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Synopsis

Effects of C 02 enrichment on photosynthetic 
processes in nitrophilous annual species

Annual species with C3- ( Chenopodium album L. 
and Senecio vulgaris L.) or C4-C02-fixation pathway 
(Amaranthus retroflexus L.) were exposed to 400 or 
715 pmol moh1 C02 at two levels of nitrogen supply 
(0 or 250 kg ha’1) in open-top field chambers, and 
chlorophyll fluorescence kinetics and rubisco content 
and activity were analysed. Chlorophyll fluorescence 
did not respond to C02 enrichment, only in C. album 
somewhat lower vitality indices were found at high 
C02. In all species, chlorophyll fluorescence respond
ed to different nitrogen supply indicating that there 
was nitrogen limitation at low N. This effect was 
most pronounced in A. retroflexus. The content of 
rubisco related to total soluble leaf proteins was not 
affected by either of the treatments. However, the ab
solute content related to leaf weight was significantly 
reduced by low N supply in C. album and in A. 
retroflexus. Assessment of rubisco activity in C. al
bum suggested that downward adjustment of the 
photosynthetic apparatus has taken place in this 
species.
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1 Einleitung

Die Kohlendioxidkonzentration in der Atmosphäre ist 
seit Beginn der Industrialisierung bereits um ca. 30 % 
angestiegen und wird selbst unter günstigsten Um
ständen (Einfrieren und Reduktion der Emission) bis 
Ende des nächsten Jahrhunderts ca. 550 pmol mol’1 
erreichen (HOUGHTON & al. 1995). Die Vegetation 
wird -  unabhängig von möglichen klimatischen Aus
wirkungen -  auf ein erhöhtes Angebot an C 02 als 
einzige Kohlenstoffquelle direkt reagieren (KÖRNER 
1995).

Die Reaktionsbreite höherer Pflanzen auf erhöhte 
C02-Konzentrationen ist sehr groß; die in der Litera
tur für Pflanzen aus den unterschiedlichsten Ökosy
stemen dokumentierte Wuchsförderung bei verdop
peltem C 02 reicht von -3 7  bis +395 % (POORTER
1993) . Auch innerhalb einzelner Systeme ist die Re
aktion der Arten auf C02 so unterschiedlich, daß Ver
änderungen in der Artenzusammensetzung erwartet 
werden müssen (BAZZAZ 1990, LEADLEY & KÖRNER 
1996, REYNOLDS 1996).

In vorangegangenen Untersuchungen (FANG
MEIER & al. 1995) konnten wir zeigen, daß C02-Er- 
höhung das Wachstum, den Verlauf der phänologi- 
schen Entwicklung und das Konkurrenzgefüge in 
Modellpflanzengemeinschaften aus Vertretern der 
Chenopodietea (Chenopodium album L., Senecio 
vulgaris L. und Amaranthus retroflexus L.) deutlich 
beeinflußt. In der vorliegenden Arbeit sollten die 
primären Prozesse der C 02-Fixierung in diesen Arten 
näher untersucht werden. Da die Nährstoffverfügbar
keit für die Antwort auf C 02 eine wesentliche Rolle 
spielt (ARP 1991, MCCONNAUGHEY & al. 1993), 
wurde neben der C 02-Konzentration auch die Stick
stoffversorgung variiert. Als Wirkungsparameter dien
ten Chlorophyllfluoreszenz-Kinetiken, um Einflüsse 
auf die Lichtreaktionen zu erkennen (BILGER & 
SCHREIBER 1986, LICHTENTHALER & RINDERLE 
1988, SCHREIBER & al. 1995), und Menge sowie 
Aktivität der Ribulose-l,5-Bisphosphat-Carboxylase/ 
Oxygenase (RubisCO) als Hinweis auf Veränderungen 
der Dunkelreaktionen und eine mögliche Akklimati
sierung des Photosyntheseapparates (WEBBER & al.
1994) .

2 Material und Methoden

Die drei o.g. Arten (C. album, 5. vulgaris und A. re
troflexus) wurden am 11.7.1995 in einem Gewächs
haus in gedämpfter Komposterde in Töpfen mit 2,2 1 
Volumen ausgesät (2 (C. album) bzw. 3 (5. vulgaris, 
A. retroflexus) Pflanzen pro Topf). Nach Erreichen 
des Sechs-Blatt-Stadiums erfolgte die C 02-Exposition 
vom 7.8.1995 (27 Tage nach Aussaat) bis zum 
22.9.1995 (73 Tage nach Aussaat) in Open-top Frei
land-Kammern (FANGMEIER & al. 1992). Die durch
schnittlichen C 02-Konzentrationen während der Ex-



Positionsperiode betrugen 400 bzw. 715 pmol mok1. 
Die Pflanzen erhielten entweder keine weitere Nähr
stoffgabe (-N), oder sie wurden mit insgesamt 500 
mg N pro Topf bzw. 250 kg N ha'1 (als Volldüger 
Wuxal® super, Fa. Aglukon, D-Düsseldorf), verteilt 
über fünf gleichgroße Gaben während der Expositi
onsperiode, gedüngt (+N). Chlorophyllfluoreszenz- 
Parameter wurden mit einem PAM-Chlorophyll-Fluo- 
rimeter (Fa. Walz, D-Effeltrich) nach Verdunkelung 
des jeweiligen Meßblatts für 25 Minuten an minde
stens zwölf Terminen während der gesamten Exposi
tionsperiode jeweils an nicht seneszenten Blättern 
durchgeführt. Aus den Chlorophyllfluoreszenz-Induk
tionskurven wurden der Vitalitätsindex (Rfd-Wert, = 
Verhältnis zwischen Fluoreszenzerniedrigung und 
steady-state Fluoreszenz) und das Verhältnis von va
riabler zu maximaler Fluoreszenz (Fv/F max) berech
net. Für Bestimmungen von Aktivität und Menge der 
RubisCO fand drei Wochen nach Expositionsbeginn 
eine Probennahme von jungen, voll expandierten 
Blättern statt, die sofort in N2nüssig schockgefroren 
wurden. Die Proteine wurden aus dem Blatthomoge- 
nat mit 10%iger TCA gefällt, das Pellet dreimal mit

Tab. 1
Statistische Signfikanz von Behandlungseffekten (C 02- 
Konzentration und Stickstoffversorgung) auf Param eter in 
Blättern von Chenopodietea-Arten  nach Exposition in Frei- 
land-Open-top Kammern (basierend auf zw ei Kam m erw ieder
holungen).
ns: nicht signifikant, *: P < 0,05, ** :  P < 0,01, * * * :  P < 0,001 
1>: in itia le , 2>: totale RubisCO-Aktivität, 3>: RubisCO-Aktivitäts- 
status (= Verhältnis in itia le r zu to taler Aktivität).

Aceton gereinigt und anschließend in Laemmliauf- 
tragspuffer inkubiert. Die RubisCO-Menge wurde 
mittels SDS-Polyacrylamid-Gelelektrophorese und 
Auswertung der Proteinbanden durch einen Gelscan
ner ermittelt. Die erhaltenen Mengen wurden als ab
solute Gehalte pro Frischgewicht und als % des lösli
chen Proteins (Bestimmung nach LOWRY & al. 1951) 
berechnet. Die Messung der RubisCO-Aktivität er
folgte photometrisch nach SHARKEY & al. (1991). 
Das statistische Design des Experiments umfaßte 
zwei Kammerwiederholungen mit jeweils drei Töp
fen ä zwei bzw. drei Pflanzen jeder Pflanzenart pro 
Düngungsstufe. Die statistische Auswertung erfolgte 
mittels zweifaktorieller Varianzanalyse (C02 und N 
als unabhängige Variablen) auf der Basis der Kammer
mittelwerte.

3 Ergebnisse und Diskussion

Hinsichtlich der Chlorophyllfluoreszenz reagierte nur 
C. album mit signifikanten Veränderungen (Tab. 1) 
auf erhöhtes C02. Die Rfd-Werte waren in C. album

Table 1
Statistical significance of treatm ent effects (C02 concentra
tion and nitrogen supply) on parameters assessed in leaves 
of Chenopodietea species after exposure in open-top field  
chambers (based on tw o chamber replicates), 
ns: not significant, * : :  P < 0.05, ** : P < 0.01, * * * :  P < 0.001 
1> in itia l, 2> total activity of rubisco, 3> activity status of 
rubisco (= ratio of in itial to total activity).

Param eter Pflanzenart

Species

C 02 N-Versorgung 

N supply

Interaktion

Interaction

C. album ns * ns
^ v /^ m a x S. vulgaris ns * ns

A. retroflexus ns * ns
C. album * * ns

Rfd S. vulgaris ns ns (P=0,058) ns
A. retroflexus ns * * * ns

Gehalt Content of C. album * * * ns
lösliches soluble S. vulgaris ns ns ns
Protein protein A. retroflexus ns ns (P=0,071) ns

RubisCO- Rubisco- C. album * * * ns
Menge amount S. vulgaris ns ns ns

A. retroflexus ns ns (P=0,085) ns

RubisCO- Rubisco as C. album ns ns ns
Anteil (% % of soluble S. vulgaris ns ns ns
lösl. Protein) protein A. retroflexus ns ns ns

Aktivitätini1) o<

C. album * * ns *

Aktivitättot2> Activitytot C. album * * ns ns (P = 0,072)
Akt.-Status3> Activity-status C. album ns ns ns



unter erhöhtem C02 um durchschnittlich (Mittel beider 
N-Behandlungen) 15 % verringert (Abb. la). Der Rfd- 
Wert stellt nach LICHTENTHALER & RINDERLE 
(1988) ein gutes Maß für die Aktivität des Photosyn
theseapparates dar und läßt somit für C. album Effek
te der Exposition unter erhöhtem C 02 auf andere 
Schritte der C02-Fixierung vermuten. Im Einklang 
damit stehen die einzig in C. album verringerten 
Mengen an RubisCO unter erhöhtem C 02 (s.u.).

Andere Chlorophyllfluoreszenzparamter wie das 
Fv/F max -  Verhältnis (Abb. lb) oder die Anteile des 
photochemischen und des nicht-photochemischen 
Quenchs (qp und qn, Daten nicht gezeigt) wurden 
durch erhöhtes C02 in keiner der drei untersuchten 
Arten beeinflußt. Diese Befunde lassen den Schluß 
zu, daß die Effizienz der Energieübertragung aus den 
Antennensytemen auf den Primärakzeptor Qa des PS 
II nicht beinflußt wurde (BUTLER & KITAJIMA 1975) 
und daß keine Störungen der Elektronentransportket
te durch erhöhtes C 02 auftraten.

Demgegenüber litten alle drei Arten in der unge- 
düngten N-Behandlung offensichtlich unter Stickstoff
mangel. Darauf deuten die jeweils signifikant oder

Chenopodium Senecio Amaranthus
album vulgaris retroflexus

zumindest fast signifikant erhöhten Fv/F max- und Rfd- 
Werte in der +N-Variante (vgl. Tab. 1). Während bei 
den beiden C3-Arten (C. album und S. vulgaris) die 
Beeinflussung von Fv/F max nur gering ausfiel (die 
Werte lagen in allen Behandlungen mit Werten zwi
schen 0,75 und 0,82 nahe den in der Literatur doku
mentierten Maximalwerten von 0,83, BOLHAR- 
NORD EN KAMPF & al. 1989, BAKER 1991), reagierte 
die C4-Art A. retroflexus sehr deutlich auf die Stick
stoffversorgung. Warum die Reaktion auf unter
schiedliche N-Versorgung in A. retroflexus deutlich 
stärker ausfiel, läßt sich aus unseren Daten nicht end
gültig ermitteln. Die Biomasseentwicklung pro Topf 
und die damit verbundene N-Aquisition durch die 
Pflanzen aus den (für alle drei Arten gleichgroßen) N- 
Pools im Wurzelraum war für alle Arten fast iden
tisch, so daß eine stärkere Stickstoffentnahme aus 
dem Bodenvorrat als Ursache für die Reaktion von A. 
retroflexus nicht in Frage kommt.

Die Menge an RubisCO, bezogen auf das Blattge
wicht (Abb. lc), wurde nur in C. album durch C 02- 
Erhöhung in Form einer durchschnittlich 23 %igen 
Reduktion beeinflußt. Dieser Befund könnte die in

Abb. l
Chlorophyllfluoreszenzparameter und RubisCO-Gehalte in 
drei Arten der Chenopodietea nach Exposition gegenüber 
C02 bei unterschiedlicher Stickstoffversorgung in Open-top 
Freiland-Kammern. Die Daten basieren auf mindestens 12 
Messungen pro Kammerwiederholung und Behandlung an 
voll expandierten Blättern während der Expositionsperiode 
und repräsentieren M itte lw erte  ± Standardabweichungen  
aus zw ei Kammerwiederholungen.
la )  V italitätsindizes (Rfd-Werte),
lb ) Verhältnis von variabler zu maximaler Fluoreszenz (Fv/Fmax),
lc )  RubisCO-Gehalt (mg pro g Frischgewicht) in voll 
expandierten Blättern, die drei W ochen nach Expositionsbe
ginn geerntet wurden,
ld) RubisCO-Gehalt (% der Gesamtmenge löslichen Proteins).

Fig. 1
Chlorophyll fluorescence parameter in nitrophilous annual 
species after exposure to C02 at different nitrogen supply in 
open-top field chambers. Data are based on at least 12 
measurements per chamber replicate and treatm ent in fully  
expanded leaves during the exposure period and represent 
means ± standard deviations from tw o chamber replicates.
la )  V ita lity indices (Rfd-values),
lb ) Ratio between variable fluorescence and maximum  
fluorescence (Fv/Fmax),
lc )  Rubisco content (mg per g fresh w eight) in fully expanded  
leaves harvested three w eeks after beginning of exposure,
ld ) Rubisco content (% of total soluble protein).



Abb.2
RubisCO-Aktivität und A ktiv i
tätszustand in Chenopodium  
album (in voll expandierten  
Blättern, die drei W ochen 
nach Expositionsbeginn ge
erntet wurden). Bedeutung 
der Balken-diagram m e w ie  in 
Abbildung 1.

Fig.2
Rubisco activity and activity  
status in Chenopodium album  
(in fully expanded leaves 
harvested three w eeks after 
beginning of exposure). 
M eaning of bars as indicated  
in Figure 1.

C h e n o p o d i u m  a l b u m

C. album erniedrigten Rfd-Werte (s.o.) erklären. Auf 
ein vermehrtes Stickstoffangebot reagierten C. album 
und A. retroflexus mit erhöhten Gehalten an lösli
chem Protein (Meßwerte nicht aufgeführt, da fast 
identische Veränderung wie für RubisCO, Daten zur 
Statistik in Tab. 1) und an RubisCO, wobei die Be
handlungseffekte für A. retroflexus mit P = 0,071 
bzw. 0,085 nicht signifikant waren, aber doch als 
deutliche Tendenz gewertet werden können. Warum 
C. album in der -N-Behandlung offensichtlich N-Man- 
gel aufwies und S. vulgaris nicht (bei fast identischer 
N-Aquisition durch die Pflanzen), kann aus unseren 
Daten nicht geklärt werden. Vermutlich spielt hierbei 
eine andere Wurzelarchitektur eine Rolle (BERNT- 
SON & al. 1993). Eine merkliche Umverteilung des 
verfügbaren Protein-Stickstoffs weg von der RubisCO 
im Sinne einer Optimierung der N-Resourcen, wie sie 
von WEBBER & al. (1994) postuliert wird, trat in un
seren Testpflanzen nicht auf. Die Gesamtmengen an 
löslichem Protein zeigten in allen drei Arten die glei
che Antwort auf C 02 wie die RubisCO-Menge; der 
prozentuale Anteil der RubisCO am Gesamtprotein 
wurde durch keine der Behandlungen verändert 
(Abb. Id).

Daß eine Anpassung an erhöhtes C 02 jedoch 
stattgefunden hat, belegen die Messungen von Rubis
CO-Aktivität und -Aktivitätsstatus an C. album 
(Abb.2). Sowohl initiale (= ohne zusätzliche Substrat
zugabe) als auch totale Aktivität (= maximale Umset
zungsrate unter sättigenden C02- und Mg-Konzentra- 
tionen im Essay) waren nach C 02-Exposition verrin
gert, der Aktivitätsstatus (= Verhältnis initiale zu to
tale Aktivität) erhöht. Dies deutet auf eine Optimie
rung im Photosyntheseapparat zugunsten der Ribulo- 
se-Bisphosphat- und Pr Regeneration (SAGE & al. 
1989, LONG & al. 1993). Die Interaktion zwischen 
N-Versorgung und C 02-Erhöhung (stärkere C02-Ef-

fekte bei N-Mangel, vgl. Abb.5 und Tab. 1) bestätigt 
die Vermutung, daß C. album ohne zusätzliche Dün
gung unter erhöhtem C 02 stark Stickstoff-limitiert 
war.
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