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Synopsis

Elevated C 02 influences nitrogen assimilation 
and remobilisation in a wheat leaf

To investigate the effects of elevated carbon diox
ide on nitrogen metabolism of wheat plants an open- 
top chamber experiment was carried out using two 
C02 (360 and 680 pmol mob1) and two nitrogen fer
tilizer levels (150 and 270 kg N ha'1). Activities of 
enzymes involved in nitrate assimilation (nitrate and 
nitrite reductase), amino acid anabolism and catabo
lism (glutamine synthetase, Fd-GOGAT and gluta
mate dehydrogenase) and photorespiration (glycolate 
oxidase and hydroxypyruvate reductase) as well as 
contents of soluble protein and free amino acids were 
measured during leaf development. Effects of elevat
ed C02 were similar within the two fertilizer levels, 
but depended on leaf age. In early stages nitrate and 
nitrite reductase activities tended to be enhanced, in 
mature flag leaves acitivities of these enzymes and of 
glutamine synthetase as well as contents of soluble 
protein and free amino acids were reduced. Activities 
of the two photorespiratory enzymes examined were 
down-regulated at elevated carbon dioxide concen
trations from anthesis on. During grain filling elevat
ed C02 enhanced nitrogen remobilisation from flag 
leaves. This was deduced from decreasing protein 
levels and activities of glutamine synthetase and pho
torespiration enzymes, and an increasing activity of 
glutamate dehydrogenase. The acceleration of flag 
leaf senescence is explained by an increased sink ac
tivity of the developping grains.
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1 Einleitung

Ein Anstieg der atmosphärischen Kohlendioxidkon
zentrationen im Zuge wachsenden Energieverbrauchs 
wird neben klimatischen Veränderungen auch Folgen 
für die Landwirtschaft mit sich bringen. So sind eine 
Zunahme des pflanzlichen Wachstums und damit

auch des Ertrags von Getreide zu erwarten, diese Re
aktion wird aber voraussichtlich mit niedrigen Stick
stoff- bzw. Proteingehalten in vegetativen Organen 
und Körnern gekoppelt sein (CONROY 1992).

In Experimenten, die in den letzten Jahren an 
der Open-top-Anlage des Instituts für Pflanzenökolo
gie in Gießen durchgeführt wurden, bewirkte die 
Verdopplung heutiger C 02-Konzentrationen eine Er
tragserhöhung von 35 Prozent bei gut gedüngten 
Weizenpflanzen, die Proteingehalte in den Körnern 
waren dabei um 25 Prozent reduziert (VERMEHREN 
& al. 1996). Darüber, daß Pflanzen unter erhöhtem 
C 02 eine verbesserte »Nitrogen use efficiency«auf- 
weisen (d.h. mit der gleichen Menge Stickstoff eine 
größere Biomasse produzieren können), herrscht 
weitgehend Einigkeit (LEA 1996). Es gibt bislang 
aber kaum tiefergehende Untersuchungen über die 
Reaktionen auf physiologischer Ebene.

In höheren Pflanzen sind Stickstoff- und Kohlen
stoffmetabolismus an vielen Stellen miteinander ver
knüpft. N- und C-Flüsse im Blatt werden in Abhän
gigkeit von der Umweltsituation auf Angebot und 
Nachfrage eingestellt. So fördern beispielsweise Koh
lenhydrate oder Nitrat die Nitratassimilation, und der 
Fluß von Kohlenstoffskeletten durch den Krebszyklus 
in Richtung Aminosäuresynthese wird durch Gluta
min bzw. Glutamat reguliert (HUBER & KAISER 
1996). Ein weiterer wichtiger Stoffwechselweg, in 
dem stickstoffhaltige Komponenten zirkulieren und 
der zudem durch eine Erhöhung der Kohlendioxid
konzentrationen beeinflußt würde, ist die Photorespi
ration. Ob und wie sich diese verringerte Photorespi
ration auf den pflanzlichen Stickstoffmetabolismus 
auswirkt, ist noch weitgehend ungeklärt. Sowohl för
dernde als auch hemmende Wirkungen werden dis
kutiert (CONROY 1992, OAKS 1994).

Die vorliegende Untersuchung sollte ein erster 
Ansatz sein, die physiologischen Grundlagen der Re
aktion des pflanzlichen Stickstoffhaushalts auf eine 
C 02-Erhöhung aufzuklären. Hierzu wurden in mehr 
bzw. minder gut mit Stickstoff versorgten Weizen
pflanzen die Gehalte an Löslichem Protein und Frei
en Aminosäuren und die Aktivitäten wichtiger Enzy
me der Nitratassimilation (Nitrat- und Nitritredukta
se), des Aminosäureanabolismus und -katabolismus 
(Glutaminsynthetase, GOGAT und Glutamatdehydro
genase) sowie der Photorespiration (Glykolatoxidase



und Hydroxypyruvatreduktase) gemessen. Der Stick
stoffmetabolismus eines Blattes verschiebt sich im 
Laufe seiner ontogenetischen Entwicklung von der 
Stickstoffassimilation zur Remobilisierung. Um die 
Abhängigkeit der C 02-Antwort vom Blatt- bzw. Pflan
zenalter in die Fragestellung einzubeziehen, wurden 
die Messungen in verschiedenen Entwicklungsstadi
en vom Schossen bis zur Kornfüllung durchgeführt.

2 M ateria l und Methoden

2.1 Pflanzenm aterial

Die Exposition der Weizenpflanzen (Triticum aesti- 
vum cv. Minaret) wurde an der Open-top-Anlage des 
Instituts für Pflanzenökologie in Gießen durchgeführt 
(FANGMEIER & al. 1992). Am 27.4.95 wurden die 
Versuchspflanzen zu je zweien in 5 Liter große, mit 
Ackerboden gefüllte Töpfe gesät. Der Start der C 02- 
Behandlung erfolgte am 2.5.95. Als Kontrolle dienten 
zwei Kammern mit den aktuellen atmosphärischen 
C 02-Konzentrationen von 360 pmol moh1, eine Zu
nahme der Werte auf 680 pmol moh1 wurde in zwei 
weiteren Kammern simuliert. Die Versuchspflanzen 
wurden mit 150 bzw. 270 kg N ha'1 gedüngt, wobei 
diese Stickstoffmengen auf 4 Termine (5, 36, 46 und 
64 Tage nach Anzucht) verteilt wurden. Die Messun
gen erfolgten an 5 Terminen (41, 48, 61, 70 und 76 
Tage nach Anzucht) in verschiedenen Entwicklungs
stadien vom Schossen bis zur Kornfüllung jeweils an 
dem jüngsten Blatt des Haupthalms. Bei der 1. Ernte 
entsprach dies dem gerade entfalteten zweitjüngsten 
Blatt, ab der 2. Ernte dem Fahnenblatt. Pro Ernte 
wurden 4 Blätter verwendet. Die Ernten wurden 
morgens jeweils zur gleichen Zeit durchgeführt, um 
tagesperiodische Einflüsse gering zu halten.

2.2 Analytische Methoden

Die Konzentration an Löslichem Protein wurde nach 
der Methode von LOWRY & al. (1951) ermittelt.

Die Aktivitäten der Nitratreduktase (EC 1.6.6.1) 
und der Nitritreduktase (EC 1.7.7.1) wurden in fri
schem Pflanzenmaterial bestimmt. Hierzu wurden die 
Blätter in Kaliumphosphatpuffer (0,1 M, pH 7,5) ho
mogenisiert und anschließend für 25 Minuten bei 
30.000 g zentrifugiert. In der von HAGEMAN & 
HUCKLESBY (1971) und HAGEMAN & REED (1980) 
beschriebenen Methode wird das durch die Nitratre
duktase gebildete Nitrit über die Kopplung an einen 
Azofarbstoff photometrisch bestimmt. Die Aktivität der 
Nitritreduktase wurde nach demselben Prinzip durch 
den Verbrauch an Nitrit ermittelt (VEGA & al. 1980).

Der Gehalt an Freien Aminosäuren wurde mittels 
HPLC (Varian Vista 5500) bestimmt nach einer Me
thode von HEFTMAN (1983), die die Anwendung 
der Reverse-Phase-Technik und der Vorsäulenderivati- 
sierung mit FMOC (Fluorenylmethyloxycarbonylchlo- 
rid) beinhaltet. Die Aminosäuren wurden mit einer 
Trennsäule (Varian RP-Säule AMINO-TAG™ODS-80) 
aufgetrennt und mit Hilfe eines Floureszenzdetektors 
(Shimadzu Fluoreszenz HPLC Monitor RF-535) ge
messen. Die Vorbereitung der Proben erfolgte durch 
Fällen der Proteine mit 4%iger Sulfosalizylsäure und 
Einstellen des pH-Werts mit Boratpuffer auf 8,5.

Zur Bestimmung der Fd-GOGAT (Ferredoxinab- 
hängige Glutamatsynthase, EC 1.4.7.1) und der wei
teren Enzyme wurden die Blätter bis zur Aufarbei
tung bei -80°C gelagert. Die Proben wurden dann in 
Extraktionspuffer homogenisiert (0,1 M Tris/HCl, 
0,5 mM Na-EDTA, 0,5 mM MgS04, 2% PVP, 0,4% 
Triton-X-100, 1 mM Cystein, 10 mM Dithioerythrol) 
und anschließend für 25 Minuten bei 30.000 g zen
trifugiert. Die Vorgehensweise zur Aktivitätsbestim- 
mung wurde von LOYOLA-VARGAS & SÁNCHEZ DE 
JIMÉNEZ (1986) beschrieben, die Menge des gebil
deten Glutamats wurde per HPLC bestimmt.

Die Glutaminsynthetase (EC 6.3.1.2) wurde nach 
der Methode von LOYOLA-VARGAS & SÁNCHEZ DE 
JIMÉNEZ (1986) gemessen.

Die Aktivitätsmessung der Glutamatdehydrogen
ase (EC 1.4.1.2) erfolgte mittels eines Verfahrens 
nach MANDERSCHEID & al. (1992).

Zur Bestimmung der Glykolatoxidase (EC 
1.1.3.1) wurde auf eine Methode von FEIERABEND 
& BEEVERS (1972) zurückgegriffen. In einem Ge
samtvolumen von 2 ml wurden 25 mM Kaliumphos
phatpuffer pH 7,8, 1,65 mM Phenylhydrazin und 5 
mM Glykolat vermischt. Der Start der Reaktion er
folgte durch Zugabe des Enzymextrakts. Die Bildung 
von Glyoxylatphenylhydrazon wurde bei einer Wel
lenlänge von 324 nm gemessen.

Die Aktivität der Hydroxypyruvatreduktase (EC 
1.1.1.29) wurde berechnet, indem die Oxidation von 
NADH + H+ durch den Rückgang der Extinktion bei 
340 nm bestimmt wurde (SCHWITZGUEBEL & SIE- 
GENTHALER 1984). Der Assay bestand aus 25 mM 
Kaliumphosphatpuffer pH 7,8, 5 mM Hydroxypyruvat 
und 0,01 mM NADH + H+ in einem Gesamtvolumen 
von 2 ml. Durch Zugabe des Enzymextrakts wurde 
die Reaktion gestartet.

Um signifikante Einflüsse von Kohlendioxid- oder 
Stickstoffbehandlung zu ermitteln, wurden für jeden 
Erntezeitpunkt Varianzanalysen bzw. t-Tests (wenn 
nur Daten einer Düngevariante Vorlagen) durchge
führt. Letzeres war bei den Freien Aminosäuren so
wie den ersten drei Ernten der Glutamatdehydrogen
ase der Fall.



3 Ergebnisse

Die Verläufe der gemessenen Parameter sind in den 
Abbildungen l a - h  dargestellt, die Ergebnisse der sta
tistischen Untersuchungen finden sich in Tabelle 1. 
Aus Gründen der besseren Übersicht wurden die 
Standardabweichungen in den Graphiken weggelas
sen.

Der Gehalt an Löslichem Protein war zum Zeit
punkt des Schossens, d.h. im jungen zweiten Blatt, 
unbeeinflußt von C 02- oder Stickstoffbehandlung, ab 
der zweiten Ernte jedoch, d.h. im Fahnenblatt, inner
halb beider Düngevarianten in erhöhter Kohlendioxi
datmosphäre tendenziell reduziert (Abb. la). Wäh
rend der Kornfüllung (4. und 5. Ernte) nahmen die 
Proteinkonzentrationen in den Fahnenblättern ab, 
wobei diese Abnahme unter erhöhtem C 02 schneller 
verlief und auf eine verfrühte Seneszenz der Fahnen
blätter hindeutete. Zum Zeitpunkt der 5. Ernte war 
dieser C 02-Einfluß auf den Gehalt an Löslichem Pro
tein signifikant (Tab. 1).

Die im folgenden dargestellten Enzymaktivitäten 
sind auf das Blattfrischgewicht bezogen, da entwick
lungsbedingte Veränderungen so deutlicher werden. 
Falls ein Bezug auf Protein andere Ergebnisse zur Fol
ge gehabt hätte, wird dieses im Text erwähnt.

Die Aktivität der Nitratreduktase sank im Ent
wicklungsverlauf stark ab (Abb. lb). Sie war bereits 
zu Beginn der Anthese (3. Ernte) in allen Behand
lungsvarianten auf einem niedrigen Niveau und nicht 
mehr durch die Stickstoffdüngung am 64. Tag nach 
Anzucht induzierbar. Erhöhtes C02 hatte keinen sig
nifikanten Einfluß, es waren aber -  abhängig vom 
Blattalter -  tendenzielle Veränderungen zu erkennen. 
Im jungen zweiten Blatt und im jungen Fahnenblatt 
war die Enzymaktivität innerhalb beider Düngestufen 
leicht erhöht, ab der Blüte im Fahnenblatt leicht re
duziert. Das zweite Enzym der primären Stickstoffas
similation, die Nitritreduktase, besitzt eine sehr viel 
höhere Aktivität, da sie das toxische Nitrit umsetzt 
(WALLACE 1987). Die Antwort auf eine C 02-Er- 
höhung war ähnlich ausgeprägt wie bei der Nitratre
duktase: eine Zunahme in den jungen Blattstadien, 
eine Abnahme in den älteren (Abb. lc). Die Signifi
kanz dieser Reaktion wurde für die 1. und 3. Ernte 
durch die Varianzanalyse bestätigt (Tab. 1).

Die für die Ammoniumassimilation verantwort
lichen Enzyme Glutaminsynthetase und Glutamat- 
synthase reagierten dagegen unterschiedlich (Abb. 
ld + e). Die Aktivität der Glutaminsynthetase war bis 
zur Anthese unbeeinflußt von der Behandlung. 
Während der Kornfüllungsphase bewirkten erhöhte 
C 02-Konzentrationen in beiden Düngevarianten ei
ne signifikante Beschleunigung des entwicklungsbe
dingten Rückgangs. Die Reaktion der GOGAT war 
uneinheitlich und kaum deutlich von der C02-Be- 
handlung beeinflußt. Bei guter Düngung war unter

erhöhtem C 02 ab der Anthese eine Reduktion zu be
obachten.

Die Aktivität der Glutamatdehydrogenase lag in 
den jungen Blättern auf niedrigem Niveau und stieg 
erst während der Kornfüllung in beiden Düngestufen 
an (Abb. lf). Dieser Anstieg wurde durch C02 signifi
kant gefördert (Tab. 1). Die Werte für die niedrige 
Düngungsvariante fehlen bei den ersten Ernten auf
grund methodischer Probleme.

Der Gehalt an Freien Aminosäuren wurde nur in 
der guten Düngevariante bestimmt. Er wurde durch 
die C02-Behandlung nicht signifikant beeinflußt. Die 
Konzentration war zum Zeitpunkt des Schossen und 
bei der letzten Ernte erhöht, zu den übrigen Zeit
punkten erniedrigt (Abb. lg).

Die Aktivitäten der photorespiratorischen Enzy
me Glykolatoxidase und Hydroxypyruvatreduktase 
waren bei schlechter Stickstoffversorgung -  anfäng
lich auch signifikant -  erniedrigt. Dieser Effekt trat 
bei der Bezugsgröße »Protein«nicht auf. C 02-Einflüs- 
se konnten erst ab der Anthese beobachtet werden. 
Während der Blüte und der Kornfüllung waren beide 
Enzyme jeweils in beiden Düngestufen signifikant re
duziert (Abb. lh  + i). Die spezifischen Aktivitäten 
verhielten sich ähnlich.

4 Diskussion

Die Behandlung von Weizenpflanzen mit erhöhten 
Kohlendioxidkonzentrationen hatte eine Verände
rung der Stickstoffassimilation und -remobilisierung 
sowie der Photorespiration in den untersuchten Blät
tern zur Folge. Allerdings ergab sich kein einheitli
ches Bild, sondern die Reaktion war abhängig vom 
Entwicklungsstadium der Blätter.

Unter den gemessenen Parametern der Stickstoff
assimilation hat besonders die Nitratreduktase wichti
ge Regelfunktionen. Ihr Aktivitätsstatus wird durch 
Phosphorylierung reguliert und kann kurzzeitig an 
wechselnde Umweltbedingungen angepaßt werden 
(KAISER & BRENDLE-BEHNISCH 1995). Die Akti
vität der Nitratreduktase hängt hauptsächlich von der 
aufgenommenen Menge an Nitrat ab, die wiederum 
von Kohlenhydraten gefördert oder Aminosäuren ge
hemmt wird (IMSANDE & TOURAINE 1994). Nitrat 
bewirkt weiterhin, daß Kohlenstoffskelette aus dem 
Calvinzyklus für die Aminosäuresynthese zur Verfü
gung stehen und nicht für die Saccharosesynthese 
verwendet werden (CHAMPIGNY & FOYER 1992).

In der vorliegenden Untersuchung wurde die Ak
tivität der Nitratreduktase durch erhöhtes C 02 in 
den jungen Blättern innerhalb beider Düngestufen 
leicht gefördert, ab der Anthese dagegen leicht redu
ziert. Ein ähnliches Reaktionsmuster galt auch für 
viele der anderen gemessenen, an der Assimilation 
von Stickstoff beteiligten Parameter. So waren in den



Abb. 1
Einfluß von C02- und Stickstoffbehandlung auf den Gehalt an 
Löslichem Protein (mg g 1) und Freien Aminosäuren (pmol g 1) 
sow ie die A ktivitäten von Nitratreduktase (pmol N 0 2 ltr1g-1), 
N itritreduktase (mmol N 0 2 h_lg_1)f Glutaminsynthetase (mmol 
Glutamylhydroxamat l r 1g-1), Fd-GOGAT (pmol Glutamat h 1g- 
1), Glutamatdehydrogenase (pmol NADH h'1g~1), 
Glykolatoxidase (pmol Phenylhydrazon h 1g-1) und 
Hydroxypyruvatreduktase (mmol NADH h-1g_1) bezogen auf 
das Frischgewicht.

Fig. 1
Influence of C02 and nitrogen treatm ent on contents of 
soluble protein (mg g 1) and free amino acids (pmol g 1) and 
the specific activities of nitrate reductase (nmol N 0 2 fr1g1)» 
nitrite reductase (pmol N 0 2 l r 1g-1), glutamine synthetase 
(pmol glutamylhydroxamate h~1g~1), Fd-GOGAT (nmol 
glutamate l r 1g~1), glutamate dehydrogenase (pmol NADH h' 
1g‘1), glycolate oxidase (pmol phenylhydrazone h'1g 1) and 
hydroxypyruvate reductase (pmol NADH h'1g 1) on fresh 
w eight basis.



Tab. 1
Ergebnisse der Varianzanalysen und der t-Tests. T-Tests
wurden bei den Freien Aminosäuren und den ersten drei
Ernten der Glutamatdehydrogenase durchgeführt, da in
diesen Fällen nur die Daten einer Düngevariante Vorlagen.
PR = Lösliches Protein
NR = N itratreduktase
NiR = N itritreduktase
GS =Glutam insynthetase
GOGAT =ferredoxinabhängige Glutamatsynthase
GDH = Glutamatdehydrogenase
AS = Freie Aminosäuren
GO =G lykolatoxidase
HR =Hydroxypyruvatreduktase
Signifikanzniveaus:
*** =p <0,001
** =p<0,01

= p<0 ,05
ns = nicht signifikant.

Table 1
Results of analyses of variance and t-tests. T-tests w ere  
carried out in case of free amino acids and first three 
harvests of glutamate dehydrogenase because only one 
fertilizer level existed.
PR =soluble protein
NR = nitrate reductase
NiR = nitrite reductase
GS = glutamine synthetase
GOGAT =ferredoxin-dependent glutamate synthase
GDH = glutamate dehydrogenase
AS =free amino acids
GO = glycolate oxidase
HR =hydroxypyruvate reductase),
significance levels:
*** =p <0.001
** = p<0.01

= p<0 .05
ns = not significant.

Tage
nach
Anzucht

Behand
lung

PR NR NiR GS GOGAT GDH AS GO HR

C02 n s n s * n s * n s n s n s *

41 N n s * n s n s n s - - * * * * *

C02x N n s n s n s n s * - - n s n s
CN

oo n s n s n s n s n s n s n s n s n s
48 N n s n s n s * n s - - n s * *

C02x N n s n s n s n s n s - - n s n s
C02 n s n s * * * ns n s n s n s n s

61 N n s n s * n s n s - - * n s
C02x N n s n s n s n s n s - - n s n s

CM
oo n s n s n s * * n s * n s * * * * *

70 N n s n s n s n s n s n s - n s *

C02x N n s n s n s n s n s n s - n s ns.

CM
oo * n s n s * * * n s * n s * * * *

76 N n s n s n s n s n s n s - n s n s
C02x N n s n s n s n s n s n s - n s n s

jungen Blättern die Aktivität der Nitritreduktase er
höht und die Aktivitäten von Glutaminsynthetase 
und GOGAT unbeeinflußt von der C02-Behandlung. 
Ab der Blüte (3. Ernte) hingegen waren Nitritreduk
tase-, Glutaminsynthetase- und GO GAT-Aktivität (letz
tere nur bei guter N-Versorgung) reduziert. Eine Er
klärung für den Rückgang der Stickstoffassimilation 
in den Fahnenblättern des Haupthalms zu dieser Zeit 
könnte in einem erhöhten Stickstoffbedarf der sich 
entwickelnden Körner und Seitenhalme liegen, die 
eine große Senkenaktivität aufweisen und bei ver
besserter C 02-Versorgung in größerer Zahl gebildet 
werden.

Der Prozeß der Photorespiration wird durch eine 
Erhöhung der atmosphärischen Kohlendioxidkonzen
trationen negativ beeinflußt, da durch das vergrößer
te Verhältnis von Kohlendioxid zu Sauerstoff die Oxy- 
genase-Funktion der RubisCo unterdrückt wird. Im 
vorliegenden Experiment wurden die Aktivitäten der 
beiden untersuchten photorespiratorischen Enzyme, 
Glykolatoxidase und Hydroxypyruvatreduktase, als 
Reaktion auf die erhöhte C02-Behandlung ab der An
these herunterreguliert und waren in beiden Dünge
stufen auf etwa die Hälfte gesenkt.

Die Photorespiration hat eine große Bedeutung 
für den N-Stoffwechsel, da durch sie eine große Men



ge an stickstoffhaltigen Metaboliten zirkuliert und im 
Austausch mit anderen Reaktionswegen steht (KU- 
MAR & al. 1993). Der Zusammenhang der Photore
spiration mit dem N-Status eines Blattes ist allerdings 
auch unter heutigen »normalen«Kohlendioxidkon
zentrationen unklar. KUMAR (& al. 1993) zitiert so
wohl eine Untersuchung, in der eine verringerte Pho
torespiration bei schlechter N-Versorgung beschrie
ben wird, als auch eine, in der dies nicht der Fall 
war. Im hier beschriebenen Experiment waren die 
auf das Frischgewicht bezogenen Aktivitäten von 
Glykolatoxidase und Hydroxypyruvatreduktase bei 
verringerter Stickstoffdüngung in beiden C 02-Stufen 
zwar vermindert, die spezifischen Aktivitäten lagen 
hingegen auf dem gleichen Niveau.

In der Literatur werden verschiedene Folgen der 
unter erhöhtem C02 verringerten Photorespiration 
für den Stickstoffmetabolismus diskutiert. CONROY 
(1992) vermutet, daß eine verringerte Photorespirati
on und damit eine verringerte Stickstoffzirkulation in 
irgendeiner Form negative Auswirkungen auf die N- 
Assimilation und Nitratreduktaseaktivität haben könn
ten. OAKS (1994) fordert dagegen positive Auswir
kungen auf die Stickstoffassimilation und beruft sich 
auf folgenden Regulationsmechanismus: Photorespira
torisches Ammonium hemmt die Aktivität des Pyru
vatdehydrogenase-Komplexes, der den Kohlenstofffluß 
durch den TCA-Zyklus steuert. Eine Verringerung der 
Photorespiration würde diesen Hemmechanismus ab
schwächen und somit den Fluß an C-Skeletten zur 
Aminosäuresynthese verstärken. Dieses zöge wieder
um eine erhöhte Nitratassimilation nach sich.

Eine Förderung der Nitratreduktaseaktivität konn
te im vorgestellten Experiment nur in den jungen 
Blättern beobachtet werden, eine Reduktion - wie 
von CONROY (1992) gefordert -  hingegen erst ab 
der Anthese, zu einer Zeit, als das Niveau der En
zymaktivität bereits gering war. Es scheint, daß ne
ben den von OAKS (1994) und CONROY (1992) be
schriebenen Regelkreisen weitere übergeordnete Re
gelmechanismen gelten, die bei Betrachtung der Ge
samtpflanze berücksichtigt werden müssen. Hierzu 
zählen z.B. die bereits vermutete erhöhte Senkenak
tivität für Stickstoff in den Seitenhalmen und Ähren.

Eindeutiger und leichter interpretierbar als die 
bisher beschriebenen Ergebnisse sind die Veränderun
gen der Stoffwechselvorgänge in den seneszent wer
denden Fahnenblättern. Während der Seneszenz 
wird der Stickstoffmetabolismus von der Assimilation 
auf die Remobilisierung in die Ähren umgestellt. Bei 
Weizen dient die Aminosäure Glutamin als Haupt
transportform (PEETERS & VAN LAERE 1994). Das 
für die Synthese nötige Ammonium liefert die Gluta
matdehydrogenase, die für die Stickstoffassimilation 
nur eine geringe Bedeutung hat, deren Aktivität in al
ten Blättern dagegen ansteigt (BUCHANAN-WOLLA- 
STON 1997).

Im vorgestellten Experiment stieg die Aktivität 
der Glutamatdehydrogenase unter erhöhtem C 02 be
reits zur Anthese an und erreichte während der 
Kornfüllung ein etwa doppelt so hohes Niveau wie 
unter 360 pmol mob1. Auch der beschleunigte Rück
gang des Gehalts an Löslichem Protein deutet auf 
eine verstärkte Stickstoffremobilisierung aus den Fah
nenblättern hin. Weiterhin dokumentiert die schnel
lere Abnahme der Aktivitäten von Glutaminsyntheta- 
se, Glykolatoxidase und Hydroxypyruvatreduktase 
einen früheren Rückgang wichtiger Stoffwechselwege 
und weist damit ebenfalls auf eine beschleunigte Se
neszenz hin.

Die Ursache für die beschleunigte Remobilisie
rung von Stickstoff aus den Fahnenblättern ist wahr
scheinlich in der stärkeren Senkenkraft der Ähren zu 
suchen. Durch die unter 680 pmol mol'1- erhöhte 
Photosynthese können die Weizenpflanzen mehr As- 
similate für die Kornfüllung verwenden. Sie bilden 
mehr und schwerere Ähren und haben daher einen 
erhöhten Stickstoffbedarf, der vermutlich den frühe
ren Proteinabbau in den Fahnenblättern auslöst. Aus
lösung und Regulation der Blattseneszenz sind im 
Detail noch nicht geklärte Prozesse, die von vielen 
externen und internen Faktoren beeinflußt werden. 
Doch es wird vermutet, daß hierzu auch die Sen
kenaktivität reproduktiver Gewebe zählt (FELLER & 
FISCHER 1994, SMART 1994).
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