,57 6,94 6,68 6,51 23,33
(0,10) (0,00) (0,18) (0,48) (0,36) (0,65) (0,94)
700; -N 1,36 0,30 1,97 7,09 8,25 6,99 25,96
(0,41) (0,00) (1,04) (1,37) (1,49) (2,20) (4,17)
0 Wo. 350, 2.]J - 0,59 3,03 11,93 4,60 7,90 28,04
- (0,29) (0,38) (1,40) (0,52) (1,98) (3,33)
7005 2.J - 0,59 2,59 9,42 5,86 7,01 25,46
- (0,07) 0,62) (1,46) (2,68) (1,25) (5,50)
6 Wo.  350;2.] 2,70 - 2,74 10,63 6,41 8,42 30,90
(0,33) - (0,306) (1,52) (0,75) (1,93) (2,67)
7005 2.J 3,86 - 3,12 11,24 7,45 9,77 35,44
(0,84) - 0,87) (1,04) (3,10) (1,76) (4,44)
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Anhang 2: C-Konzentrationen im Blatt wihrend der ersten zwolf Wochen nach Blattaustrieb fiir die verschie-

denen Varianten

Tage 7 14 21 28 42 84
Variante C-Konzentration (%)
350, +N 44,4 44,3 46,2 46,6 47,7 45,4
0,8) 0,5) (0,4) 0,4 (0,4) 0,7)
700; +N 44,7 44,1 45,3 45,7 45,3 46,2
0,8) 0,7) (0,6) (1,0 (2,4) 0,5
350;-N 48,2 45,3 46,4 47,3 47,1 47,8
(1,3 0,7) (1,8) 1,3) (1,8) 0,7)
700; -N 47,1 45,4 44,4 47,2 48,4 47,7
0,5 0,5) (1,0) (1,6) 0,8) 0,8)
350; 2.] 46,1 46,4 45,6 47,1 48,1 -
0,5 (0,6) (0,6) 0,2 0,4) -
700; 2.J 47,3 45,6 46,3 46,1 47,8 -

(0,9 0,6) 0,6) 0,4) 0,9 -
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Anhang 3: C-Konzentrationen in den einzelnen Kompartimenten im Saisonverlauf

Blitter Knospen Aste  Stamm  Fein- Grob- Summe
wurzeln wurzeln
Termin Variante C-Konzentration (%)
0 Wo. +N - 45,50 50,15 47,83 42,47 45,35 45,96
- 1,77) (0,40) (0,99) (1,70) (0,39) (0,17)
-N - 45,32 48,50 45,38 44,27 46,07 45,33
- (0,86) (1,15) (0,99) (1,68) (1,82) (0,85)
6 Wo. 350,+N 47,66 - 47,34 46,91 44,72 44,42 46,06
(0,35) - (0,20) (0,31) (1,03) (2,83) (0,59)
700; +N 45,30 - 47,66 46,15 43,17 45,06 45,06
(2,38) - (1,19) (1,07) (4,82) (1,35) (1,64)
350; -N 47,12 - 48,14 46,60 48,11 45,58 46,94
(1,79) - 0,32) (0,32) (0,50) (0,71) (0,37)
700; -N 48,37 - 47,04 46,51 48,43 43,78 46,53
(0,85) - (0,69) (0,86) (0,89) (1,37) (0,53)
12 Wo. 350,+N 4541 46,58 46,19 44,87 43,13 43,58 44,25
(0,70) (0,80) (0,66) (0,33) (2,01) (0,46) (0,61)
700; +N 46,17 45,59 45,86 43,24 44,68 43,61 44,21
(0,52) (2,72) (0,79) (2,57) (1,16) (0,68) (0,86)
350; -N 47,75 46,65 48,24 46,64 47,43 45,26 46,67
(0,70) (1,09) (0,63) (0,59) (1,73) (0,42) (0,57)
700; -N 47,68 47,54 48,91 45,82 47,36 44,61 46,24
(0,79) (0,80) (1,31) (1,56) (1,00) (1,15) (0,70)
18 Wo. 350, +N 46,03 46,06 48,55 46,74 46,43 46,96 46,79
(0,75) (1,48) (1,47) (0,97) (0,84) (0,43) (0,38)
700; +N 48,56 45,18 47,81 47,07 47,13 46,53 47,13
(2,16) (1,56) (0,29) (1,28) (1,91) (1,16) (0,74)
350; -N 47,13 45,82 47,76 46,14 49,05 46,08 47,16
(1,70) (0,68) (0,40) (0,65) (1,25) (0,64) (0,48)
700; -N 47,08 45,01 47,64 46,35 49,57 45,45 47,21
(0,59) (0,75) (0,96) (1,23) (1,39) (0,49) (0,54)
24 Wo. 350, +N 46,84 50,08 51,89 49,30 49,30 49,17 49,25
(1,09) (0,84) (0,34) (1,23) (1,78) (0,98) (0,73)
700; +N 49,01 50,14 51,22 49,11 50,38 48,60 49,46
(1,70) (1,85) (0,39) (0,25) (3,05) (1,07) (0,66)
350; -N 44,76 46,03 48,10 46,14 47,31 45,94 46,43
(1,61) (0,48) (1,25) (0,61) (1,78) (0,98) (0,76)
700; -N 44,57 45,81 48,65 46,03 46,05 45,96 46,17
(1,11) (0,51) (0,91) (0,73) (1,81) (1,31) (0,63)
0Wo. 350,2.] - 45,15 47,54 46,83 47,72 47,23 47,15
- (0,92) (0,70) (1,54 (1,76) (0,60) (1,05)
700; 2.J - 44,52 47,14 46,44 46,81 46,63 46,54
- (1,70) (0,46) (0,34) (1,88) (0,95) (0,09)
6 Wo. 350;2] 48,06 - 47,26 46,74 47,12 47,12 47,10
(0,36) - (1,08) (0,63) (0,25) (0,43) (0,31)
700;2.] 47,80 - 47,64 46,35 46,15 46,40 46,55
(0,94) - (0,15) 0,27) (1,44 (0,33) (0,31)
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Anhang 4: Kohlenstoffmengen in den einzelnen Kompartimenten im Saisonverlauf

Blitter Knospen Aste  Stamm  Fein- Grob- WRR  Summe
wurzeln wurzeln

Termin Variante C-Mengen [g]
0 Wo. +N - 0,22 0,59 3,11 1,77 2,17 - 7,86
- (0,09) 0,31) (0,99) (0,73) (1,08) - (2,83)
-N - 0,17 0,60 2,98 2,68 2,33 - 8,76
- (0,00) (0,306) (1,00) (0,89) 0,72) - (2,61)
6 Wo. 350, +N 1,04 - 1,01 4,07 2,38 1,99 0,40 10,88
(0,11) - 0,13) (0,73) (0,206) (0,36) (0,14) (1,03)
700; +N 0,97 - 0,80 3,29 2,44 2,08 0,54 10,11
(0,18) - 0,27) (0,34) (0,17) (0,42) (0,08) (0,95)
350; -N 0,46 - 0,76 3,10 2,75 2,34 0,34 9,75
(0,13) - (0,20) (0,30) (0,33) 0,51) (0,08) (0,78)
700; -N 0,58 - 0,87 3,39 2,78 2,12 0,55 10,30
(0,18) - (0,306) (0,65) (0,47) 0,62) (0,13) (1,80)
12 Wo. 350, +N 0,99 0,04 0,84 3,47 2,34 2,52 0,89 11,10
(0,25) (0,01) 0,27) (0,51) 0,54) (0,49) (0,42) (1,92)
700; +N 1,29 0,04 0,83 4,17 3,10 2,70 1,66 13,80
(0,29) (0,01) 0,22) (0,64) (0,98) 0,21) (0,01) (2,07)
350; -N 0,45 0,03 0,82 3,18 2,49 2,16 0,73 9,86
(0,10) (0,01) (0,33) (0,706) (0,68) (0,63) (0,10) (2,10)
700; -N 0,69 0,05 0,88 3,67 2,75 2,76 1,23 12,02
(0,17) (0,02) 0,21) (0,64) 0,14) (0,406) (0,28) (1,21)
18 Wo. 350, +N 1,03 0,12 0,76 4,58 2,80 2,94 1,56 13,81
(0,21) (0,02) (0,11) (0,51) 0,87) (0,64) (0,43) (1,72)
700; +N 1,07 0,09 0,83 4,19 3,18 2,76 2,00 14,13
(0,35) (0,03) (0,39) (1,31) (0,43) 0,29) (0,34) (2,41)
350; -N 0,49 0,09 0,87 3,53 3,12 2,50 1,17 11,78
(0,19) (0,01) 0,27) (0,89) 0,57) (0,38) (0,30) (1,83)
700; -N 0,65 0,09 0,75 3,35 3,54 2,70 1,96 13,04
(0,17) (0,03) (0,31) (0,55) (0,92) (0,35) (0,63) (2,40)
24 Wo. 350, +N 1,02 0,16 1,00 5,05 3,45 3,60 2,15 16,42
(0,29) (0,02) (0,21) (0,81) (1,28) (0,53) (0,35) (1,81)
700; +N 1,06 0,19 1,07 4,95 3,62 3,12 2,76 16,79
(0,13) (0,00) (0,30) (0,61) (0,33) 0,47) (0,40) (0,90)
350; -N 0,59 0,14 0,75 3,21 3,16 2,98 1,58 12,41
(0,03) (0,03) (0,07) (0,20) (0,10) (0,25) (0,19) (0,65)
700; -N 0,61 0,14 0,95 3,27 3,78 3,23 2,69 14,66
(0,19) (0,03) (0,49) (0,68) 0,57) (1,10) (0,72) (2,47)
0 Wo. 350, 2.]J - 0,27 1,44 5,58 2,20 3,72 - 13,21
- (0,13) 0,19) (0,57) (0,31) (0,89) - (1,41)
7005 2.J - 0,26 1,22 4,38 2,71 3,27 - 11,85
- (0,04) (0,30) (0,71) (1,12) (0,65) - (2,53)
6 Wo.  350;2.] 1,30 - 1,29 4,97 3,02 3,96 0,42 14,97
(0,106) - (0,106) (0,74) (0,35) (0,89) (0,07) (1,15)
7005 2.J 1,84 - 1,49 5,21 3,42 4,53 0,68 17,18
(0,39) - 0,41) (0,51) (1,37) (0,81) (0,15) (2,10)
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Anhang 5: Mengen des neu assimilierten Kohlenstoffs in den einzelnen Kompartimenten im Saisonverlauf

Blitter Knospen Aste Stamm  Fein- Grob- WRR Summe Summe
wurzeln wurzeln ohne (incl.
WRR  WRR)
Termin Variante C neu [g]
6 Wo. 350,+N 0,55 - 0,08 0,25 0,21 0,19 0,17 1,45 1,28
(0,11) - (0,04) (0,12) (0,12) 0,07) (0,09) (0,44) (0,36)
700; +N 0,61 - 0,08 0,30 0,30 0,24 0,29 1,82 1,53
(0,12) - (0,03) (0,11) (0,05) (0,106) (0,07) (0,44) (0,37)
350, -N 0,29 - 0,03 0,14 0,12 0,11 0,12 0,81 0,69
(0,10) - (0,02) (0,05) (0,00) (0,05) (0,00) (0,20) (0,20)
700; -N 0,42 - 0,04 0,15 0,21 0,12 0,32 1,26 0,94
(0,14 - (0,02) (0,10) (0,07) (0,06) (0,09) (0,38) (0,31)
12 Wo. 350,+N 0,57 0,03 0,13 0,47 0,61 0,70 0,57 3,08 2,51
(0,19) (0,01) (0,04) (0,10) (0,30) 0,37) (0,35) (1,20) (0,87)
700; +N 0,81 0,04 0,19 0,98 1,13 0,69 1,25 5,08 3,83
(0,23) (0,01) (0,07) (0,20) (0,47) (0,206) (0,48) (1,52) (1,06)
350; -N 0,32 0,02 0,08 0,32 0,41 0,31 0,43 1,91 1,47
(0,12) (0,01) (0,03) (0,18) (0,15) 0,13) (0,00) (0,60) (0,55)
700; -N 0,49 0,04 0,10 0,44 0,81 0,55 0,94 3,38 2,43
(0,14 0,02) (0,02) (0,18) (0,13) 0,18) (0,24) (0,81) 0,59)
18 Wo. 350, +N 0,68 0,11 0,19 1,05 1,18 0,87 1,16 5,25 4,08
(0,13) 0,02) (0,04) (0,33) (0,37) 0,23) (0,37) (1,39) (1,05)
700; +N 0,77 0,08 0,19 0,81 1,36 0,92 1,49 5,63 4,14
(0,31) (0,03) (0,10) (0,30) (0,27) 0,22) (0,30) (1,20) (1,01)
350, -N 0,34 0,08 0,08 0,37 0,69 0,37 0,81 2,74 1,93
(0,12) (0,01) (0,07) (0,25) (0,21) 0,13) (0,33) (1,00) 0,71)
700; -N 0,50 0,10 0,10 0,49 1,55 1,03 1,69 5,45 3,76
(0,11) (0,04) (0,04) (0,12) (0,59) (0,78) (0,50) (1,89) (1,49)
24 Wo. 350,+N 0,66 0,15 0,21 0,95 1,39 1,01 1,57 5,93 4,36
(0,21) (0,02) (0,07) (0,22) (0,38) 0,32) (0,29) (0,88) (0,66)
700; +N 0,77 0,18 0,23 1,05 1,96 1,22 2,25 7,65 5,41
(0,15) (0,06) (0,07) (0,24) (0,44) (0,306) (0,38) (1,08) (0,806)
350;-N 0,43 0,15 0,14 0,54 1,02 0,69 1,21 4,18 2,96
(0,04) (0,03) (0,04) (0,19) (0,20) (0,28) (0,10) (0,83) (0,69)
700; -N 0,46 0,13 0,13 0,39 1,48 0,61 2,27 5,47 3,20
(0,15) (0,02) (0,05) (0,08) (0,47) (0,206) (0,73) (1,60) (0,91)
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Anhang 6: N-Konzentrationen in den 2.J.-Varianten in den verschiedenen Kompartimenten

Blitter Knospen Aste Stamm Fein- Grob- Summe
wurzeln wurzeln
Termin Variante N-Konzentration (%)

0Wo. 350;2.]. - 2,04 1,26 0,92 1,70 1,27 1,21
- (0,606) (0,09) (0,07) (0,08) 0,14) (0,05)

7005 2.]. - 1,92 1,14 0,80 1,57 1,10 1,12

- 0,61) (0,106) (0,24) (0,10) (0,35) 0,19)

6 Wo.  350; 2.]. 2,83 - 0,90 0,43 1,66 0,69 1,00
0,14) - (0,14) (0,07) (0,09) 0,12) (0,06)

7005 2.]. 2,26 - 0,86 0,38 1,72 0,64 0,97

0,21) - (0,106) (0,00) (0,25) 0,11) 0,07)
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Anhang 7: Varianzanalyse des Trockengewichts

Faktor dt Q> F-Wert p¢ Faktor d°  Qf F-Wert P
w7 3 0,7% 0,9 n.s. W 3 58% 2,5 °
N 1 920% 1219 ok N 1 757% 329 ok
CO2 1 3,8% 5,1 * CO; 1 02% 0,1 f.s.
W x N 3 0,5% 0,7 fn.s. Wx N 3 5,6% 2,5 °
W x CO; 3 1L1% 1,5 n.s. W x CO; 3 6,0% 2,6 °
N x CO, 1 0,8% 1,1 fn.s. N x CO» 1 23% 1,0 f.s.
WxNxCO2 3 03% 0,3 n.s. WxNxCO2 3  2,0% 0,9 n.s.
Fehler 62 0,8% Fehler 62 2,3%
Tab. I: Varianzanalyse des Trockengewichts Tab. IV: Varianzanalyse des Trockengewichts des
der Blitter fiir die N- und CO;-Varianten im Stamms fiir die N- und CO-Varianten im Laufe der
Laufe der Vegetationsperiode. Vegetationsperiode.
Faktor d°  Qf  F-Wert p Faktor d°  Qf F-Wert p
W 3 925% 1537 Hork W 3 352% 49 ok
N 1 39% 6,5 * N 1 0,2% 0,0 f.s.
CO2 1 0,1% 0,2 n.s. CO; 1 422% 59 *
W x N 3 1,0% 1,7 n.s. Wx N 3 3,1% 0,4 f.s.
W x CO; 3 1,2% 2,0 n.s. W x CO; 3 3,7% 0,5 n.s.
N x CO, 1 0,1% 0,2 fn.s. N x CO» 1 0,9% 0,1 f.s.
WxN=xCO2 3 0,5% 0,9 n.s. WxNxCO2 3  7,6% 1,1 ..
Fehler 62 0,6% Fehler 62 7,2%
Tab. II: Varianzanalyse des Trockengewichts Tab. V: Varianzanalyse des Trockengewichts der
der Knospen fiir die N- und CO;-Varianten Feinwurzeln fiir die N- und CO»-Varianten im Laufe
im Laufe der Vegetationsperiode. der Vegetationsperiode.
Faktor d°  Qf  F-Wert p Faktor d°  Qf F-Wert P
W 3 34% 0,2 n.s. W 3 558% 9,6 ok
N 1 286% 13 fn.s. N 1 45% 0,8 f.s.
CO2 1 0,7% 0,0 n.s. CO; 1 33% 0,6 n.s.
W x N 3 25% 0,1 n.s. Wx N 3 49% 0,8 f.s.
W x CO; 3 140% 0,6 n.s. W x CO2 3 48% 0,8 n.s.
N x CO, 1 182% 08 n.s. N x CO» 1 164% 28 °
WxNxCO2; 3 109% 0,5 n.s. WxNxCO2 3 4,6% 0,8 n.s.
Fehler 62 21,8% Fehler 62 58%
Tab. III: ~ Varianzanalyse des Trockenge- Tab. VI: Varianzanalyse des Trockengewichts der
wichts der Aste fiir die N- und CO;-Varianten Grobwurzeln fiir die N- und CO>-Varianten im
im Laufe der Vegetationsperiode. Laufe der Vegetationsperiode.
Faktor d°  Qf F-Wert p
4 Freiheitsgrade N4 3 558% 753 Hodok
T mittlere Quadratsumme der erklirten Varianz in N b 52% 7,0 i
% der Gesamtvarianz CO, 1 333% 448 o
Wx N 3 0,6% 0,9 f.s.
n.s.: nicht signifikant (p = 0,1) W x CO, 3 24% 3,3 *
: PP z 8%5 N x CO» 1 1,0% 13 s
. 1; o0 WxNxCO, 3 09% 13  ns
sk p < 0:005 Fehler 62 0,7%
7W: Wachstumsdauer Tab. VII: Varianzanalyse der Menge der Wurzel-
N: N-Ernghrung raumrespiration fiir die N- und CO»-Varianten im

CO2: atmosphirische CO,-Konzentration Laufe der Vegetationsperiode.
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Anhang 8: Varianzanalyse der RSA C

Faktor F-Wert p Faktor d°  Qf F-Wert P
W 3 131% 98 ok W 3 56,9% 78,7 ok
N 1 474% 354 ok N 1 208% 288 ok
CO, 1 291% 21,8 Hook CO, 1 179% 248 Hook
Wx N 3 32% 2,4 ° Wx N 3 1,0% 1,4 f.s.
W x CO2 3 3,1% 2,3 ° W x CO2 3 0,8% 1,1 n.s.
N x CO» 1 23% 1,7 f.s. N x CO» 1 0,3% 0,4 f.s.
WxNxCO2 3 0,5% 0,4 n.s. WxNxCO2 3 15% 2,0 n.s.

Fehler 60 1,3% Fehler 60  0,7%

Tab. VIII: Varianzanalyse det RSA C der
Blitter fur die N- und COz-Varianten im

Tab. XII: Varianzanalyse det RSA C der Feinwur-
zeln fir die N- und COz-Varianten im Laufe der

Laufe der Vegetationsperiode. Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert p Faktor d°  Qf F-Wert p

A\ 3 99,6% 6496,7  F** A\ 3 42,6% 327 ok

N 1 0,1% 5,0 * N 1 448% 344 ok
CO2 1 02% 10,2 ok CO; 1 5,6% 43 *

WxN 3 0,0% 2,6 ° WxN 3 1,6% 1,2 f.s.

W x CO; 3 0,1% 49 ok W x CO; 3 0,7% 0,5 ns.

N x CO» 1 0,0% 0,0 f.s. N x CO» 1 0,0% 0,0 f.s.
WxNxCO2 3 0,1% 3,8 * WxNxCO2 3 33% 2,6 °

Fehler 60 0,0% Fehler 60 1,3%

Tab. IX: Varianzanalyse der RSA C der Knos-
pen fiir die N- und COs-Varianten im Laufe

Tab. XIII: Varianzanalyse det RSA C der Grobwur-
zeln fiir die N- und CO;-Varianten im Laufe der

der Vegetationsperiode. Vegetationsperiode.
Faktor d°  Qf F-Wert p Faktor d°  Qf F-Wert P
A\ 3 297% 287 ok A\ 3 538% 734 ok
N 1 599% 578 ok N 1 0,3% 0,4 f.s.
CO; 1 0,6% 0,6 n.s. CO; 1 394% 538 ok
Wx N 3 47% 4,5 ok Wx N 3 0,2% 0,3 f.s.
W x CO; 3 1,3% 1,2 n.s. W x CO; 3 22% 3,0 *
N x CO» 1 0,8% 0,8 f.s. N x CO» 1 24% 33 °
WxNxCO: 3 21% 2,0 n.s. WxNxCO2 3 09% 1,3 ns.
Fehler 60 1,0% Fehler 60 0,7%

Tab. X: Varianzanalyse der RSA C der Aste
fur die N- und CO,-Varianten im Laufe der

Tab. XIV: Varianzanalyse der RSA C der Wurzel-
raumrespiration fiir die N- und CO»-Varianten im

Vegetationsperiode. Laufe der Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert p

W 3 343% 26,2 ok

N 1 499% 38,2 oK

CO2 1 2,8% 2,1 n.s
WxN 3 21% 1,6 n.s
W x CO; 3 3,1% 2,4 °

N x CO» 1 22% 1,7 n.s
WxNxCO2 3 43% 33 *

Fehler 60  1,3%

Tab. XI: Varianzanalyse der RSA C des
Stamms fiir die N- und CO;-Varianten im
Laufe der Vegetationsperiode.
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Anhang 9: Varianzanalyse des Paritioning C

Faktor d°  Qf F-Wert p
W 3 923% 1224 ¥k

N 1 3,0% 4,0 °

CO2 1 3,6% 48 *
W x N 3 0,1% 0,2 fn.s.
W x CO2 3 0,1% 0,2 n.s.
N x CO, 1 0,0% 0,0 fn.s.
WxN=xCO2 3 0,2% 0,2 n.s.

Fehler 62 0,8%

Tab. XV: Varianzanalyse des Partitioning C
der Blitter fiir die N- und CO;-Varianten im
Laufe der Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert p
W 3 70,7% 62,5 Hork

N 1 57% 5,1 *
CO2 1 150% 133 Hork
W x N 3 1,2% 1,1 fn.s.

W x CO, 3 3,1% 2,7 °
N x CO, 1 1,4% 1,2 fn.s.
WxNxCO2 3 1,7% 1,5 n.s.

Fehler 62 1,1%

Tab. XVI: Varianzanalyse des Partitioning C
der Knospen fiir die N- und CO,-Varianten
im Laufe der Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert p

W 3 202% 44 *

N 1 272% 59 *
CO2 1 427% 93 ok
W x N 3 24% 0,5 fn.s.
W x CO; 3 1,1% 0,2 n.s.
N x CO, 1 0,6% 0,1 fn.s.
WxN=xCO, 3 13% 0,3 n.s.

Fehler 62 4,6%

Tab. XVII: Varianzanalyse des Partitioning C
der Aste fiir die N- und CO;-Varianten im
Laufe der Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert p
W 3 84% 3,3 *
N 1 429% 16,8 ok
CO2 1 268% 10,5 Hork
W x N 3 1,5% 0,6 fn.s.
W x CO2 3 3,6% 1,4 n.s.
N x CO, 1 11,8% 406 *
WxN=xCO2 3 25% 1,0 n.s.
Fehler 62 2,6%

Tab. XVIII: Varianzanalyse des Partitioning
C des Stamms fiir die N- und CO»-Varianten
im Laufe der Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert P
W 3 61,6% 205 ok

N 1 114% 38 °

CO, 1 21,0% 7,0 ok
Wx N 3 24% 0,8 fn.s.
W x CO2 3 0,5% 0,2 n.s.
N x CO» 1 0,1% 0,0 f.s.
WxNxCO2 3 0,2% 0,1 n.s.

Fehler 62 3,0%

Tab. XIX: Varianzanalyse des Partitioning C der
Feinwurzeln fiir die N- und CO;-Varianten im Laufe

der Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert p
A\ 3 27,0% 4.8 ook

N 1 222% 39 °

CO, 1 263% 47 *
Wx N 3 0,7% 0,1 n.s.
W x CO, 3 6,5% 1,2 n.s.
N x CO; 1 02% 0,0 n.s.
WxNxCO; 3 11,5% 2,0 n.s.

Fehler 62  5,6%

Tab. XX: Varianzanalyse des Partitioning C der
Grobwurzeln fiir die N- und CO-Varianten i
Laufe der Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert P

W 3 32,6% 514 ok

N 1 302% 47,6 ok

CO; 1 313% 493 ok

Wx N 3 0,1% 0,2 fn.s.

W x CO2 3 0,9% 1,4 n.s.
N x CO» 1 24% 38 °
WxNxCO2 3 18% 2,9 *

Fehler 62  0,6%

im

Tab. XXI: Varianzanalyse des Partitioning C der
und COz-
Varianten im Laufe der Vegetationsperiode.

Wurzelraumrespiration  fiir

die N-
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Anhang 10: Varianzanalyse der RSA N

Faktor d°  Qf F-Wert p

W 3 14% 2,8 *
N 1 929% 1934 ok
CO; 1 0,5% 1,1 n.s.
Wx N 3 1,0% 2,1 n.s.
W x CO» 3 0,6% 1,3 n.s.
N x CO 1 2,6% 53 *
WxNxCO, 3 0,5% 1,0 n.s.
Fehler 60 0,5%

Tab. XXII: Varianzanalyse der RSA N der
Blitter fir die N- und CO-Varianten im
Laufe der Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert p
A\ 3 45,6% 532 ok
N 1 351% 409 ok

CO; 1 02% 0,2 n.s.
Wx N 3 25% 2,9 *
3

1

W x CO, 0,7% 0,8 n.s.

N x CO; 13,8% 16,1 pook

WxNxCO, 3 1,3% 1,5 n.s.
Fehler 60 0,9%

Tab. XXIII: Varianzanalyse der RSA N der
Aste fiir die N- und CO-Varianten im Laufe
der Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert p

W 3 355% 950 Rk

N 1 513% 1387 %%

CO, 1 00% 01 n.s.

W x N 3027% 73 Hotok

W x CO, 3 07% 20  ns.

N x CO, 1 84% 228 ek
WxNxCO, 3 09% 25 °

Fehler 60 0,4%

Tab. XXIV: Varianzanalyse der RSA N des
Stamms fiir die N- und CO-Varianten im
Laufe der Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert P

W 3 750% 853 ok
N 1 6,2% 7,0 *ok
CO; 1 3,8% 43 *

W x N 3 1,8% 2,0 n.s.

W x CO, 3 0,9% 1,0 n.s.

N x CO 1 99% 11,2 pook

WxNxCO, 3 1,6% 1,8 n.s.
Fehler 60 0,9%

Tab. XXV: Varianzanalyse der RSA N der Feinwur-
zeln fiir die N- und CO-Varianten im Laufe der
Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert p

N4 3 434% 799 ok

N 1 519% 95,5 ok

CO; 1 0,1% 0,2 n.s.

Wx N 3 0,3% 0,5 n.s.

W x CO, 3 0,4% 0,7 n.s.
N x CO 1 2,6% 4,7 *

WxNxCO, 3  0,9% 1,6 n.s.

Fehler 60 0,5%

Tab. XXVI: Varianzanalyse der RSA N der Grob-
wurzeln fiir die N- und CO»-Varianten im Laufe der
Vegetationsperiode.

Faktor 4 Qt

W 3 572%
CO, 1 16,5%
W x CO2 3 17,6%
Fehler 31 8,7%

F-Wert P
6,6 okok
1,9 n.s.
2,0 n.s.

Tab. XXVII: Varianzanalyse der RSA cycN fir die Gesamtpflanze fiir die CO»-

Varianten im Laufe der Vegetationsperiode.
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Anhang 11: Varianzanalyse des Paritioning N

Faktor d°  Qf F-Wert p
W 3 692% 69,9 Hork
N 1 209% 21,1 ok
CO2 1 04% 0,4 n.s.
W x N 3 53% 53 ork
W x CO2 3 0,2% 0,2 n.s.
N x CO, 1 27% 2,7 fn.s.
WxN=xCO2 3 0,3% 0,3 n.s.
Fehler 54 1,0%

Tab. XXVIII: Varianzanalyse des Partitioning
N der Blitter fiir die N- und CO,-Varianten
im Laufe der Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert p
W 3 149% 22 n.s.
N 1 30,8% 45 *
CO2 1 5,0% 0,7 n.s.
W x N 3 10,8% 1,6 fn.s.
W x CO2 3 37% 0,5 n.s.
N x CO, 1 215% 31 °
WxN=xCO2 3 64% 0,9 n.s
Fehler 54 6,9%

Tab. XXIX: Varianzanalyse des Partitioning
N der Aste fur die N- und CO;-Varianten im
Laufe der Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert p
W 3 353% 259 Hork
N 1 11,7% 8,6 ok
CO2 1 41% 3,0 °
W x N 3 22% 1,6 fn.s.
W x CO; 3 15% 1,1 n.s.
N x CO, 1 40,6% 29,8 ok
WxN=xCO, 3 3,1% 2,3 °
Fehler 54 1,4%

Tab. XXX: Varianzanalyse des Partitioning N
des Stamms fiir die N- und CO,-Varianten im
Laufe der Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert P

W 3 10,6% 47 ok
N 1 222% 99 ok
CO; 1 54% 2,4 n.s.
Wx N 3 95% 4,2 ok
W x CO2 3 0,4% 0,2 n.s.
N x CO» 1 46,4% 20,6 ok
WxNxCO2 3 33% 1,4 n.s.

Fehler 54 2,3%

Tab. XXXI: Varianzanalyse des Partitioning N der
Feinwurzeln fiir die N- und CO;-Varianten im Laufe
der Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert p

A\ 3 39% 2,4 °
N 1 894% 538 ok
CO» 1 2,8% 1,7 n.s.
Wx N 3 0,5% 0,3 f.s.
W x CO; 3 04% 0,2 n.s.
N x CO» 1 0,8% 0,5 f.s.
WxNxCO2 3 0,6% 0,3 n.s.

Fehler 54 1,7%

Tab. XXXII: Varianzanalyse des Partitioning N der
Grobwurzeln fiir die N- und CO>-Varianten im
Laufe der Vegetationsperiode.
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Anhang 12: Varianzanalyse der N-Konzentrationen

Faktor d°  Qf F-Wert p Faktor d°  Qf F-Wert P
W 30233% 127 ok W 3 292% 12,6 ok
N 1 42% 2,3 f.s. N 1 50,1% 21,6 ok
CO; 1 385% 21,0 ok CO, 1 0,2% 0,1 n.s.
Wx N 3 212% 11,6 ok Wx N 3 13,8% 59 ok
W x CO2 3 2,6% 1,4 n.s. W x CO2 3 0,4% 0,2 n.s.
N x CO» 1 0,0% 0,0 f.s. N x CO» 1 35% 1,5 f.s.
WxNxCO2 3 84% 4,6 ¥ WxNxCO2 3 0,5% 0,2 n.s.
Fehler 54  1,8% Fehler 54 2,3%
Tab. XXXIII: Varianzanalyse der N-Konzen- Tab. XXXVII: Varianzanalyse der N-Konzentration
tration der Blitter fiir die N- und CO»- der Feinwurzeln fiir die N- und CO;-Varianten im
Varianten im Laufe der Vegetationsperiode. Laufe der Vegetationsperiode.
Faktor d°  Qf F-Wert p Faktor d°  Qf F-Wert p
W 3 96,4% 4815 ok W 3 27% 1,3 n.s.
N 1 0,7% 3,5 ° N 1 58,7% 282 ok
CO; 1 1,0% 4.8 * CO, 1 84% 4,0 *
Wx N 3 04% 1,8 f.s. Wx N 3 21,9% 10,5 ok
W x CO2 3 0,3% 1,3 n.s. W x CO2 3 2,8% 1,3 n.s.
N x CO» 1 0,9% 4.4 * N x CO» 1 0,0% 0,0 f.s.
WxNxCO2 3 0,2% 1,2 n.s. WxNxCO2 3 33% 1,6 n.s.
Fehler 54 0,2% Fehler 54 2,1%
Tab. XXXIV: Varianzanalyse der N- Konzen- Tab. XXXVIII: Varianzanalyse der N-Konzentration
tration der Knospen fiir die N- und CO»- der Grobwurzeln fiur die N- und CO;-Varianten im
Varianten im Laufe der Vegetationsperiode. Laufe der Vegetationsperiode
Faktor d°  Qf F-Wert p Faktor d°  Qf F-Wert P
W 3 351% 11,1 ok W 3 226% 75 ok
N 1 11,9% 38 ° N 1 0,1% 0,0 f.s.
CO; 1 21,8% 69 * CO, 1 97% 3,2 °
Wx N 3 247% 78 ok Wx N 3 589% 195 ok
W x CO2 3 0,9% 0,3 n.s. W x CO2 3 0,3% 0,1 n.s.
N x CO» 1 1,2% 0,4 f.s. N x CO» 1 0,1% 0,0 f.s.
WxNxCO2 3 12% 0,4 n.s. WxNxCO2 3 53% 1,8 n.s.
Fehler 54 3,2% Fehler 54 3,0%
Tab. XXXV: Varianzanalyse der N-Konzen- Tab. XXXIX: Varianzanalyse der N-Konzentration
tration der Aste fur die N- und CO;-Varianten der Gesamtpflanze fiir die N- und CO-Varianten im
im Laufe der Vegetationsperiode. Laufe der Vegetationsperiode

Faktor d°  Qf F-Wert p

W 3 356% 194 ek
N 1 158% 86 Hotok

CO, 1 182% 10,0

W x N 30186% 102wk

W x CO, 3 18% 10 ns.
N x CO, 1 50% 27  ns
WxNxCO, 3 32% 18  ns.

Fehler 54 1,8%

Tab. XXXVI: Varianzanalyse der N-Konzen-
tration des Stamms fiir die N- und CO»-
Varianten im Laufe der Vegetationsperiode.
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Anhang 13: Varianzanalyse der N-Mengen

Faktor d°  Qf F-Wert p

W 3 24% 3,9 *
N 1 893% 1443  ***
CO2 1 0,0% 0,0 n.s.

W x N 3 27% 4,4 ok

W x CO; 3 21% 3,4 *
N x CO, 1 1,5% 2,5 fn.s.
WxN=xCO2, 3 13% 2,2 n.s.

Fehler 54 0,6%

Tab. XL: Varianzanalyse der N-Mengen in
den Blittern fiir die N- und CO;-Varianten im
Laufe der Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert p
W 3 91,6% 1062  wxk

N 1 3,0% 3,5 °
CO2 1 0,1% 0,2 n.s.
W x N 3 1,2% 1,4 fn.s.
W x CO; 3 1,8% 2,1 n.s.
N x CO, 1 0,3% 0,4 fn.s.
WxN=xCO, 3 1,0% 1,2 n.s.

Fehler 54 0,9%

Tab. XLI: Varianzanalyse der N-Mengen in
den Knospen fiir die N- und CO»-Varianten
im Laufe der Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert p
W 3 36,5% 406 *
N 1 1,7% 0,2 fn.s.

CO2 1 10,00 13 n.s.
W x N 3 185% 23 °
3

1

W x CO, 63% 08  ns.

N x CO, 112% 14  ns.

WxNxCO, 3 79% 10  ns.
FPehler 54 7,9%

Tab. XLII: Varianzanalyse der N-Mengen in
den Asten fiir die N- und CO»-Varianten im
Laufe der Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert p
W 3 51,2% 20,7 ork

N 1 8,6% 3,5 °

CO2 1 156% 63 *

W x N 3 6,5% 2,6 °

W x CO2 3 7,8% 3,2 *
N x CO, 1 0,6% 0,2 fn.s.

WxN=xCO, 3 73% 3,0 *

Fehler 54 2,5%

Tab. XLIII: Varianzanalyse der N-Mengen
im Stamm fir die N- und CO-Varianten im
Laufe der Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert P

W 3 499% 14,7  wkx
N 1 135% 40 °

CO, 1 266% 78 ok

W x N 302% 0,1 n.s.

W x CO, 319% 0,6  ns.

N x CO, 1 19% 06  ns.

WxNxCO, 3 26% 08  ns

Fehler 54 34%

Tab. XLIV: Varianzanalyse der N-Mengen in den
Feinwurzeln fiir die N- und CO»-Varianten im Laufe
der Vegetationsperiode.

Faktor d°  Qf F-Wert p

W 3 27,8% 9,7 ok
N 1 421% 14,6 Hopok
CO» 1 1,1% 0,4 n.s.
Wx N 3 11,2% 3,9 *
W x CO, 3 7,7% 2,7 °
N x CO» 1 57% 2,0 n.s.
WxNxCO, 3 1,6% 0,5 n.s.

Fehler 54 29%

Tab. XLV: Varianzanalyse der N-Mengen in den
Grobwurzeln fiir die N- und CO>-Varianten im
Laufe der Vegetationsperiode

Faktor d°  Qf F-Wert P

W 3 40,5% 23,0 ek
N 1 364% 207 ke
CO, 1 07% 04  ns

W x N 30 74% 42 Hox

W x CO, 3 60% 34 *
N x CO, 1 38% 21 n.s.
WxNxCO, 3 36% 20  ns

Fehler 54 1,8%

Tab. XLVI: Varianzanalyse der N-Mengen in der
Gesamtpflanze fiir die N- und CO,-Varianten im

Laufe der Vegetationsperiode
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