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Ein Photosynthese-Modell zeigt:

Keine positive Akklimation von Weizen an erhéhtes CO,

Uwe Griiters, Johannes Hoffstadt, Andreas Fangmeier und Hans-Jiirgen Jager

Synopsis

A model of photosynthesis indicates: No
positive acclimation of wheat to elevated CO,.

Spring wheat (7riticum aestivum L. cv. Minaret)
was exposed to ambient (A-NF) and ambient + 320 pumol
mol! CO, (A320-NF) in non-filtered (NF) open-top
chambers during two exposure periods (exposure 1,2).
In additional chambers ozone was added in a propor-
tional manner to yield roughly 1.5-fold concentrations
(A-NF1,5; A320-NF1,5). Wheat plants were grown in
pot culture and were supplied with 270 kg N ha-l.

A/Cj-curves were measured at youngest fully
emerged leaves or at flag leaves using a closed loop pho-
tosynthesis measurement system. A/Cj-curves from
wheat plants that grew under elevated CO, did not
show reduced initial slope and increased CO, saturated
photosynthesis simultaneously. Therefore, photosynthe-
sis of wheat plants did not exhibit positive acclimation
to elevated CO,. P;limitation resulting from carbohy-
drate accumulation in the leaves was observed only at
low temperature (21°C) and occured above intercellular
CO, concentrations which plants experienced during
growth. It is discussed that we cannot exclude the pres-
ence of Plimitation sometime during grain filling. An
ozone induced injury of RubisCO in the young leaves
chosen for measurement was also lacking. Modifications
of the curves were caused mainly by variation in leaf N-
content.

A widely used photosynthesis model was parame-
terized from the A/C;-curves. Modelling in the range of
RubisCO limitation used carboxylation efficiency (CE)
as the main parameter. CO, saturated photosynthesis
was described by maximum rate of electron transport
(Jmax)- Within model inaccuracies CE and Jp,,,, were lin-
early dependent from leaf N concentration irrespective
of the treatment. A/C;-curves measured at different
temperatures revealed that J,,, decreased particularly at
21°C whereas CE decreased particularly at 40°C.

Erhéhte CO, Konzentration, Triticum aestivum, Open-
Top Kammer, Akklimation der Photosynthese,
Photosynthese-Modell

Elevated CO,, Triticum aestivum, open-top chamber,
photosynthetic acclimation, photosynthesis model

1 Einleitung

Eine Akklimation der Photosynthese an erhdhte CO,-
Konzentration in der Atmosphédre wird anhand von
COp-Antwortkurven (A/Ci-Kurven) diagnostiziert. SA-
GE & al (1989) beschrieben A/Ci-Kurven von Pflanzen,
die nach Wachstum unter erhdhtem CO, gegeniiber
Kontrollpflanzen Veranderungen aufwiesen. Solche Ver-
dnderungen miissen als Akklimation an erhdhtes CO,
gedeutet werden. Neben Species, deren A/C;-Kurve in
ihrem ganzen Verlauf niedriger lag, gab es solche, die in
den Limitationsbereichen (vgl. Abbildung 1) unter-
schiedliche Veranderungen zeigten (reduzierte CE, d.h.
reduzierte RubisCO-Kapazitét; unverdnderte oder er-
hohte CO,-gesittigte Photosynthese). Unter Letzterem
verstanden die Autoren eine positive Akklimation, weil
sich fiir die Pflanzen bei Wachstums-CO, die Photosyn-
theseleistung erhohte. Eine solche positive Akklimation
mul Folge einer Umverteilung des Stickstoffs aus Rubis-
CO zugunsten der Prozesse sein, die den Primérakzep-
tor Ribulosebisphosphat (RuBP) regenerieren. AZCON-
BIETO (1983) beschrieb eine weitere CO,-bedingte Ver-
dnderung der A/C;Kurve, und zwar eine Reduktion
ausschlieBlich der CO,-gesdttigten Photosynthese als
Folge erhohter Kohlenhydratgehalte in den Blattern (sie-
he P;-Limitation in Abbildung 1).

Mithilfe von CO,-Antwortkurven 148t sich auch die
Hauptreaktion der Photosynthese auf Ozon, ndmlich die
oxidative Schadigung der Ribulosebisphosphat-Carboxy-
lase (RubisCO), als reduzierte CE nachweisen (PELL &
al. 1994).

In Giessen wurde im Rahmen des ESPACE-Wheat
Programms der Europdischen Gemeinschaft ein Open-
Top-Kammerexperiment zur interaktiven Wirkung er-
hohter CO,- und O5-Konzentration auf Sommerweizen
(Triticum aestivum L. cv. Minaret) durchgefiihrt. 1995
aufgenommene A/C;-Kurven sollten erweisen, ob Wei-
zen eine (positive) Akklimation an erhohtes CO, zeigt,
und ob Ozon bei Weizen die RubisCO schidigt. Das
Photosynthese-Modell nach FARQUHAR & al. (1980),
seit seinem Erscheinen vielfach angewandt (z.B. von
HARLEY & al. 1992), wurde von uns anhand der 95er
A/C-Kurven fiir Weizen parametrisiert.
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2 Material und Methoden
2.1 Exposition und Wachstumsbedingungen

Exposition

Sommerweizen (7riticum aestivum L. cv. Minaret) wur-
de 1995 in Open-Top-Kammern erhohten CO,-/O3-Kon-
zentrationen ausgesetzt. Die Kammern wurden mit
zwei verschiedenen CO,-Konzentrationsstufen betrie-
ben: »Nichtgefilterte AuBenluft = A-NF« und »Nichtge-
filterte AuBenluft mit einer um 320 pmol mol! erhoh-
ten Konzentration = A320-NF«. Die nichtgefilterten
Kammern enthielten Ozon in Aufenluftkonzentration.
In weiteren Kammern wurde die Ozonkonzentration
proportional auf das 1,5-fache erhoht (FANGMEIER &
al. 1992). Ozonaddition wurde mit Niedrig- und Hoch-
CO, kombiniert (Behandlungen: A-NF1,5; A320-
NF1,5). Jede Behandlung wurde in einer Kammer wie-
derholt. Zwei Anzuchten, respektive Expositionsperi-
oden, fanden statt: Die 1. Anzucht dauerte vom 27.04.
(Aussaat in Topfe, direkt in den Kammern) bis zur Ern-
tereife am 09.08.. Die 2. Anzucht wéhrte vom 01.08.
bis 17.10.(Aussaat — Bliite). Die tatsdchlich in den
beiden Expositionsperioden wirksamen CO,- und O3-
Konzentrationen, die von den angestrebten differierten,
sind Tabelle 1 zu entnehmen.

Wachstumsbedingungen

Die hier beschriebenen Bedingungen waren fiir die bei-
den Anzuchten identisch. Die Exposition der Weizen-
pflanzen erfolgte in Topfkultur (Durchmesser der Topfe
10 cm, Hohe 40 cm, Volumen 3300 cm3). Jeder Topf

enthielt 2 Weizenpflanzen. Als Substrat diente lehmiger
Sand von einer GieRener Ackerfliche, gemischt mit
Sand im Volumenverhaltnis 1:1. Ein Tropfbewdsserungs-
system versorgte die Pflanzen regelmadssig mit Wasser.
Gediingt wurde mit 270 kg N ha! (13,24 mg N ¢cm3
Boden), zur Hélfte als NPK-Fliissigdiinger und zur Half-
te als NH,NO; — gel6st in 100 ml H,O — gegeben. Um
ein Auswaschen des Diingers zu verhindern, waren die
Topfe mit Untersetzern versehen. Mit der Aussaat wur-
de eine Grundversorgung von 20 kg N ha'l gegeben.
Die drei weiteren Diingetermine richteten sich nach
géngiger landwirtschaftlicher Praxis (in den Stadien: Be-
stockung (140 kg N ha'l), Schossen (60 kg N ha'l), Bli-
te (80 kg N ha'l)).

2.2 Konzepte der A/C;-Kurven

Bei Momentanmessung der Photosynthese (A aktuell),
d.h. bei Messung unter Lichtsdttigungsbedingungen bei
der Wachstums-CO,-Konzentration, ergibt sich der in-
terzelluldre CO,-Partialdruck (C;) als Schnittpunkt von
Angebotsfunktion der Stomata und Nachfragefunktion
des Mesophylls (siehe Abbildung 1). Das gegeniiber
auBen reduzierte interzelluldre C; berechnet sich in die-
sem Falle auf der Angebotsseite aus stomatérer Leitfdhig-
keit fiir CO; (g co,, Steigung der Angebotsfunktion)
und dem CO,-AuBenpartialdruck (C,). Die Nachfrage-
funktion des Mesophylls, das ist die eigentliche A/C;-
Kurve, wird unter Lichtsittigungsbedingungen aufge-
nommen, indem man C, variiert. Der Bezug der Photo-
synthese auf C; macht unabhéngig von der Stomata-
reaktion.
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Tab. 1

24-Stundenmittel = Standardabweichung der C0,-/0;-
Konzentration in den Expositionsperioden. (CO, in pmol mol-1,
05 in nmol mol-1).

Table 1
24h-mean * standard deviation for C0,-/03-concentration
during exposure 1,2. (CO, in pmol mol-, 0 in nmol mol-1).

A-NF A-NF1,5 A320-NF A320-NF1,5
1. Anzucht
co, 400+39 400+ 35 580+ 65 600+72
0, 24+19,9 45+35,2 24+19,5 46+34,7
2. Anzucht
co, 390+34 390+37 690+75 70071
03 15177 37+33,4 16£17,7 34+32,9

Auf der A/CyKurve existieren 3 Bereiche der Pho-
tosynthese-Limitation (FARQUHAR & v.CAEMMERER
1982):

1) Bei niedrigem C; limitiert die RubisCO die Photo-
synthese (RubisCO-Limitation). Die Kurve stellt
einen kleinen Ausschnitt der Michaelis-Menten-Ki-
netik der RubisCO dar. Eine wichtige Grofe ist hier
die Anfangssteigung (Carboxylierungseffizienz
CE), die mit der Zahl aktiver RubisCO-Zentren kor-
reliert.

2) Es folgt eine Limitation durch Regeneration des
Primédrakzeptors RuBP, die primér bedingt ist durch
die Lichtprozesse (e-Transport-Limitation).

3) Bei hohem C; (bes. bei tiefer Temperatur) wird der
Abtransport der Photosynthese-Produkte limitie-
rend. Im Cytoplasma von Mesophyllzellen reichern
sich Triosephosphate an, wodurch die Chloropla-
sten an P; verarmen (P;-Limitation, HARLEY &
SHARKEY 1991).

2.3 Aufnahme von A/Ci-Kurven mit einem ge-
schlossenen Photosynthese-MeBsystem

Das geschlossene Photosynthese-MeRsystem LiCor
6200 wurde fiir die Kurvenaufnahme eingesetzt. Mit
einer gasdichten Hamilton-Spritze wurde Kohlendio-
xid durch eine GC-Membran in den Kreislauf inji-
ziert, um einen Anfangspartialdruck von ca. 150 Pa
einzustellen. Durch die Blatt-Photosynthese kam es
zu einer Abnahme der CO,-Konzentration im ge-
schlossenen Kreislauf bis der Kompensationspunkt er-
reicht war (Dauer 30—45 min). Es handelt sich also
um eine dynamische Methode der Kurvenaufnahme.
Das System wurde so programmiert, dal die Photo-
syntheserate aus der Abnahme des Partialdrucks je-
weils um 3 Pa kalkuliert wurde. Bei den hohen Kon-
zentrationsgradienten des Kuvetten-Inneren zur
AuBenluft, die herrschten, muBte nach Angaben von
LiCor eine Korrektur der Gaswechselberechnungen
um Leckraten durchgefiihrt werden. Eine Bestim-

mung der Leckrate wurde am Morgen jedes MeRta-
ges vorgenommen.

A/CiKurven wurden in den Stadien Bestockung,
Schossen an jiingsten Bléttern, zur Bliite (nur 2. An-
zucht) an Fahnenbldttern aufgenommen. Alle Mes-
sungen erfolgten unter Lichtsdttigung (PhotonenfluB3-
dichte Q=1650 pumol m?2 s1). In der 1. Anzucht
wurden Stickstoff-Abhédngigkeiten fiir Parameter des
Photosynthese-Modells bestimmt. Die Mefltem-
peratur betrug 26-30°C. In der 2. Anzucht wurden
Temperatur-Abhéngigkeiten entwickelt (Schossen:
26-30°C, Bestockung: 38—40°C, Bliite: 21°C). Zu-
dem wurde in der 2. Anzucht vor Kurvenaufnahme
mit demselben Gerdt die Momentan-Photosynthese
bei Lichtsdttigung und jeweiliger CO,-Konzentration
der Kammer gemessen (vgl. Abschnitt 2.2). N-Gehal-
te wurden im C/N-Analyzer gemessen; ihre Bestim-
mung erfolgte wochentlich an jiingsten Bldttern bzw.
an Fahnenbldttern.

2.4 Beschreibung des Modells

Die Nettoassimilation (A) ist nach FARQUHAR & al.
(1980) gegeben durch:

o
0 : 0) R,

i (1)
; 0,5-0
= min {Wr’ijw,, } -(1- C )-R,

A=V .(-

T

(V. = Carboxylierungsrate der RubisCO; O,C; = CO,-,
O,-Partialdruck; Rp=»day respiration« Respiration
im Licht; © = Spezifitétsfaktor d. RubisCO; min = Mi-
nimum).

W, Wj, W, beschreiben darin die limitierenden
Prozesse in den 3 Limitationsbereichen der A/C;-Kurve.

1) Die RubisCO-Limitation ist ausschlieBlich ab-
héngig von der Enzymcharakteristik der RubisCO:

Vi (G

We=2rx R (2)
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(Ve max = maximale Carboxylierungsrate d. RubisCO,
K., = Michaelis-Menten-Konstante der RubisCO)

HARLEY & al. (1992) haben den Bereich {iber die
aus einem biochemischen Experiment bekannte Tem-
peraturabhéngigkeit von K., K, (Michaeliskonstanten
fiir Carboxylierung, Oxygenierung), T modelliert. Fiir
Weizen ergaben sich bei dieser Vorgehensweise star-
ke Abweichungen von den Daten (Daten nicht ge-
zeigt). Deshalb wurde hier fiir die Modellierung der
RubisCO-Limitation, abweichend von HARLEY & al.,
CE in den Mittelpunkt gestellt.

Fiir A gilt dann bei Vorliegen der RubisCO-Limi-
tation:

Ve (C,-T%)
vk, )

m

('™ = Scheinbarer Kompensationspunkt nach Addi-
tion von Rp)

Durch Differentiation dieser Gleichung nach C;
erhdlt man nach FARQUHAR & v.CAEMMERER
(1982):

dA _ I+ K,

iC =Veru (C+KF (4)
An I'* ergibt sich daraus CE nach:

A _ oo Ve s
ac K,

CE lieB sich aus einer A/C;-Kurve ermitteln, wie
folgt: Basierend auf der Annahme, daf die Dunkelat-
mung der Atmung im Licht Rp entspricht, wurde
zunédchst eine mittlere Dunkelatmung (0,82 umol
m?2 s! aus n=16 Messungen der Dunkelatmung bei
30°C; 0,27 umol m?2 s'! bei 21°C) auf die Werte ad-
diert. An die 3 Werte mit dem niedrigsten C; wurde
(wie in Abb. 1) eine Gerade angepaBt. Die Steigung
ergab CE, der Schnittpunkt mit der x-Achse ergab
=,

Setzt man (5) in (3) ein, ergibt sich eine Glei-
chung mit einer Unbekannten, némlich K;:

(q-ny1+£ﬂ
A+R =CE- — Ll (6)

%]

V¢ may Ist dann:

e =GE- (%4 K ) (7)
Die weiteren Schritte der Modellierung folgten HAR-
LEY & al. (1992). Die Kalkulation erfolgte mithilfe
der nichtlinearen Regression.

2) Die Limitation durch die e-Transportrate (J)
ergibt sich aus:

/-G

14 (C 2T (8)

Die Lichtabhdngigkeit von J ist gegeben durch:

[1 +°‘”2] 9)

(oo = Effizienz der Lichtenergie-Konversion auf der
Basis eingestrahlten Lichts [mol e/mol Photonen],
max = lichtgeséttigte e~-Transportrate)

Jmax ISt temperaturabhéngig {iber die Arrhenius-
Gleichung:

| o e[c-AH/(R-T))
"= T+ exp (S T,- AH)/(R- T)]

(10)

(R = Gaskonstante, T, = Blattemperatur [K], ¢ = Kon-
stante, AH, = Aktivierungsenergie, AH; = Deaktivie-
rungsenergie, AS = Entropieterm)

3) Fiir die P-Limitation gilt:

W =3.-TPU +

P

V.- T
e (11)

i

(TPU [pumol m2 s'1] = Triosephosphatverbrauch)

3 Ergebnisse

Das Photosynthese-Modell von FARQUHAR & al.
(1980) wurde anhand der A/C;Kurven parametri-
siert. Tabelle 2 stellt die bestimmten Parameter vor.
Abbildung 2 und 3 zeigen die zugrundeliegenden Da-
tenpunkte und die durch das Modell angepaBten Kur-
ven. Die Anpassung gelang {iberzeugend, wie die Ab-
bildungen dokumentieren. Die jeweils vor Aufnahme
der Kurve gemessene aktuelle Photosyntheserate
(2. Anzucht) liegt auf oder nahe der A/C;-Kurve. Ver-
dnderung der A/C;-Kurven nach Wachstum unter er-
héhtem CO, trat praktisch kaum auf. Im Stadium
Schossen (2.Anzucht) waren sowohl CE als auch
CO,-gesdttigte Photosynthese in A320-NF reduziert.
Die P;-Limitation einzubeziehen war nur im Stadium
Bliite (2. Anzucht) wegen der geringen MeRtempera-
tur von 21°C notwendig. P;-Limitation fand dort erst
oberhalb von 90 Pa statt.

Die Reaktion auf Ozon war heterogen: Die Kurve
war unverdndert (mehrfach) oder sie verlief insge-
samt flacher (A320-NF1,5, Bestockung 1. Anzucht)
oder steiler (A-NF1,5, am selben Termin). Nur einmal
(A320-NF1,5; Bestockung 2. Anzucht) trat der Fall
auf, dal die CE — wie erwartet — alleine reduziert
war. Abbildung 3 wird zeigen, daf dies ein Effekt der
MeRtemperatur war. Insgesamt sprechen die Befunde
gegen eine RubisCO-Schddigung durch Ozon in den
jungen Bldttern zu den MeRzeitpunkten.

Wann immer sich behandlungsbedingt eine Ver-
dnderung der A/C;-Kurve ergab, war davon sowohl
die Carboxylierungseffizienz als auch die CO,-gesét-
tigte Photosynthese betroffen (Ausnahme: A320-
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Tab. 2
Parameter des Photosynthese-Modells, bestimmt anhand der
A/C;-Kurven der Abbildungen 2,3.

Table 2
List of model parameters: Best fit values estimated from the
A/C;-curves shown in Fig. 2,3.

Anzucht, Datum Tgiatt Rp r* CE | Viiax Jinax TPU
Phase, [°C] [umol [Pa] [pmol m-2 [Pa] [pumol [umol [umol
Behandlung m2s1] s1Pa’] m2s1] m2s1] m2s1]
1. Anzucht:
Bestockung
A-NF 26.05.1995 28,0 0,823 3,26 1,09 118,51 132,37 148,14
A320-NF 27.05.1995 29,7 0,823 3,59 1,00 119,36 122,95 140,03
A-NF1,5 29.05.1995 29,2 0,823 3,16 1,20 114,32 140,98 169,85
A320-NF1,5 29.05.1995 28,4 0,823 1,61 0,74 148,23 110,88 100,24
Schossen
A-NF 09.06.1995 26,9 0,823 3,48 1,57 56,12 93,57 204,53
A320-NF 10.06.1995 271 0,823 2,98 1,30 97,21 130,25 200,14
A-NF1,5 14.06.1995 28,3 0,823 3,47 1,67 48,39 86,61 197,24
A320-NF1,5 16.06.1995 28,1 0,823 2,89 1,25 60,62 79,39 223,72
2. Anzucht:
Bestockung
A-NF 21.08.1995 38,1 0,823 6,37 1,16 71,78 90,65 225,05
A-NF 22.08.1995 388 0,823 8,61 0,75 136,93 109,16 208,08
A320-NF 21.08.1995 38,1 0,823 5,52 1,05 200,31 216,12 209,53
A-NF1,5 21.08.1995 378 0,823 5,63 0,86 119,81 107,88 199,53
A320-NF1,5 22.08.1995 40,5 0,823 4,49 0,91 76,75 73,93 2458
Schossen
A-NF 06.09.1995 26,4 0,823 3,11 1,16 114,92 136,92 178,34
A-NF 12.09.1995 29,0 0,823 3,86 0,99 126,13 128,69 171,18
A320-NF 06.09.1995 29,9 0,823 0,99 0,75 140,44
A320-NF 12.09.1995 21,1 0,823 3,37 0,80 89,96 74,66 143,02
Bliite
A-NF 16.10.1995 21,4 0,274 2,22 0,51 172,04 88,88 90,89 6,76
A320-NF 17.10.1995 21,0 0,274 2,47 0,53 129,09 69,73 92,38 6,83

NF1,5; Bestockung 2. Anzucht). Um zu {iberpriifen,
ob flir die Modifikation der A/C;-Kurven ein durch
die Behandlung (zuféllig) gednderter Blatt-Stickstoff-
gehalt verantwortlich war, wurde eine Stickstoff-Ab-
hédngigkeit fiir die beiden Kernparameter des Photo-
synthese-Modells, die Carboxylierungseffizienz CE
und die maximale Elektronentransportrate J .., be-
stimmt. Weil die RubisCO in jungen Bldttern offen-
sichtlich (noch) nicht geschéddigt war, wurden dafiir
auch die Ozonvarianten einbezogen. Sowohl CE als
auch ], waren linear abhdngig vom Blatt-N-Gehalt
— dies zeigt Abbildung 4. Die Anpassung durch eine
Geradengleichung gelang fiir J,,, mit einem R2 von
0,78 besser als fir CE (R2=0,60). Im Rahmen der
Ungenauigkeit des Modells mufl davon ausgegangen
werden, daR die N-Abhéngigkeit von CE, ] ., unab-
héngig von der CO,-Behandlung war.
Temperatur-Abhédngigkeiten der Parameter CE
und J,y wurden anhand der A/Ci-Kurven aus der

2. Anzucht bestimmt. Da sich die Blétter zum Zeit-
punkt der Messung in ihren N-Gehalten unterschie-
den, wurden zundchst die Modellparameter mithilfe
der Geradengleichungen der Abbildung 4 auf einen
mittleren N-Gehalt korrigiert. Eine Auftragung der N-
korrigierten Parameter gegen die Temperatur stellt
Abbildung 5 vor. Fiir die Beschreibung der Tempera-
tur-Abhéngigkeit von CE wurde das in Abbildung 5
dargestellte Polynom verwendet, fiir ], die Arrheni-
usgleichung (siehe »Beschreibung des Modells«). Die
Parameter der Arrheniusgleichung fiir J,, nahmen
folgende Werte an: ¢ = 76,39; AS = 0,623; AH, =
172,51; AHy = 182,12. Wie Abbildung 5 veranschau-
licht, sank bei tiefer Temperatur besonders J;,, und
damit die CO,-gesdttigte Photosynthese ab. Hohe
Temperatur reduzierte vor allem CE, wahrend ] .4
geringfiigig absank (siehe auch Abbildung 4).
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Abb. 2 Fig. 2
A/C;-Kurven, aufgenommen wiéhrend der 1. Anzucht. A/C;-curves measured at Q.=1650 pmol m2s-1, T}, ;=26-30°C
MeRBbedingungen: 0=1650 pmol m2 51, Tp,,=26-30°C during exposure 1
links: Stadium Bestockung left: growth stage tillering
a) CO,-EinfluB (Vergleich A-NF/A320-NF) a) resp to CO, (comparison A-NF to A320-NF)
b) 03-EinfluB (Vergleich A-NF/A-NF1,5) b) response to 0; (comparison A-NF to A-NF1,5)
c) 05-EinfluB (Vergleich A320-NF/A320-NF1,5) c) response to 05 (comparison A320-NF/A320-NF1,5)
rechts: Stadium Schossen right: growth stage shooting
a) CO,-EinfluB (Vergleich A-NF/A320-NF) a) response to CO, (comparison A-NF to A320-NF)
b) 03-EinfluB (Vergleich A-NF/A-NF1,5) b) response to 0; (comparison A-NF to A-NF1,5)

c) 05-EinfluB (Vergleich A320-NF/A320-NF1,5) c) response to 0, (comparison A320-NF/A320-NF1,5)
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A/C;-Kurven, aufgenommen wéhrend der 2.Anzucht.
MeRbedingungen: Alle Messungen Q=1650 pmol m2s-1,
Bestockung Tg,=38-40°C, Schossen Tg),,=26-30°C,
Bliite Tgj,q=21°C

(Aakwen=Momentan-Photosynthese, gemessen vor Kurven-
aufnahme bei Q=1650 pmol m-2 s-)

links: Stadium Bestockung

a) CO,-EinfluB (Vergleich A-NF/A320-NF)

b) 0;-EinfluB (Vergleich A-NF/A-NF1,5)

c) 05-EinfluB (Vergleich A320-NF/A320-NF1,5)

rechts oben: Stadium Schossen
CO,-EinfluB (Vergleich A-NF/A320-NF)

rechts unten: Stadium Bliite
CO,-EinfluB (Vergleich A-NF/A320-NF)

A/C;-curves measured at @=1650 pmol m2 s-1 (all measure-
ments), Tjg,;=38-40°C (tillering), T),,;=26—30°C (shooting),
Tiear=21°C (anthesis) during exposure 2.

(A wen = current photosynthetic rate measured at

0=1650 pmol m-2 s~ prior to the measurement of the A/C;-
curve)

left: growth stage tillering

a) response to CO, (comparison A-NF to A320-NF)
b)r p to 03( p ison A-NF to A-NF1,5)

c) response to 05 (comparison A320-NF/A320-NF1,5)

on the top right: growth stage shooting
response to CO, (comparison A-NF to A320-NF)

down on the right: growth stage anthesis
response to CO, (comparison A-NF to A320-NF)
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4 Diskussion

Das Modell nach HARLEY & al. (1992), basierend auf
Temperaturabhéngigkeiten von K., K,, t, wich von
den Daten der A/C;-Kurven ab. Wenn man nach den
Ursachen fragt, geben HARLEY & al. selbst einen An-
satzpunkt. Wahrend sich t fiir mehrere Species als
konstant erwiesen hat, gibt es fiir K. eine starke spe-
ciesabhéngige Variation (YEOH & al. 1980, HARLEY &
al. 1992). K. wurde aber von HARLEY & al. ebenfalls
konstant angenommen. Hier wurde alternativ die CE
in den Mittelpunkt der Modellierung gestellt. Proble-
matisch ist dabei, daf die Respiration im Licht Rp
nicht bestimmt wurde (VILLAR & al. 1994 beschrei-
ben hierzu Methoden). So wurde die bei 30°C gemes-
sene Dunkelatmung als Anhaltspunkt fiir Rp bei
30-40°C genommen, obwohl man nach dem Kok-Ef-
fekt davon ausgehen muB, dal Rp geringer ist. VIL-
LAR & al. (1994) kalkulieren beispielsweise eine
55%ige Inhibition der Dunkelatmung durch Licht.
Der so eingefiihrte Fehler in der Gr6Benordung von
0,4 umol m2 s1 betrifft I'*, aber nicht CE. Ein Mo-
dell, das CE in den Mittelpunkt stellt, hat den Vorteil,
wirklich den Ausschnitt der Michaelis-Menten-Kinetik
anschaulich zu beschreiben, der fiir den Gaswechsel
in vivo relevant ist. A/C;-Kurven kdnnen vereinfacht
als zwei Geraden gesehen werden, die sich in einem
CO,-Séttigungspunkt schneiden und deren Eigen-
schaften beschrieben sind durch CE und Jp,,. Da fiir
FARQUHAR & al. (1980) »steady state«-Bedingungen
Voraussetzung sind, erschien die dynamische Metho-
de der Kurvenaufnahme erst vertrauenswiirdig, als
klar war, daf die A,ppen auf der Kurve liegen.

Verdnderung der A/Ci-Kurven nach Wachstum
unter erhdhtem CO, trat praktisch kaum auf und,
wenn, dann waren sowohl CE als auch CO,-gesittig-
te Photosynthese reduziert. Dieses Ergebnis kann als
fehlende Photosynthese-Inhibition durch Kohlenhy-
dratriickstau gedeutet werden (siehe Einleitung und
AZCON-BIETO 1983). Fiir die Stadien Bestockung
bzw. Schossen sind offensichtlich mit neuen Meriste-
men bzw. den Halmen (intermedidr) ausreichend
Senken vorhanden, um der Inhibition entgegenzu-
wirken. In diesen Stadien wurden aufgrund des Koh-
lenhydratstatus der Pflanzen in den jlingsten Bléttern
kaum erhéhte Kohlenhydatgehalte nachgewiesen
(Daten nicht gezeigt) und eine Photosynthese-Inhibi-
tion durch Kohlenhydratriickstau konnte deshalb
nicht auftreten. Wahrend der Kornfiillung war das
anders. Hier konnte eine Inhibition bei Wachstums-
CO, nach den Kohlenhydrat-Befunden auftreten,
wurde aber zur Bliite 2. Anzucht nicht nachgewie-
sen, wahrscheinlich wegen der geringen herbstlichen
Tages-Strahlungssumme. Es findet sich jedoch hier
bestétigt, daB Kohlenhydratriickstau ein Problem be-
sonders niedriger Temperaturen ist (SHARKEY 1985).
Dies folgt aus den Befunden zur P;-Limitation.

Die Resultate sprechen ferner gegen eine positive
Akklimation vor allem in jungen Bléttern. SAGE & al.
(1989) haben ebenfalls junge Bldtter untersucht und
ihre an Chenopodium album gewonnenen Ergebnis-
se als positive Akklimation gedeutet. Wenn man aber
von einer einwdchigen Halbwertszeit der RubisCO
ausgeht (PELL & al. 1994), konnen junge Blétter
kaum eine mit N-Umverteilung innerhalb des Blattes
verbundene positive Akklimation gezeigt haben und
das Ergebnis spricht eher fiir einen durch CO, verén-
derten N-Aufbau. Die von SAGE & al. gezeigte Kurve
von Chenopodium, gewachsen unter heutigem CO,,
besaB einen CO,-Sittigungspunkt von 300 pmol
mol! (ca. 30 Pa). Damit war die Kurve sehr verschie-
den von den hier gemessenen mit einem CO,-Sitti-
gungspunkt von {iber 500 pmol mol'! (ca. 50 Pa).
Die N-Versorgung (»daily full strength Hoagland solu-
tion«) von SAGE & al. war wahrscheinlich besser als
die hier gewdhlte und an landwirtschaftlicher Praxis
orientierte — es gab dort etwas umzuverteilen. SAGE
& REID (1994) stellen fest, dall eine positive Akkli-
mation selten nachgewiesen wurde, und machen
daftir das Fehlen eines CO,-Sensors fiir einen Signal-
transfer im Blattmesophyll verantwortlich. Seit
SHEEN (1994) wird jedoch die »Feedback«-Kontrolle
der Genexpression durch erhdhte Kohlenhydratkon-
zentrationen in Bldttern als mdoglicher Mechanismus
diskutiert (WEBBER & al. 1994), der aber hier bei
den jungen Blittern nicht in Frage kommt (siehe
oben). Positive Akklimation fehlte aber auch in Fah-
nenbldttern zur Bliite 2. Anzucht — ein Befund, der
gegen WEBBER & al. (1994) spricht.

Ozonbegasung wirkte sich nicht in einer Rubis-
CO-Schéddigung in jungen Bléttern aus. Dies stimmt
mit anderen Literaturbefunden iiberein (PELL & al.
1994).

Im Ergebnisteil wurde eine von der CO,-Behand-
lung unabhingige N-Abhédngigkeit von CE, J.x im
Rahmen der Modellungenauigkeit dokumentiert. Mo-
dellungenauigkeiten konnen bei diesem Schritt dar-
aus resultieren, dal die N-Gehalte nicht an den ge-
messenen Bldttern bestimmt wurden und daf die
Kurven nicht bei identischer Temperatur aufgenom-
men wurden (Temperatur-Regulation muflte {iber die
Raumtemperatur erfolgen.). Auch HARLEY & al.
(1992) fanden eine lineare Abhéngigkeit vom N-Ge-
halt fiir J,,, die unabhéngig von CO,-Begasung war;
RubisCO-Eigenschaften (V¢ ) unterschieden sich
jedoch leicht je nach CO,-Begasung. Aus den N-Ab-
héngigkeiten der Parameter folgend, stellte sich eine
Akklimation (Inhibition) der Photosynthese von Wei-
zen an erhohtes CO, als Folge reduzierter Blatt-N-
Gehalte ein (z.B. Schossen 2. Anzucht).

Bei der Temperaturabhéngigkeit ist auffillig, daB
die aktuelle Photosyntheserate auch bei 38-40°C
noch hoch war. LARCHER (1994) gibt dagegen fiir
Cs-Kulturpflanzen eine gegeniiber dem Temperatur-
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optimum um 50% reduzierte Photosyntheserate (As)
bei 35-40°C an. Fiir viele Species kann man jedoch
mit einer Temperatur-Akklimation im Rahmen 2-4°C
rechnen (LARCHER 1994). Fiir die Temperaturabhén-
gigkeit von CE fehlen Vergleiche im gesamten hier
untersuchten Temperaturbereich. PEISKER & al.
(1979, zit. bei FARQUHAR & v.CAEMMERER 1982)
fanden fiir Weizen &hnliche CE bei 23 und 33°C.
Nach SAGE & REID (1994) ist die Anfangssteigung
der A/C;-Kurve wenig durch Temperatur beeinflufit.
Allenfalls kommt es zu einem leichten Abfall ober-
halb des Temperaturoptimums. Dies steht im Wider-
spruch zu unseren Ergebnissen, aber auch zu LAR-
CHER’s Angaben zur Asg, denn bei hoher Tempera-
tur und korrelierendem Lichtangebot liegt wahr-
scheinlich RubisCO-Limitation vor. Abweichend von
den hier dargestellten Ergebnissen ist die Elektro-
nentransportrate, vor allem die Wasserspaltungsreak-
tion, nach Literaturangaben sensitiv gegeniiber ho-
hen Temperaturen (SAGE & REID 1994).
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