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ABSTRACT

Plant nitrogen nutrition plays an important role in the way in which insect

populations develop on their host plants. Population growth of the green apple aphid
Aphis pomi DeGeer was investigated on micropropagated apple saplings (Var. 'Golden

DeUcious') at four different nitrogen levels (0.2 N, 0.5 N, 1 N and 3 N). Insects which

feed on the phloem depend upon low molecular nitrogen Compounds and assimilates in

the phloem sap. Amino acid and sugar Contents in EDTA-exudates of phloem vessels, as

well as in pure phloem sap collected via severed aphid stylets, were therefore analyzed.
Gas exchange measurements of leaves and translocation experiments with 14C marked

assimilates were performed in order to examine the impact of aphid populations on

photosynthesis and distribution of assimilates.

Mean generation time and intrinsic rate of increase in the aphid population,
calculated from life table data of two adult aphids per plant, showed no positive
dependence on the level of plant nitrogen. In contrast, free growth of five young adult

aphids per plant showed populations of 700 (0.2 N) to 1100 (3 N) aphids within ten days,
which indicated a relation to plant nitrogen levels.

Amino acids in the phloem sap, namely ASP, GLU, ASN, GLN, and ARG, showed
a positive relationship to plant nitrogen nutrition. These amino acids, together with SER,
METand LYS, were found to be absent or reduced in aphid honeydew, indicating the

absorbance of these Compounds by A pomi.

A reduction in leaf area of plants was the main damage caused by aphids. The

midday net photosynthesis rate of the uninfested leaves was not found to compensate for
leaf area loss. The impact of aphids decreased stomatal conductance in such a way that

water loss was reduced without inhibiting C02 assimilation.
The flow of 14C-assimilates towards the main sink organ was reduced by aphids

feeding on the plant. Aphids feeding on the apex of low- and high-nitrogen plants
incorporated more 14C than aphids on the other plants. 3 N -plants contained more sugar
in the phloem than the others, whereas aphids on 0.2 N -plants seemed to incorporate
more 14C due to higher sap uptake.
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ZUSAMMENFASSUNG

Die Untersuchung der Interaktion zwischen Apfelbaum und grüner Apfelblattlaus
erfolgte als Teil des Forschungsschwerpunktes 'Apfelbaumökosystem' am Institut für
Pflanzenwissenschaften der ETHZürich. Der Stickstoffversorgung der Pflanze kommt

dabei entscheidende Bedeutung zu, da sie, neben der pflanzlichen Produktivität, auch

diverse Pflanzenschädlinge zu beeinflussen vermag. So wurde in einem ersten Schritt der

Einfluss der pflanzlichen Stickstoffversorgung auf die Populationsentwicklung der Blatt¬
läuse untersucht. Die Zusammensetzung des Phloemsaftes war von Bedeutung, da die
Pflanze darin niedermolekulare Stickstoffverbindungen transportiert, welche für phloem-
saugende Blattläuse die Nahrungsgrundlage bilden. Der Energiebedarf der Aphiden wird

durch die im Phloemsaft vorhandenen Assimilate gedeckt, die dadurch der Pflanze

entzogen werden. Die Untersuchung von Gaswechselverhältnissen und Translokation von

14C-markierten Assimilaten in den Apfelbäumchen galt der Abklärung des Blattlausein¬
flusses auf Assimilatbildung und -transport.

Alle Versuche wurden auf Monierten Apfelbäumchen (Var. 'Golden Delicious')
durchgeführt. Die Behandlung der in Quarzsand eingetopften Pflanzen unterschied sich
in der Stickstoffversorgung, die durch Verwendung von Nährlösungen mit den Stufen

0,2 N, 0,5 N, 1 N und 3 N gewährt war.

Aus Lebenstafelanalysen wurden Generationsdauer und spezifische Wachstumsrate
für Aphis pomi DeGeer berechnet. Die Nachkommen der zwei Adulten pro Pflanze

wurden dabei laufend entfernt. Die erwartete positive Abhängigkeit von der pflanzlichen
Stickstoffversorgung konnte nicht festgestellt werden, vielmehr stellte sich ein Optimum
bei der Stufe 0,5 N ein.

Freie Entwicklung von 5 jungen Adulten führte nach zehn Tagen zu Populationen
von 700 (0,2 N) bis 1100 (3 N) Blattläusen. Eine positive Abhängigkeit von der Stickstoff¬

versorgung zeichnete sich ab, war aber statistisch nicht gesichert. Die Beeinflussung des

pflanzlichen Stoffwechsels durch die Blattläuse könnte ein Grund dafür gewesen sein,
dass Kolonien auf das pflanzliche Stickstoffangebot zu reagieren schienen, während
Pflanzen mit nur einzelnen Blattläusen darauf deren Entwicklung kaum beeinflussten.

Die Nährstoffzusammensetzung im Phloemsaft zeigte eine Abhängigkeit von der

Ul



pflanzlichen Stichstoffversorgung, indem v.a. die Aminosäuren ASP, GLU, ASN, GLN

und ARGpositiv reagierten. Wie Analysen im Honigtau ergaben, wurden gerade diese
Aminosäuren, zusammenmit SER, METund LYS, von den Blattläusen fast vollständig
absorbiert.

Der Schaden der Blattläuse an den Pflanzen bestand primär in der Reduktion der
Blattfläche. Eine Kompensation der dadurch verminderten C02-Assimilation durch eine
erhöhte Nettophotosyntheserate in den nicht befallenen Blättern konnte nicht festgestellt
werden. Demgegenüber bestand ein Einfluss der Blattläuse auf die stomatäre Leitfähig¬
keit, die reduziert wurde. Das führte zu kleinerem Wasserverbrauch, wobei die C02-
Assimilation noch nicht negativ beeinfiusst wurde. Der vermutete Einfluss der Blattläuse
auf den pflanzlichen Hormonhaushalt wird im Zusammenhangmit diesen Resultaten
diskutiert.

Translokationsuntersuchungen mit 14C-markierten Assimilaten ergaben ebenfalls eine

Beeinflussung durch die Blattläuse. So wurde die Attraktivität der starken 'sink' Organe
durch die Aphiden reduziert. Bei den Pflanzen mit guter Stickstoffversorgung betraf dies
v.a. den Apex, während bei N-Mangelpf lanzen die Translokation in die Wurzel reduziert
wurde.

Blattläuse amApex von Pflanzen mit der höchsten (3 N) und der kleinsten (0,2 N)
Stickstoffversorgung nahmenmehr 14C-Assimilate auf als auf den mittleren Stufen. Bei
den 0,2 N -Pflanzen dürfte der Grund in einer erhöhten Konsumation der Blattläuse

liegen, um den Stickstoffbedarf zu decken, während die 3 N -Pflanzen im Phloem der

Apexregion gegenüber den andern Pflanzen sehr hohe Zuckerkonzentrationen zeigten.

IV
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1 EINLEITUNG

1.1 PROJEKTRAHMEN

Der wichtigste Zweig im schweizerischen Obstbau ist der Anbau von Tafeläpfeln in

Intensivanlagen (ca. 5000 ha). Die intensive Kultivierung führt zu quantitativ und qualita¬
tiv hochwertigen Erträgen, die Obstanlagen bedürfen aber einer nachhaltigen Betreuung.
Gezielte Pflanzenschutzmassnahmen sind ein Teil davon. Nach BOLLERet al. (1986) gilt
die Hauptaktivität den Pilzkrankheiten Apfelschorf (Venturia inaequalis(Cke.) Wint.) und

Mehltau (Podosphaera leucotricha (Ell. et Ev.) Salm), gefolgt von verschiedenen phyto-
phagen Arthropoden. So werden die Blattläuse nach Apfelwickler (Cydia pomonella L.),
Schalenwickler (Adoxophyes reticulana Hb.) und Spinnmilben (Panonychus ulmi Koch,
Tetranychus urticae Koch) als Schaderreger von zentraler Bedeutung (Mehlige Apfel¬
blattlaus Dysaphis plantaginea Pass.) oder als wichtige Nebenschädlinge (Grüne Apfel¬
blattlaus Aphis pomi DeGeer, Apfelgraslaus Rhopalosiphum insertum Walk., Blutlaus
Eriosoma lanigerum Hausm.) eingestuft. Aus ökologischen und wirtschaftlichen Ueb-

erlegungen sind Bestrebungen im Gange, in den intensiv betreuten Spezialkulturen Obst-

und Weinbau chemische Pflanzenschutzmassnahmen auf ein Minimum zu beschränken

(BOLLER et al, 1989).

Das Konzept des integrierten Pflanzenschutzes ist aus der Definition von BRADER

(1975) ersichtlich: "Eine Strategie, bei der alle wirtschaftlich, ökologisch und toxikologisch
vertretbaren Methoden angewendet werden, umSchadorganismen unter der wirtschaftli¬
chen Schadensschwelle zu halten, wobei die bewusste Ausnützung natürlicher Bekämp¬
fungsfaktoren im Vordergrund steht". In der Praxis konnte dieses umfassende Konzept
nicht immer bestehen. Nach BAUMGÄRTNERund DELUCCHI(1988) blieb die

chemische Bekämpfung oft die einzige Behandlungsmethode, da andere Massnahmen, wie
z.B. der Einsatz von Antagonisten, oft nicht mehr integrierbar waren. Ein zusätzlicher
Grund dürfte, wie die Autoren weiter ausführen, in der ökonomisch ausgerichteten
Betrachtungsweise hegen, indem die Schädlingsentwicklung als gegeben angenommen
wird und mansich lediglich auf deren Bekämpfung konzentriert.

In einem umfassenderen Ansatz wird die Pflanze mit ihren Wachstumsprozessen in

den Mittelpunkt gerückt, so dass die Schädlingspopulationen nicht mehr isoliert betrachtet



werden (BAUMGÄRTNER,1985). Einzelne Subsysteme, z.B. Pflanze-Milbe-Raubmilbe

(BAUMGÄRTOERet al, 1989), pflanzlicher Ernährungzustand - Milbe (WERMELIN-
GER, 1985) oder pflanzlicher Wasserhaushalt - Milbe (SCHNIDER, 1989) werden im

'Apfelbaumökosystem' miteinander verknüpft.

Die Populationsdynamik von Apfelbaum-Blattläusen in einer Obstanlage wurde von

GRAF(1984) eingehend untersucht. Mit dem Einbezug des Apfelbaumes ins System
muss sein physiologischer Zustand genauer betrachtet werden, da die verschiedenen
Kulturmassnahmen (Düngung, Schnitt, Bodenbedeckung etc.) den Baumals Wirtspflanze
für die Insekten oft sehr direkt beeinflussen. Diese Beeinflussimg läuft nicht nur in einer

Richtung ab, es handelt sich vielmehr umeine Interaktion, da auch die Arthropoden, in

unserem Fall die Blattläuse, die physiologischen Verhältnisse in der Wirtspflanze ver¬

ändern können (MTLES, 1989a). Die Nährstoffversorgung der Pflanze als steuerbare
Grösse ist daher von nicht zu unterschätzender Bedeutung für die Pflanzen-Arthropoden-
Interaktion (DALE, 1988). In einer Art 'Renaissance' finden Pflanzennährstoffe, v.a.

Stickstoff und Phosphor, als wichtige Steuergrössen wieder vermehrt Eingang in Oekosy-
stem-Analysen (GRIME, 1990).

In der vorliegenden Arbeit wird daher als Hauptbezugspunkt die Pflanze betrachtet,
deren physiologische Verhältnisse die Blattlauspopulation betreffen können, die aber

auch eine Beeinflussung von der Aphidenpopulation erfahren kann.
Mit Blick auf die Regulationsmöglichkeit der Blattlauspopulation über die Pflan¬

zenernährung wurde eine Antwort auf die Frage gesucht, wieweit die Stickstoffernährung
von Apfelbäumchen die Population von Aphis pomi beeinflussen kann.

In einem zweiten Punkt sollte der Einfluss der Blattläuse auf die C02-Assimilation
und die Assimilatverteilung in Apfelbäumchen untersucht werden.



1.2 DIE BEDEUTUNGPFLANZLICHERSTICKSTOFFVERBINDUNGEN
FÜRBLATTLÄUSE

Der Funktion des Stickstoffs in der Interaktion Pflanze-Insekt wurde in den letzten

Jahren vermehrt Beachtung geschenkt (McNEILL und SOUTHWOOD,1978; MATT-

SON, 1980). Die Bestrebungen zielten darauf hin, zwischen den biochemischen Erkennt¬
nissen über die Wichtigkeit von Stickstoffverbindungen in der belebten Materie und den

Schädlingsproblemen in der Landwirtschaft eine Verbindung zu schaffen.

Im Zusammenhangmit mehrjährigen Pflanzen wurden die meisten Untersuchungen
mit blattfressenden oder holzbohrenden Insekten durchgeführt. Saugende Insekten und

ihre Abhängigkeit von der pflanzlichen Nährstoff Versorgung wurden primär auf krautigen
Pflanzen und Gräsern untersucht (z.B. VANEMDEN,1972; HARREWIJNund DIE¬

LEMANN,1984). Aus den Jahren 1950 bis 1970 liegen verschiedene Arbeiten über den

Düngungseinfluss auf die Blattläuse Acyrthosiphon pisum Harris (Erbsenblattlaus), Myms
persicae Sulz. (Pfirsichblattlaus) und Schizaphis graminum Rondani (Getreideblattlaus)
vor (JONES, 1976). AUCLAIRet al (1957) begannen mit der Untersuchung von Amino¬

säurenverhältnissen in den Wirtspflanzen und deren Wirkung auf die Blattlausentwick¬

lung. Durch die Fortschritte im analytischen Bereich wurde der Einbezug pflanzenbio¬
chemischer Parameter in den vergangenen 10-20 Jahren stark erleichtert.

Die Pflanze nimmt Stickstoff in anorganischer Form aus demBoden (N03", NH4+)
oder, mit Hilfe der Knöllchenbakterien der Leguminosen, aus der Luft (N2) auf. Der zu

NH3 reduzierte Stickstoff wird anschliessend bei der reduktiven Aminierung auf a-

Ketoglutarat übertragen, woraus, unter Reduktion und Wasserabspaltung, Glutaminsäure
entsteht. Die Glutaminsäuredehydrogenase ist das Schlüsselenzym im Aminosäurenstoff¬
wechsel. Ein weiteres NH3kann auf die Glutaminsäure übertragen werden (Glutaminsyn-
thetase), worauf Glutamin entsteht, eine für den Transport wichtige Stickstoffverbindung.
Die Transaminierung, die Uebertragung einer Aminogruppe von Glutaminsäure auf a-

Ketosäuren (a-Ketoglutarat, Oxalacetat), führt zur Bildung weiterer Aminosäuren. Diese

niedermolekularen löslichen Stickstoffverbindungen werden im Phloem an die Wachs¬
tumsstellen transportiert, umzu Proteinen synthetisiert zu werden.

Eine gesteigerte Stickstoffversorgung erhöht den 'pool' der löslichen N-Verbindungen
und als Folge davon den Proteingehalt. Die Assimilation anorganischer Stickstoffver-



bindungen läuft aber mit einer höheren Rate ab, als Aminosäuren für die Bildung hoch¬
molekularer Stickstoffverbindungen (Proteinsynthese) gebraucht werden (MENGELund
KIRKBY, 1982), so dass erstere angereichert werden.

Folgende Ursachen können zu einer Anreicherung löslicher Stickstoffverbindungen
führen: - eine überhöhte Stickstoffversorgung

eine Wachstumsbegrenzung durch Nährstoffmängel
reduzierte Proteinsynthese und/oder erhöhter Proteinabbau
eine Stickstoffumverteilung innerhalb der Pflanze

Letztere beiden Fälle treten ein als Folge von (Trocken)Stress oder bei Einlagerung
und Remobilisierung von Reserven (am Ende der alten und zu Beginn der neuen Vegeta¬
tionsperiode; SAGISAKI und ARAKI, 1983).

Vor allem für phloemsaugende Insekten bilden die löslichen Stickstoffverbindungen
die Nahrungsgrundlage für den eigenen Proteinaufbau. Der Gehalt an löslichen N-Ver¬

bindungen resp. ihr Verhältnis zum totalen Stickstoffgehalt steht in einem direkteren

Bezug zur Entwicklung saugender Insekten als der Gesamtstickstoffgehalt der Blätter

(McNEILL und SOUTHWOOD,1978; BRODBECKund STRONG,1987).
Auf Grund der morphologischen Unterschiede innerhalb der Pflanze ist anzunehmen,

dass die Blattläuse auf der gleichen Pflanze gute Nahrungsstellen (z.B. Apex, austreiben¬
de Knospen, alternde Blätter) und weniger wertvolle (z.B. ausgewachsene Blätter) finden.

MonophageBlattläuse wie die grüne Apfelblattlaus Aphis pomi machen den ganzen
Lebenszyklus auf der gleichen Pflanzenart durch. Im Verlauf der Vegetationsperiode
wechseln sie im allgemeinen ihre Futterplätze, indem sie immer wieder zu den sich neu

entwickelnden Blättern wandern (DDCON, 1985a). Wirtswechselnde Blattlausarten wie
z.B. Dysaphis plantaginea (Mehlige Apfelblattlaus) wechseln etwa im Juni vomprimären
Wirt (Apfelbaum) auf einen (krautigen) Zwischenwirt (Spitzwegerich, Plantago lanceolata

L.) mit einem für sie günstigeren Nahrungsangebot (meist höhere Konzentration an

Aminosäuren im Phloem, DIXON, 1975), um dann im Herbst zur Eiablage auf den

Primärwirt zurückzukehren.

Da der Zuckergehalt im Phloemsaft für die Energieversorgung der Blattläuse gut
ausreicht, sind die löslichen Stickstoffverbindungen als Hauptnährstoffe für die Entwick¬

lung der Aphiden limitierend.



2 VERSUCHSPFLANZEAPFELBAUM

2.1 ANZUCHT

Alle Versuche der vorliegenden Arbeit wurden mit klonierten Pflanzen durchgeführt.
Mit der Verwendung von mikropropagierten Apfelbäumchen sollte erreicht werden, dass

eine genügend grosse Anzahl von Versuchspflanzen mit geringer Variabilität zur Ver¬

fügung stand.
Die Vermehrung des Sämlingsklones (Var. 'Golden Delicious') erfolgte nach der von

WERMELINGER(1985) detailliert beschriebenen Methode und bot im allgemeinen
keine Schwierigkeiten. Die im Gegensatz zu WERMELINGER(1985) leicht geänderten
Nährmedien sind im Anhang (Tabelle AI) aufgeführt.

Die Pflanzen wiesen eine relativ grosse morphologische Variabilität auf, was sich in

Grössenunterschieden von 10-20% äusserte. Die erste kritische Phase in der Anzucht war

die Adaptation der ca. 5 cm grossen Pflänzchen an eine relative Luftfeuchtigkeit von 60-

70% (Klimakammerbedingungen). In den Kulturgefässen mit den Bewurzelungsmedien
waren die Pflänzchen einer relativen Luftfeuchtigkeit von nahezu 100%ausgesetzt. Die

Adaptation erfolgte während 10-14 Tagen in einem Klimaschrank. Dabei standen die

Apfelbäumchen in einer verdünnten Nährlösung, so dass die Wasseraufnahme nicht

limitiert war.

SHACKELet al. (1990) wiesen nach, dass die Regulation der Stomata auch bei

Gewebekulturpflänzchen funktioniert. Nur zeigte sich bei ihren Arbeiten, dass sich einige
der Pflanzen sehr schnell (innert wenigen Minuten), andere nur langsam (oft mehr als 24

Stunden) an eine trockenere Umgebung anpassen konnten. Wichtiger aber war der

Ausgleich des Wasserverlustes durch ausreichende Aufnahme, was durch gut ausgebildete
Wurzeln gewährleistet werden konnte.

Die stark verdünnte Nährlösung während der Adaptationszeit (1/7 der Konzentration

einer normalen Hoaglandlösung) begünstigte die Wurzelbildung. Erst nach 5-7 Tagen
begann der Spross merklich zu wachsen. Bei einer Grösse von ca. 10 cm wurden die

Pflänzchen in Töpfe mit Quarzsand (21 Inhalt) gewechselt. Die untersten 2 cmenthielten

5-7 mmgrosse Steinchen, im Wurzelraum betrug die Korngrösse 0,3-1,2 mmund als

Abdeckung, zur Verhinderung von Algenwachstum, diente eine Quarzsandschicht von 2-

3 mmKorngrösse. Da der Quarzsand einen sehr hohen Staubgehalt aufwies, wurde er vor



Gebrauch gut gespült, mit verdünnter Säure (HCl) gewaschen und wieder gespült, bis der

pH neutral war.

Die zweite kritische Phase war die Anpassung an die Lichtverhältnisse in der Klima¬
kammer. Im Klimaschrank waren die Pflänzchen einer Photonenflussdichte von 30-
40 jumol m^sec"1 ausgesetzt, was in etwa den Verhältnissen zuvor in den Kulturgef ässen

entsprach. In der Klimakammer herrschte hingegen eine Lichtintensität von ca. 400

/miol m^sec*1. Die Pflänzchen reagierten z.T. mit einer leichten Rotverfärbung, die zuerst

Blattrippen und Stengel betraf, dann aber auch die ganzen Blätter erfassen konnte. Mit
dieser, wie sich nach einem Farbtest zeigte, Anthocyanbildung dürfte die Pflanze über¬

schüssig produzierte Assimilate verwertet haben, die im Stoffwechsel (noch) keine Ver¬

wendung fanden. Eine Lichtreduktion (ca. 1/3) während etwa einer Woche, z.T. ver¬

bunden mit einer leichten Temperaturerhöhung von 1-2°C (zur Ankurbelung des Stoff¬
wechsels) liess die Pflänzchenwieder ergrünen.

Die Pflanzen in den Quarzsandtöpfen wurden zweimal täglich mit 30 ml Nährlösung
bewässert (1 N Lösung, vgl. Tabelle A2 im Anhang). Frühmorgens wurden die Wurzeln
automatisch gespült, umSalzanreicherungen zu vermeiden. Quarzsand als neues Wurzel¬
medium löste wieder einen Wachstumsschub der Wurzeln aus, was sich am Spross in
Form von sehr kurzen Internodien zeigte. Nach 2-4 Wochenwar das Wachstum wieder so

regelmässig, dass mit differenzierter Düngung zur Vorbereitung der Versuche begonnen
werden konnte.

Die Variabilität, welche sich in Grössenunterschieden äusserte, blieb aber bestehen.
Wie die Erfahrung mit Monierten Apfelbäumen in Obstanlagen zeigte (GRosati, Univer¬
sität Bologna, pers. Mitteilung ), ist die Uniformität eines Klons erst nach 1-2 Jahren
offensichtlich.
Bei umfangreichen Versuchen, die gestaffelt angesetzt werden mussten, konnte mit den

grössten Pflanzen begonnen werden, so dass die Ausgangsbedingungen bei Versuchs¬
beginn wieder ähnlich waren (vgl. Kapitel 5.2.4).



2.2 VERGLEICHVONWURZELSUBSTRATEN

2.2.1 Einführung

Für die Untersuchung der Apfelbaum-Blattlaus-Interaktionen sollten die Pflanzen

unter kontrollierten, aber möglichst natürlichen Bedingungen wachsen können. Flüssig¬
kultur oder ein inertes Substrat ermöglichen im Vergleich zu Erdgemischen besser

kontrollierbare Nährstoffgaben.

Hydrokulturen wurden und werden oft für Nährstoffversuche unter kontrollierten

Bedingungen verwendet, da die Nährlösung den Versuchsanforderungen entsprechend
zusammengestellt werden kann und damit in ihrer Zusammensetzung genau bekannt ist.

Dabei sind die Nährstoffe allgemein in hoher Konzentration vorhanden und ihre Verfüg¬
barkeit für die Pflanze ist nicht begrenzt (z.B. 'Hoagland-Lösung', HOAGLANDund

ARNON,1938; HEWITT, 1966).
Ein anderer Ansatz mit meist stark verdünnten Nährlösungen wurde von INGESTAD

et al (1988,1986,1982) gewählt. Diese Technik, oft als 'steady State nutrition' bezeichnet,
basiert darauf, dass den Pflanzen diejenigen Nährstoffe angeboten werden, die sie im

Moment gerade benötigen. Die Nährstoffverhältnisse in der Lösung können im Laufe des

Pflanzenwachstums angepasst werden. Ein Vorteil wird für Versuche mit suboptimaler
Nährstoffversorgung gesehen, da die Pflanze nicht mehr einem sich langsam ändernden

Nährstoffangebot ausgesetzt ist, sondern eine kontinuierliche Nachlieferung eines be¬

stimmten Nährstoffverhältnisses erhält. Das Pflanzenwachstum stellt sich auf das Nähr¬

stoffangebot ein, die relative Wachstumsrate wird konstant und kann durch die Dosierung
des Nährstoffangebotes manipuliert werden. Der erreichte Nährstoffmangel bleibt stabil,
was sich in konstanten internen Nährstoffkonzentrationen äussern soll. Unklar ist, welche

Rolle Nährstoffverlagerungen innerhalb der Pflanze spielen, da sie nicht kontrollierbar
sind.

Experimente unter 'steady State nutrition' sind mit einem relativ grossen technischen
Aufwand verbunden, was die Kontrolle und Dosierung der Nährlösungen betrifft. Mit

ionensensitiven Sonden werden die einzelnen Nährstoffe laufend kontrolliert und über

programmgesteuerte Ventile aus Stammlösungen ergänzt.
Da diese Methode nicht in Frage kam, wurde ein inertes Substrat mit regelmässiger

Nährstoffversorgung gewählt.



Quarzsand hatte sich als Substrat für die Apfelbäumchen bereits bewährt. Ein

Vergleich mit anderen Wurzelsubstraten und v.a. auch mit Hydrokultur sollte aber zeigen,
wo Quarzsand in Bezug auf das Wachstum und die Nährstoffverhältnisse in den Blättern

einzustufen ist. Aus diesem Grund wurden in einer Semesterarbeit (durchgeführt von

Paolo Calderari) verschiedene Wurzelsubstrate miteinander verglichen.

2.2.1 Methode

Apfelbäumchen des Sämlingsklones (Var. 'Golden Delicious') wurden bei folgenden
Verfahren untersucht:

- Hydrokultur mit den Stufen H 1 und H 2. Die Nährlösung H 1 war identisch mit

der Eingangs beschriebenen Nährlösung 1 N (Tabelle A2 im Anhang). H2

enthielt alle Nährstoffe in doppelter Konzentration und entsprach damit einer

Hoagland-Lösung.
- Quarzsand mit den Stufen Q1 und Q0,4. Es war das für alle späteren Versuche

in der gleichen Zusammensetzung verwendete Substrat. Die Pflanzen wurden 2x

täglich mit je 30ml der 1 N-Nährlösung (für Q 1) resp. mit einer auf 40% ver¬

dünnten Lösung (für Q0,4) bewässert und frühmorgens mit ca. 200 ml entionisier¬
tem Wasser gespült.

- Grodan mit den Stufen G1 und G 0,4. Die Steinwolle Grodan wird kommerziell
in 'Hors-sol' Kulturen des Gemüseanbaus verwendet. Nährlösungsgaben und

Bewässerung wurden wie beim Quarzsandverfahren durchgeführt.
- Erde (nur eine Stufe). Eine Mischung aus Landerde:Kompost:Torf:Quarzsand im

Verhältnis von 2:2:1:1 diente als Substrat. DiesesVerfahren wurde zweimal täglich
mit entionisiertem Wasser feucht gehalten und einmal wöchentlichmit 60 ml 1 N-

Lösung bewässert.

Der Versuch mit 8 Wiederholungen wurde im Gewächshaus (17 /22 C; 16h Photo¬

periode) durchgeführt. Wöchentliche Messungen der Sprosslänge dokumentierten den
Wachstumsverlauf. Bei der Ernte nach 40 Tagen wurden Frisch- und Trockengewicht von

Blättern, Stengeln und Wurzeln gewogen. Die Nährstoffkonzentration in den Blättern (P,
K, Ca, Mgund Fe) wurde nach Veraschung (4h bei 550°C) und Säureaufschluss (HCl)
auf demICP 5500 (Perkin-Elmer) gemessen, während die Stickstoffbestimmung auf dem

Stickstoffanalysator ANA1500 (Carlo Erba Strumentazione) erfolgte.



2.2.3 Resultate und Diskussion

Morphologie

Erwartungsgemäss wuchsen die Bäumchenin Hydrokultur am stärksten (Abbildung
1). Auffallend war aber, dass dabei die Pflanzen bei höherer Konzentration ein leicht ver¬

mindertes Wachstum zeigten. Auf Quarzsand und Grodan entwickelten sich die Pflanzen

ähnlich gut, das Nährstoffangebot aus Quarzsand konnte aber etwas besser genutzt
werden. Die Bäumchenim Erdgemisch weisen in diesem Versuch das langsamste Wachs¬

tum auf.

Sprossgewichte und durchschnittliche Blattfläche pro Blatt (Tabelle 1) zeigten ver¬

gleichbare Verhältnisse. Das Wurzel/Spross-Verhältnis zeigte die erwarteten Abhängigkei¬
ten vomNährstoffangebot. Die mit stärker konzentrierter Nährlösung versorgten Pflanzen

innerhalb der Verfahren hatten durchweg kleinere Wurzeln. Die Wurzeln in den festen

Substraten waren eher kurz und buschig mit vielen feinen Wurzelhaaren, während die in

Hydrokultur gewachsenen Wurzeln länger waren und weniger Seitenwurzeln und feine

Haare aufwiesen.
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Abbildung 1: Sprosslängenentwicklung der Apfelbäumchen auf den Substraten Grodan (G), Quarz¬
sand (0), Erde (£) und in Hydrokultur (H). Nährlösungsstufen 2, 1 und 0,4 der 1 N-Lösung (Mittel¬
werte aus 8 Wiederholungen).

Tabelle 1: Morphologische Parameter der Apfelbäumchen auf den verschiedenen Substraten;
FG: Frischgewicht; TS: Trockensubstanz; W: TS Wurzel; S: TS Spross; B: TS Blätter. (* Wurzeln aus

Grodan konnten nur mit Verlusten geerntet werden)

Sub- FG(g) Anzahl Blattfläche TS TS
strat total Blätter / Blatt Spross Wurzel

(cm2) (g) (g)

W/S W/(S-B)

H2.0 25.1 30 34.8 8.16 1.01 0.12 0.35

H 1,0 26.8 31 33.6 8.90 1.30 0.15 0.43

Q1.0 15.3 27 23.5 5.20 1.28 0.25 0.67

Q0.4 10.4 25 17.0 3.73 1.52 0.41 1.03

G 1,0 12.7 26 18.5 4.22 0.61 (0.14)* (0.41)*
G0.4 7.6 23 13.7 2.63 0.66 (0.25)* (0.69)*

E 1,0 5.7 22 10.2 1.92 0.81 0.42 0.63
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Nähr Stoff Verhältnisse

Die Nährstoffanalysen ergaben folgendes Bild: Stickstoff- und Phosphorgehalte in

den Blättern verhielten sich dem Angebot entsprechend. Die Pflanzen in Hydrokultur
wiesen sehr hohe Blattgehalte an Stickstoff und Phosphor auf, verglichen mit den langjäh¬
rigen Durchschnittswerten für Apfelbaumblätter (RYSER, 1982). Es ist klar, dass für
diesen Vergleich mit mehrjährigen Bäumen Vorsicht geboten ist, er erlaubt aber eine

gewisse Einstufung. Die Pflanzen von Q1 und G1 wiesen in den Blättern ebenfalls
erhöhte Werte für Nund P auf, während die Stufen Q0,4 und G 0,4 durchschnittliche bis

knappe Werte zeigten. Auffallend war die Unterversorgung aller Pflanzen mit Kalium
und Calcium, wogegen Magnesium, wohl als Reaktion darauf, in eher hoher Konzen¬

tration anzutreffen war. Bei Calcium ist der Mangel eher verständlich, da es erst im

Laufe des Wachstums in der Pflanze angereichert wird. Für den K-Mangel ist der Grund

unklar, v.a. da in Klimakammerversuchen mit der gleichen Nährlösung (1 N für Q 1)
normalerweise Blatt-K-Gehalte von 500-600 mmol/kg TS erreicht werden.

Tabelle 2: Nährstoffgehalte in den Blättern (mmol/kg TS) nach 40 Tagen.

Substrat N P K Ca Mg Fe

H2.0 2650.3 110.0 359.0 197.0 98.0 1.42

H 1.0 2364.3

1921.4

100.3

71.2

418.9 159.6 93.9 1.20

Q1.0 369.1 202.0 102.0 1.46

Q0.4 1364.3

1964.3

58.3

68.0

312.5 226.9 106.1 1.37

G 1,0 352.4 184.5 102.0 1.18

G0.4 1392.9 51.8 302.5 204.5 110.2 1.19

E 1.0 1621.4 42.1 339.1 229.4 85.7 1.46
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Abbildung 2 zeigt die Verhältnisse von Blattnährstoffgehalt (in %TS)zur total in die
Blattmasse aufgenommenen Nährstoffmenge (in mg) für N, P, K, Ca, Mgund Fe. Bei den
Substraten Quarzsand und Steinwolle zeigte sich für N, P und K, dass ein höheres
Nährstoffangebot sowohl die Aufnahme wie auch die Konzentration der Nährstoffe in
den Blättern erhöhte. Bei Calcium und Magnesium standen die Unterschiede der Nähr¬

stoffgehalte in den Blättern nicht in Relation zum Nährstoffangebot. Bei höherer Nähr¬

lösungskonzentration wurden gesamthaft mehr Nährstoffe in die Blattmasse aufgenom¬
men, aber nicht im gleichen Mass wie das Wachstum zunahm. Daher ergaben sich für Ca
und Mg bei höher konzentrierten Nährlösungen tiefere Blattnährstoffgehalte. Dieser

'Verdünnungseffekt' kann zu falschen Schlüssen führen, wenn nur die Nährstoffkonzen¬
trationen beachtet werden. Die Bäumchen in Hydrokultur nahmen allgemein aus der
stärker konzentrierten Lösung (H 2,0) weniger Nährstoffe auf (ausser bei Kalium). Die
Konzentration von H2,0 dürfte für Apfelbäumchen in Flüssigkultur bereits über dem

Optimum liegen, was mit der osmotischen Wirkung der Nährsalze zusammenhängen
könnte.

Die Nährstoffverfügbarkeit in Quarzsand war etwas höher war als in Steinwolle. Am

stärksten galt dies für Eisen. Erwartungsgemäss wurden aus der Hydrokultur (mit den
vergleichsweise kleinsten Wurzeln) ammeisten Nährstoffe aufgenommen, was trotz des
starken Wachstums auch zu sehr hohen Stickstoff- und Phosphorgehalten in den Blättern

führte. Die vergleichsweise kleine Wurzeloberfläche reichte für die Nährstoffaufnahme
aus, da die Nachlieferung der Nährstoffe in Hydrokultur kaum begrenzt ist. Die Bewe¬

gung der Ionen ist abhängig vom Wassergehalt im Substrat (MENGELund KIRKBY,
1982), was in den Hydrokulturen den Ionentransport zu den 'sink' Stellen an der Wurzel¬
oberfläche erleichtert. Die Nährstoffkonzentration an der Wurzeloberfläche dürfte höher

gewesen sein als in den festen Wurzelmedien. In diesen dürfte die kleinere Nährstoffkon¬
zentration an der Wurzeloberfläche mit einem verstärkten Wurzelwachstum und damit
grösserer Oberfläche kompensiert worden sein.

Die Apfelbäumchen in Quarzsand wuchsen nicht so stark und grossblättrig wie die
Pflanzen in Hydrokultur, wichen aber in Bezug auf ihre Blatt-Nährstoffe nicht so stark

von den normalerweise in mehrjährigen Apfelbäumen gefundenen Konzentrationen ab.
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Abbildung 2: Blattgehalt (% TS) in Relation zur gesamthaft in der Blattmasse vorhandenen Menge
(mg) der Nährstoffe N, P, K, Ca, Mgund Fe. Die Nummern(1-7) stehen für die Mittelwerte (n=8) der
Stufen E 1,0 (1), G 0,4 (2), G 1,0 (3), 0 0,4 (4), Q 1,0 (5), H 1,0 (6) und H 2,0 (7).
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3 VERSUCHSINSEKTBLATTLAUS

3.1 GRÜNEAPFELBLATTLAUSAPHIS POMIDEGEER

3.1.1 Systematische Einteilung

In der Ordnung der Sternorrhyncha (Pflanzenläuse, früher Homoptera) sind u.a.

folgende Infraordnungen vertreten: die Blattflöhe oder Springläuse (Psyllidea), die

Mottenschildläuse (Aleyrodidea), die Schildläuse (Coccidea) sowie die Blattläuse (Aphi-
didea). Die grösste Blattlausfamilie sind die Röhrenblattläuse (Aphididae) mit ca. 540

Arten, wovon A pomi ein Vertreter ist.

3.1.2 Lebenszyklus

A pomi ist holozyklisch. Aus dem überwinterten schwarzen Ei (ca. 0,5 mmlang)
schlüpft im Frühling, vor der Oeffnung der Knospen, die Fundatrix (Stammutter), welche

parthenogenetisch ungeflügelte Weibchen (Virgines) zur Welt bringt. Darauf lösen sich

mehrere Generationen weiterer Virgines ab, die als Apterae (ungeflügelt Form) auf der

Pflanze bleiben oder diese als Alatae (geflügelte Form) verlassen, um eine für die

Entwicklung besser geeignete Pflanze der gleichen Art zu besiedeln. Die Individual¬

entwicklung geht über 4 Larvenstadien zur Adultform, die ein Gewicht von 0,5-1 mg
aufweist. Anhand der Form der Cauda, einer Verlängerung des hintersten Körpersegmen¬
tes, können die Adulten von den Larven unterschieden werden. Die im Herbst auf¬

tretenden Sexuparae bringen eine Generation von Weibchen und Männchen hervor

(Sexuales). Nach erfolgter Kopulation legen die Weibchen Eier zur Ueberwinterung an

den Spitzen meist einjähriger verholzter Triebe ab. GenaueBeschreibungen des Lebens¬

zyklus finden sich z.B. bei LATHROP(1928) oder LAMPEL(1968).

3.1.3 Wirtspflanzen

Neben Apfel- und Birnbäumen (Pyrus sp.) werden noch weitere mehrjährige Rosa-

ceae von A. pomi aufgesucht, so z.B. Weissdorn (Crataegus sp.) oder Eberesche (Sorbus
sp.). Die grüne Apfelblattlaus kann sich im Sommerauch auf nicht-Rosaceen entwickeln

(PATCH, 1923).
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3.1.4 Schadbild

A. pomi ist vor allem auf jungen Bäumen als gefährlich zu betrachten, da sie zu

Triebdeformationen mit verkrümmten Blättern führen kann. Bei grösseren Bäumenwirkt
sich ein Befall nicht mehr gravierend aus. Als Virusüberträger hat A pomi keine Bedeu¬

tung.

3.1.5 Bemerkungen zur Ernährung

Mundwerkzeuge

Das Stechborstenbündel besteht aus den äusseren Mandibelborsten und den inneren

Maxillenborsten. Die an Kerben zusammengehaltenen Maxillenborsten enthalten einen

Speichelkanal sowie einen Nahrungskanal, der 1-2 ^mim Durchmesser aufweist (POL-
LARD, 1973; PARRISH, 1967). Durch eine Rinne im Rostrum (Labium) wird das

Stechborstenbündel geführt und in das Pflanzengewebe hineingetrieben (inter- wie auch

intrazellulär). Der hohe Druck auf der Spitze der Stechborsten, das abwechslungsweise
Vortreiben der beiden mit feinen Zähnchen besetzten Mandibeln und die Pektinasen im

Speichel ermöglichen das Eindringen. Der Wegder Stechborsten durch die Zellen wird
mit einer gallertigen Speichelscheide ausgekleidet.

Sobald die Siebröhren erreicht sind, beginnt Phloemsaft wegen des Turgors in die
Blattlaus zu fliessen. Aus dem Durchmesser des Nahrungskanals, der Länge der Stech¬

borsten sowie der Ausflussrate und dem Zuckergehalt des Phloemsaftes wurde der

Turgor in Siebröhren berechnet (PEEL, 1975). Die erhaltenen Werte von 1-3 MPasind
etwas höher als die durch Direktmessungen an abgeschnittenen Stechborsten mittels
Mikromanometern erhaltenen Drucke von 0,5-1 MPa(WRIGHTund FISHER, 1980).

Mit Hilfe der Ciberialpumpe können die Blattläuse auch aktiv Phloemsaft einsaugen,
was für die Phloemaufnahme aber nicht von sehr grosser Bedeutung sein dürfte.

Verdauung

Wegender relativ einfachen Nahrungszusammensetzung (Aminosäuren und Zucker)
enthält der Verdauungstrakt der Blattläuse nur wenige Enzyme (SRTVASTAVA, 1987;
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KLINGAUF, 1987).
Amwichtigsten ist die Invertase zur Spaltung der im Phloemsaft enthaltenen Sac¬

charose. In A. pomi wurde die a-Glucosidase nachgewiesen, die Saccharose hydrolysieren
kann. Dieses Enzym synthetisiert auch das Trisaccharid Melezitose (DUSPTVA, 1954).
Ein grosser Teil des Zuckers wird im Honigtau in dieser Form ausgeschieden. Eine

wichtige Funktion des Trisaccharids scheint in der Osmoregulation des Darminhaltes zu

Hegen (FISHER et al, 1984).

Symbionten

Alle Blattläuse beherbergen Bakterien oder Hefen, die in den Mycetomen leben,
welche an den Verdauungstrakt angegliedert sind. Nach HOUK(1987) besteht eine für
die Blattläuse wichtige Funktion der Symbionten in der Biosynthese essentieller Amino¬

säuren, die im Phloemsaft nicht oder nicht genügend vorhanden sind. Auch verschiedene
Vitamine des B-Komplexes sowie Sterole dürften durch Symbionten synthetisiert werden.
Eine Beteiligung der Symbionten an der Bildung von Polysaccharasen, die von den Blatt¬

läusen im Speichel abgegeben werden, wird vermutet (CAMPBELLund DREYER,
1985). Die Hypothese der Fixierung von Luftstickstoff durch Symbionten konnte dagegen
wiederlegt werden (HOUK, 1987).

Die Anwesenheit von Symbionten in den Blattläusen erschwert ernährungsphysiologi¬
sche Untersuchungen. Eine Trennung der beiden Organismen ist erst teilweise möglich.
Aposymbiotische Blattläuse können gezüchtet werden, während Symbionten verschie¬
dentlich isoliert, aber noch nicht über längere Zeit kultiviert wurden (HOUK, 1987).

17



3.2 POPULATIONSENTWICKLUNGVONAPHIS POMIAUFUNTERSCHIE¬
DLICHGEDÜNGTENAPFELBÄUMCHEN

3.2.1 Einführung

Auf Grund des in der Einleitung besprochenen Einflusses der pflanzlichen Stickstoff¬

versorgung auf die Entwicklung der Blattläuse wurde die Populationsdynamik von A.

pomi näher untersucht. Mittels der Erhebung von Lebenstafeln sollte die Hypothese
geprüft werden, dass eine erhöhte pflanzliche Stickstoffversorgung die Populations¬
entwicklung positiv beeinfiusst. Die spezifische Wachstumsrate rm gibt, in einer theore¬

tisch unbeschränkten Umwelt, ein Mass für das Wachstum einer Population an.

3.2.2 Methode

Anzucht und Wachstumsbedingungen der verwendeten Monierten Apfelbäumchen
wurden in Kapitel 2 bereits beschrieben. Vor und während des Versuches erhielten die

auf 4 Stickstoffstufen (3 N, 1 N, 0,5 N, 0,2 N) aufgeteilten Pflanzen zweimal täglich 50 ml

der entsprechenden Nährlösung (vgl. Tabelle A2 im Anhang). Nach 11 Tagen differen¬
zierter Düngung wurden pro Pflanze zwei junge Adulte A. pomi (aus der Zucht auf

gleichen Pflanzen) ausgesetzt. Alle 2-3 Tage wurden die neu geschlüpften Nymphen
gezählt und von der Pflanze entfernt. Die Erhebung erfolgte während der ganzen Lebens¬

dauer der Adulten. Nach Abschluss des Versuches konnten die Daten von 20-25 Adulttie-
ren pro Sickstoffstufe in die Auswertung einbezogen werden.

Von den Versuchspflanzen wurden die oberen und unteren Blätter separat auf
Makronährstoffe hin analysiert (N, P, K, Ca, Mg; für eine genaue Beschreibung der

Methode vgl. Kapitel 5.2.5).
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Die spezifische Wachstumsrate rm wurde wie folgt berechnet:
Formeln (1) und (2) (in der integrierten Form) drücken das Wachstum einer Population
aus.

Nt=N0erJ (2)

Dabei ist Nt = Anzahl Individuen zum Zeitpunkt t

N0 = Anzahl Individuen zum Zeitpunkt 0

rm = spezifische Wachstumsrate
t = Zeit

Voraussetzung zur Anwendung dieser Formel ist ein konstantes rm , was nur bei

Idealpopulationen mit stabiler Altersstruktur und bei stabilen Umweltbedingungen der
Fall ist.

In experimentellen Versuchen behilft man sich daher der Lebenstafeln (BIRCH,
1948). ZumZeitpunkt x wird die Ueberlebensrate der Virgines (lx) und die Anzahl der

(im vorüegenden Fall ausschliesslich) weiblichen Nachkommen(n^) eingetragen. Aus den

Lebenstafeln lässt sich die Nettoreproduktionsrate Rq ( = 21xmx), was der Multiplikations¬
rate pro Generation entspricht, sowie SLnyc berechnen. Ein angenäherter Wert für die
mittlere Generationsdauer T ist dann

r=^W (3)

Dieser Näherungswert T wird für die Berechnung von rm in (4) verwendet:

'.-— (4)
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Mit Hilfe der auf LOTKA(1925) zurückgehenden Formel (5) wird ein genauer Wert für

rm berechnet, indem rm aus (4) in (5) eingesetzt und schrittweise approximiert wird, bis
der Summenparameter weniger als IO"6 von 1 abweicht.

Ee-^l/n^i (5)

Mit dem 'genauen' rm lässt sich die mittlere Generationsdauer T mit höherer Genauigkeit
berechnen:

T-^ (6)

3.2.3 Resultate und Diskussion

Die Apfelbäumchen zeigten eine offensichtliche Abhängigkeit von der Stickstoffver¬

sorgung. Die Grösse war wegen der Variabilität zwischen den Pflanzen weniger beein¬
fiusst als die Blattfläche. Mit abnehmender N-Versorgung waren die Blätter nicht mehr

saftig grün, sondern kleiner und bereits leicht chlorotisch.
Die Blätter zeigten die erwarteten Unterschiede im Blatt-N-Gehalt, der zwischen den

Stufen 0,5 N und 0,2 N nicht mehr eindeutig ausfiel. Die Gehalte an Phosphor, Calcium
und Magnesium wurden durch die Stickstoffdüngung nicht beeinfiusst, wohl aber der

Kaliumgehalt. Er verhielt sich reziprok zum Blatt-N-Gehalt.

Die berechneten spezifischen Wachstumsraten rm und Generationszeiten T wichen
nicht im erwarteten Mass voneinander ab (Tabelle 3). Die Aphiden auf der Düngungs¬
stufe 0,5 N wiesen die kürzeste Generationszeit und die höchste spezifische Wachs¬
tumsrate auf.
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Tabelle 3: Populationsparameter von A. pomi auf Apfelbäumchen der Stickstoffstufen 3,0 N, 1,0 N,
0,5 N und 0,2 N.

N-Stufen mittlere Generations¬ Netto-Reproduktions- spezifische Wachs¬
dauer T rate R„ tumsrate rm

3,0 N 11.26 55.17 0.3561

1,0 N 11.57 64.68 0.3603

0,5 N 10.65 63.27 0.3895

0,2 N 11.49 66.16 0.3650

Eine genauere statistische Analyse mit Einbezug der Variabilität zwischen den

Individuen durch RUTZet al (1990) ergab für rm der Stufe 0,5 N einen gesicherten
Unterschied zu den andern Stufen.

Die Hypothese eines gesteigerten Populationswachstums durch erhöhte Stickstoff¬

düngung der Wirtspflanze konnte nicht bestätigt werden. Vielmehr ergab sich in diesem
Modell (mit der Einschränkung auf Idealpopulationen) ein Optimum für rm bei der Stufe

0,5 N.

Da die löslichen Stickstoffverbindungen nicht getrennt analysiert wurden, lässt sich
über diese N-Fraktion keine Aussage machen. Zu vermuten ist aber eine gewisse Uebe-

reinstimmung mit demGesamtstickstoffgehalt in den Blättern.

Nach den vorliegenden Resultaten stellt sich die Frage, ob die Stickstoffdüngung
wirklich keinen positiven Einfluss hatte, oder ob nur die Art der Charakterisierung der

Blattlauspopulation mit dembeschränkt gültigen Modell zu diesem Schluss führte. Andere

Möglichkeiten können die unterschiedliche Beeinflussung der Pflanze durch einzelne
Blattläuse oder ganze Kolonien sein, oder eine nährstoffunabhängige Begrenzung der

Nahrungsaufnahme der Blattläuse. In der Schlussdiskussion wird, im Zusammenhangmit

den andern Ergebnissen, näher darauf eingegangen.
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4 ZUCKERVERBINDUNGENUNDAMINOSÄURENIMPHLOEMSAFT
DERAPFELBÄUMCHENUNDIHRE BEDEUTUNGFÜRAPHIS

POMI

4.1 EINFUEHRUNG

Phloemsaugende Blattläuse decken ihren Nahrungsbedarf vollständig aus dem Saft
der Siebröhren. Im Vergleich zu Blattmaterial ist Phloemsaft in Bezug auf Stickstoff eine

wenig konzentrierte Nahrung für Insekten, hat aber den Vorteil, dass die Nährstoffe in
löslicher Form vorliegen und somit direkt verfügbar sind (MATTSON,1980; RISEBROW
und DIXON, 1987). Er ermöglicht eine rasche und genügende Versorgung der Aphiden
mit niedermolekularen Stickstoffverbindungen, die zur Proteinsynthese benötigt werden.
Ein Vergleich der Effizienz der Nahrungsverwertung dieser auf Phloemsaft spezialisierten
Blattläuse mit blattfressenden Insekten oder mit Xylemsaugern zeigt, dass das Verhältnis

Produktion/Konsumation (P/C; Produktion=Wachstum+Reproduktion) bei Blattläusen

mit 0,4 sehr hoch ist (LLEWELLYN, 1982). Blattfressende Insekten weisen, nach dem

gleichen Autor, ein P/C-Verhältnis von ca. 0,22 auf, zellsaftsaugende Insekten (z.B.
Milben) ein solches von ca. 0,16, während xylemsaugende Insekten (z.B. einige Zikaden)
weniger als 10%der aufgenommenen Nahrung in Wachstum und Reproduktion umsetzen

können.
Da Phloemsaft grosse Mengen Zucker enthält, wird der Ueberschuss im Honigtau

wieder ausgeschieden. Die Blattlaus synthetisiert auch neue Zuckerverbindungen. So ist
das Trisaccharid Melezitose im Honigtau zu finden, nicht aber im Phloemsaft.

4.1.1 Phloemsaftzusammensetzung von Apfelbäumen

Eine sehr umfassende Untersuchung über die chemische Zusammensetzung von Phlo¬
emexudaten von Apfelbäumen wurde von KOLLARund SEEMUELLER(1990) vor¬

gestellt. In den Phloemexudaten, die mittels angeschnittener Borkenstreifen von 'Golden
Delicious' Bäumengewonnen wurden, fanden sich neben Zuckern und Aminosäuren auch

organische Säuren des Citronensäurezyklus (Citrat, Malat, Succinat, Fumarat), einige
Proteine, ein Sterol sowie die RNA-Nukleotide (Mono-, Di- und Triphosphate von

Adenin, Guanin, Cytosin und Uracil). Von den anorganischen Ionen waren es (in ab¬

steigender Konzentration) die Kationen K+, Mg2*, Na+, Ca2+ sowie die Anionen S042",
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CI", P043" und N03". An Zuckern wurden Glucose, Fructose, myo-Inosit, Sorbitol sowie
z.T. Raffinose und Stachyose gefunden. Saccharose und Sorbitol wiesen die höchsten
Konzentrationen auf. Von den Aminosäuren konnten ausser Arginin und Cystein alle

gefunden werden. Asparaginsäure und Glutaminsäure und vor allem deren Amine waren

amstärksten vertreten. Der pH betrug 7,5-8,0.
Allgemein werden die hohen Konzentrationen von Kalium als Kation und Phosphat

als Anion für den leicht alkalischen pH verantwortlich gemacht (ZIEGLER, 1975).
Calcium gilt als Ion, das nicht im Phloem transportiert wird, es scheint aber z.T. doch in

die Siebzellen gelangen zu können (ZIEGLER, 1975), und Calciumnachweise im Honig¬
tau von Blattläusen deuten auf die Transportmöglichkeit im Phloem hin (DIXON, 1975).
Auch die Anwesenheit von Nitrat in Phloemexudaten wurde lange auf Verunreinigung
durch Zellsäfte zurückgeführt. HAYASHIund CHINO (1985) wiesen aber Nitrat in

Phloemsaftproben von Reis und Weizen nach. Pflanzenhormone und Vitamine scheinen
ebenfalls im Phloem transportiert zu werden (ZIEGLER, 1975).

4.1.2 Relevanz von PWoeminhaltsstoffen für Blattläuse

Aminosäuren sind für die Blattläuseunentbehrliche Stickstoff quellen. Die verfügbare
Menge der Aminosäuren wirkt sich auf Wachstum, Ueberleben und Reproduktion aus

(SRIVASTAVA und AUCLAIR, 1974). In Untersuchungen mit Blattläusen auf syn¬
thetischen Nährmedien lassen sich einzelne Aminosäuren variieren und damit ihre

spezifischen Wirkungen auf Aphiden prüfen. So zeigten Untersuchungen mit einer

Vielzahl aposymbiotischer Insekten, dass für das Wachstum die gleichen 10 Aminosäuren

essentiell sind, die auch für Säuger unentbehrlich sind (FRIEND und DADD, 1982),
nämlich Arginin, Histidin, Isoleucin, Leucin, Lysin, Methionin, Phenylalanin, Threonin,
Tryptophan und Valin. Sobald die Insekten, und speziell auch die Blattläuse Symbionten
beherbergen, können viele dieser essentiellen Aminosäuren durch die Symbionten
bereitgestellt werden, falls sie in der Nahrung mangeln. Sogar die schwefelhaltigen
Aminosäuren Cystein und Methionin konnten in synthetischen Diäten z.T. weggelassen
werden, wenn gleichzeitig anorganischer Schwefel angeboten wurde (DADDund KRIE¬

GER, 1968; EHRHARDT,1969).
Von den nicht essentiellen Aminosäuren haben insbesondere Asparaginsäure und

Glutaminsäure mit ihren Aminen eine positive Wirkung auf das Wachstum der Blattläuse.

Sie stehen amAnfang der pflanzlichen Aminosäurensynthese und sind im Phloemsaft
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meist am stärksten vertreten. In den Blattläusen stellen sie Aminogruppen zur Synthese
von in der Nahrung nicht vorhandenen Aminosäuren zur Verfügung (FRIEND und

DADD, 1982). Die einzelnen Aminosäuren haben oft nicht nur nutritieve Funktionen,
sondern auch eine (artspezifische) stimulierende Wirkung auf die Nahrungsaufnahme
(SRIVASTAVA, 1987).

Zuckerverbindungen sind im Phloemsaft im Ueberschuss vorhanden. Nicht alle
können aber zur Energieversorgung herangezogen werden. So wird Saccharose von allen

Blattläusen benötigt und kann nicht ohne negative Folgen durch andere Zucker ersetzt

werden, wie Untersuchungen auf synthetischen Nährmedien zeigten (SRIVASTAVA,
1987). Neben der Wichtigkeit als Nährstoff spielt Saccharoseauch eine Rolle als Stimu¬
lans für die Nahrungsaufnahme. Bei Konzentrationen unter 5%in den synthetischen
Nährmedien wurde kaum mehr Nahrung aufgenommen (MITTLER, 1967).

Auf die Relevanz von Vitaminen und Spurenelementen soll hier nicht näher einge¬
gangen werden, da diese Stoffgruppen nicht in die Untersuchung einbezogen wurden.

4.1.3 Methoden zur Gewinnung von Phloemsaft

Exudationsmethode mit EDTA

Phloemsaftexudate können relativ einfach gewonnen werden und sind daher stark
verbreitet bei der Untersuchung von Phloeminhaltsstoffen. Borkenanschnitte (z.B. KOL-

LARund SEEMUELLER,1990; COSTELLOet al, 1982; HALLund BAKER, 1972),
Blätter mit einem 1-2 cmlangen Blattstiel (z.B. BOLSINGER,1987; GROUSSOLet al,

1986) oder amHypokotyl geschnittene Keimlinge (z.B. KALLARACKALet al, 1989;
HANSONund COHEN,1985) werden in eine gepufferte EDTA-Lösung (Ethylendiamin-
tetraessigsäure) gestellt. Durch den Chelator EDTAwird Ca2+ gebunden, das für die

Aktivierung des Enzyms Callose-Synthetase nötig ist (KING und ZEEVART,1974). Bei
einer ungestörten Wundreaktion bildet das Enzym aus UDPG(Uridin-diPhosphat-Gluco-
se) die Callose (ein 1,3-ß-Glucan), welche die porösen Siebplatten verstopft und das

Ausbluten der Siebröhren verhindert.
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Stylettmethode

Nachdem KENNEDYund MITTLER(1953) die langen Stechborsten von Baum¬

läusen noch mit Mikroscheren und Rasierklingen durchgetrennt hatten, entwickelten
BARLOWund McCULLY(1972) ein auf Laserstrahlen basierendes System. Die hohe

Energiedichte im Brennpunkt trennt die Stechborsten durch (z.B. FUKUMORITAund
CHINO, 1982; HAYASHIund CHINO, 1986). Optimierte Systeme bestehen aus in der
Medizin verwendeten Operationsmikroskopen mit eingebauter Laseroptik (KUO-SELL,
1989; FROMMund ESCHRICH,1989).

Die einfachere und kostengünstigere Alternative sind die auf UNWIN(1978) zurück¬

gehenden 'HF-cutters' (Trennung mittels einer hochfrequenten elektromagnetischen
Punktschwingung, vgl. 4.2.2), wie sie z.B. von FISHER und FRAME(1984), WEIBULL
et al (1986), RAHBEet al (1990) angewendet wurden.

Umaus abgetrennten Blattlausstechborsten Phloemsaft gewinnen zu können, müssen

einige Voraussetzungen gegeben sein. So sind möglichst grosse Insekten von Vorteil, da

deren Mundwerkzeuge besser zugänglich sind. Eine stark behaarte Pflanzenoberfläche er¬

schwert das auffangen der austretenden Phloemsafttropfen. Für die Analyse der Proben

(20-100 nl Volumen) müssen geeignete Systeme zur Verfügung stehen. Eine für die

Untersuchung gewählte Insekten-Pflanzen Kombination ist nicht immer auch gleichzeitig
für die Arbeitsmethode geeignet.

Praktisch alle bisherigen Phloemsaftuntersuchungen mittels der Stylettmethode
wurden an Gräsern oder krautigen Pflanzen durchgeführt.

Vergleich von Exudationsmethode und Stylettmethode

Ein grosser Vorteil der Stylettmethode besteht darin, dass unverdünnte Phloemsaft-

proben gewonnen werden können. Da die Blattläuse nur einzelne Siebelemente an¬

stechen, können Vergleiche verschiedener Siebröhren gemacht werden (PEEL, 1975). Bei
der Exudationsmethode sind immer mehrere (Borkenanschnitt) bis alle (Blattexudate)
Siebröhren zusammengefasst.

Bei der Exudationsmethode besteht Unsicherheit über die Verunreinigung der Probe

durch Zellinhalte angeschnittener Zellen. Bei BOLSINGER(1987) zeigte sich zwar, dass

Verunreinigungen aus der ersten Zeit der Exudation, bei einer Exudationsdauer von 6-

8 h, an Bedeutung verlieren. Mehr ins Gewicht fallen dürften dabei indirekte Folgen
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solcher Verunreinigungen, z.B. Enzymaktivitäten. Da bei der Exudationsmethode die

Leitgefässe unterbrochen werden, dürften auch Veränderungen im Wasserhaushalt des

umgebenden Gewebes zu erwarten sein, die sich auf die Zusammensetzung des Phloems

auswirken könnten.
Auch Phloemsaftproben aus Blattlausstyletten sind kaum reine, unveränderte Proben,

da die Aphiden über ihren Speichel verschiedene Stoffe in die Siebröhren einbringen
können (MILES, 1989a).

Direkte Vergleiche der beiden Methoden wurden von WEIBULLet al. (1990) und
RAHBE(INRA-ESfSA, Villeurbanne, France; pers. Mitteilung) durchgeführt. Dabei zeigte
sich bei in höherer Konzentration vorliegenden Aminosäuren eine befriedigende Korrela¬

tion zwischen 'reinem' Phloemsaft und Exudaten. Die Variation innerhalb der Pflanze

spielte bei den über Aphidenstylette gewonnenen Phloemsaftproben eine grössere Rolle
als bei EDTA-Exudaten, da in letzteren Inhaltsstoffe mehrerer und nicht nur einer

Siebröhre enthalten waren.
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4.2 MATERIALUNDMETHODEN

4.2.1 Apfelbäumchen

Die verwendeten Pflanzen entstammten demin 2.1 beschriebenen Klon und gelang¬
ten nach 7 Wochen im Bewurzelungsmedium und 10 Tagen Adaptationsphase in die

Klimakammer. Dort wuchsen sie, in Quarzsand eingetopft, während der ganzen Versuchs¬
dauer unter gleichen Bedingungen. Die Tageslänge betrug 16 h, wobei das Licht jeweils
in drei Schritten zu- und ausgeschaltet wurde. Die Photonenflussdichte betrug zwischen
550 /«nol mhec1 (Apex) und 330 jumol m2sec_1 (unterste Blätter). Bei einer relativen

Luftfeuchtigkeit von ca 70%folgte die Temperatur einer sinusähnlichen Kurve mit dem

Maximumvon 22°C amMittag und demMinimum von 17°C nachts umzwei Uhr.

Nach 14 Tagen Bewässerung mit der Nährlösung 1 N (vgl. Tabelle A2 im Anhang)
wurden die Apfelbäumchen zufällig auf die vier Stickstoffstufen 3 N, IN, 0,5 N und

0,2 N aufgeteilt. Die Entnahme von Phloemsaft erfolgte nach weiteren 13 Tagen, wäh¬

rend denen die Pflanzen zweimal täglich mit 50 ml der entsprechenden Nährlösung
gegossen wurden. Die Wasserspülung (ca. 200 ml) um5 Uhr morgens zur Verhinderung
von Salzanreicherungen im Wurzelbereich erfolgte automatisch.

Da der Versuch zeitlich gestaffelt durchgeführt werden müsste (eine Wiederholung
pro Tag), wurde pro Wiederholung je eine Pflanze jeder N-Stufe ausgewählt, wobei
darauf geachtet wurde, dass die jeweils grössten und ähnlichsten Bäumchen verwendet
wurden.

4.2.2 Phloemsaftgewinnung

Stylettmethode

Zur Gewinnung von reinem Phloemsaft wurde ein 'microcautery' nach der Idee von

UNWIN(1978) und FISHER und FRAME(1984) verwendet (Abbildung 3). Die Aus¬

gangsleistung von 5 Wwird durch ein CB-Funkgerät (27 MHz) bereitgestellt. Die Spüle
dient als Spannungstransformer, so dass an der Spitze der Wolframnadel ca. 500 V

erreicht werden. Mittels eines Kondensators kann das elektrische Feld genau eingestellt
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und anhand der Helligkeit der kleinen Lampe geprüft werden kann. Da die Spitze der

Nadel für einen präzisen 'Schnitt' nicht viel dicker sein sollte als das Labium, wurden sie
aus Wolframdrahtstücken (0,3 mm0) elektrolytisch zugespitzt (BRADY, 1965). Zur

präzisen Platzierung der Nadel war die Einrichtung auf einem Mikromanipulator befes¬

tigt. Die Mikrokapillaren waren über ein angeleimtes Metallstück an einem kleinen

Permanentmagneten aufgehängt, dessen Anziehungskraft sich mittels einer Spannung von

2 V auf dessen Spule unterbrechen Hess. Die Haltevorrichtung für die Mikrokapillaren
war ebenfalls auf dem Mikromampulator montiert.

Die an der Spitze der Wolf ramnadel während ca. 100 msec entstehende hochenergeti¬
sche Punktschwingung trennt 'Säugrüssel' (Mandibeln und Maxillen) und z.T. das Labium
durch. Bei einem erfolgreichen 'Schnitt' bleibt die Stechborste nach Entfernung der

Blattlaus in der Pflanze stecken und steht meist aufrecht zwischen den Haaren der Blatt¬

oder Stengeloberfläche.
Die austretenden Phloemsafttropfen wurden mit einer über der Flamme ausgezo¬

genen Mikrokapillare (1 fi\ Volumen) direkt aufgefangen. Mittels Wägung (Sartorius
Supermicro S4) der Mikrokapillare vor und nach der Phloemsaftaufnahme wurde das

Volumen geschätzt. UmVerdunstungsverluste zu vermeiden, erfolgte der Transport der

Kapillaren in einem Behälter mit hoher Luftfeuchtigkeit.
Die Proben für die Aminosäurenanalysen wurden in einem Tropfen von 30 [A

Bicarbonatpuffer (pH 8.9) aufgenommen und bis zur Analyse tiefgefroren (-30 C).
Proben für die Zuckerbestimmung wurden in 30 fx\ bidestilliertem Wasser aufgenommen
und ebenfalls tiefgefroren.

Wegender Vibrationen in der Klimakammer erfolgte das Abtrennen des Blattlausrüs¬

sels und Sammelnvon Phloemsaft in einem andern Raum. Eine Na-Dampflampe über

der Arbeitsstelle sorgte für zusätzliche Beleuchtung. Die Arbeiten zur Phloemsaftgewin-
nung wurden unter einer Binokularlupe bei einer 25- 40-fachen Vergrösserung durch¬

geführt.
Die jungen adulten A. pomi wurden 6-12 h vor der Probenahme auf den Pflanzen

ausgesetzt.
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Exudations-Methode

Die Stylettmethode ergab reine Phloemsaftproben, die aber oft nur schwierig ent¬

nommenwerden konnten. Für wiederholte Probenahmen wurde daher Phloemsaft mittels
EDTA-Exudaten gewonnen. Vorversuche (durchgeführt im Rahmeneiner Diplomarbeit
von P. Calderari) ergaben eine optimale Ausbeute bei einer EDTA-Konzentration von

3,5 mM(Na2-EDTA) bei pH 7,0 (Na2HP04/NaH2P04-Puffer, 5 mM). Die Exudation
wurde dabei auf Grund der in den Exudaten gemessenen Sorbitolkonzentration beurteilt:

Von den ca. 50 cmgrossen Apfelbäumchen wurden folgende Phloemexudate entnommen:

- Blätter Nr. 9 und 11 (vom Apex her) als Probe für ein 'source' Blatt
- Apexblätter Nr. 1, 2 und 3 (mind. 10 mmlang) als Probe aus einem 'sink' Blatt
- Apex als 'sink' Probe

Die Blätter 1,2 und 3 befanden sich noch im Wachstum und importierten daher

Assimilate und lösüche Stickstoffverbindungen. Die während der Exudation aus diesen
'sink' Blättern ausfliessenden Verbindungen dürften solche gewesen sein, die zuvor ins

Blatt importiert, aber noch nicht in höhermolekulare Verbindungen eingebaut worden

waren. Die Bezeichnung 'sink' Blatt bezieht sich auf die Funktion des Blattes in der

Pflanze, und nicht auf die Exudationslösung.

Die Blätter wurden an der Stielbasis abgeschnitten und das Stielende in EDTA-

Puffer-Lösung gestellt. In ein gewogenes Eppendorf-Probenröhrchen wurden 0,5 ml

EDTA-Puffer-Lösung eingefüllt und das Gesamtgewicht bestimmt. Nachdemdas Stielen¬

de, eingetaucht in die Flüssigkeit, mit einem Skalpell nochmals nachgeschnitten wurde,
konnten die zwei resp. drei Blätter in die Probenröhrchen mit der EDTA-Lösung gestellt
werden. VomApex wurden, ebenfalls in die Flüssigkeit eingetaucht, einige Millimeter der

Spitze abgeschnitten, die Pflanze gebogen und die Triebspitze in EDTA-Puffer-Lösung
eingetaucht. Danoch Verunreinigungen von der Schnittstelle zu erwarten waren, wurden

die Probenröhrchen nach 60 Minuten ausgewechselt. Das Phloemsaftexudat wurde

anschliessend während 6 h gesammelt. Für die ganze Dauer der Exudationszeit standen
die Pflanzen in einem Klimaschrank im Dunkeln (20°C, bei annähernd 100%relativer

Luftfeuchtigkeit). Nach 6 h wurden die Blätter vorsichtig herausgenommen, die Proben-
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behälter gewogen und bis zur Analyse tiefgefroren (-30 °C). Die Blätter wurden getrock¬
net (1 h bei 105 °C, 48 h bei 65°C) und für die Stickstoffanalysen vorbereitet. Eine

weitere Probe aus den Blättern Nr. 10 und 12 ergänzte die beiden Blattproben.
Pro Wiederholung (total 6 Wiederholungen) wurden 4 Apfelbäumchen (eine Pflanze

pro N-Stufe) gleichzeitig bearbeitet.

4.2.3 Honigtaugewinnung zur Analyse

Einzelne Honigtautröpfchen wurden direkt bei der Abgabe durch die Blattläuse

aufgefangen. Eine auf dem Mikromanipulator befestigte 1 /d-Mikrokapillare (vgl. Ab¬

bildung 3) wurde über die Blattläuse gehalten, die durch die Binokularlupe beobachtet
wurden. Sobald eine Blattlaus das Abdomen für die Honigtauabgabe aufzurichten begann
(ca. 2-3 see bis zur Tropfenabgabe), wurde die Oeffnung der Kapillare darüber plaziert.
Der wegspickende Honigtautropfen konnte mit etwas Glück direkt in die Kapillare aufge¬
nommenwerden. Anschliessend wurde sofort das Bruttogewicht und unter dem Mikro¬

skop die Ausdehnung des Tropfens in der Kapillare gemessen. Dies erlaubte eine Schät¬

zung von Tropfendurchmesser und spezifischem Gewicht des Honigtaus. Für die Lage¬
rung der Proben bis zur Analyse wurde gleich vorgegangen wie bei den Phloemsaft-

proben.
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Abbildung 3: Schematische Darstellung von 'HF-cutter', Mikrokapillarhalterung und Blattlaus
vor/während Probenahme. F: Fussschalter, T: Timer, K: Kondensator, L: Lampe, S: Spule (Länge ca.

10 cm), W: Wolframnadel, P: Permanentmagnet mit Spule, M: Metallstift, H: Honigtautropfen.
Mikrokapillare: 1 fl Vol., 0,178 mmInnendurchmesser; ausgezogen: 0,01-0,02 mmInnendurchmesser
an der Spitze. (Die Grössenverhältnisse sind nicht massstabgetreu).
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4.2.4 Analytik

Zuckeranalysen

Das HPLC-System für die Zuckeranalysen bestand aus den folgenden Komponenten:

- Waters 712 Wisp Autosampler/Injektor
- Flüssigchromatograph Serie 3B, Perkin-Elmer Corporation, USA
- Refraktionsindex-Detektor ERC-7510, Erma Optical Works LTD, Tokyo, Japan
- Integrator LCI-100, Perkin-Elmer Corporation, USA

- Vorsäule Micro Guard DeAsh Cat.l und An.2, Bio Rad, CA, USA
- Säule Aminex HPX-87C, Bio Rad, CA, USA

- Laufmittel: Wasser, 0,6 ml/Min.
- Säulentemperatur: 80 C
- Detektortemperatur: 45 C

Die Herstellung der Standards erfolgte aus Fluka-Chemikalien (Fluka AG, Buchs SG,
Schweiz). Ein interner Standard kam nicht zur Anwendung.

Von den Exudaten wurden für eine Analyse je 50 ^1 eingespritzt. Die Phloemsaft-
und Honigtauproben wurden mit 100 fil Wasser verdünnt, worauf ebenfalls 50 /x\ für die

Injektion verwendet wurde.
Eine Analyse, bei der Saccharose, Glucose, Fructose und Sorbitol (bei Honigtau¬

proben zusätzlich noch Melezitose) aufgetrennt wurden, dauerte ca. 30 Minuten.

Berechnung der Zuckergehalte

Da sich das Volumen der EDTA-Pufferlösungen bei den einzelnen Proben im Laufe

der Exudation unterschiedlich stark veränderte, wurde die während 6 h exudierte Menge
der einzelnen Substanzen berechnet. Zu Vergleichszwecken wurden die Werte in Relation
zum total gefundenen Zuckergehalt (= Summeder Einzelzucker) gesetzt (auf Mol-Basis

und, nach Umrechnung, auf Gewichtsbasis).
Bei den Phloemsaft- und Honigtauproben war das ursprüngliche Probenvolumen
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bekannt. Dadurch konnten die aktuellen Konzentrationen im Phloemsaft und Honigtau
berechnet werden. Die UmrechnungvomGewicht der Phloemsaf tprobe auf das Volumen

erfolgte auf der Basis einer Dichte von 1,0. Effektiv dürfte sie etwas höher sein, ca. 1,06,
was etwa der Dichte einer 15%-igen Saccharoselösung entspricht (FIFE et al., 1962).

Aminosäurenanalysen

Für die Aminosäurenanalyse gelangte die Dabsylchlorid-Derivatisationsmethode nach

KNECHTund CHANG(1986) sowie VENDRELLund AVILES (1986) zur Anwendung.
Bei dieser Derivatisation reagiert 4-Dimethylamino-azobenzol-4'-Sulfonylchlorid (DABS-
Cl) mit der NH2-Gruppe der Aminosäure zum(Mono-)Dabsylderivat (Abbildung 4), resp.
mit den NH2-Gruppen von Lysin, Histidin und Tryptophan zu Di-Dabsylderivaten. Die

Derivate absorbieren Licht bei 436 nm. Die Auftrennung der DABS-Aminosäuren

erfolgte auf einer 'reversed-phase' C18 Säule (Acetat-Puffer/Acetonitril-Gradient).

ch2„ N-<^Vn=N-<^ ^SOzCI + AA -> 2>~<f Vn=N-<^ %-SD2-NH-CH-COOH+ HCl

DABS-C! MR323,8

Abbildung 4: Reaktionsschema der Dabsylierung von Aminosäuren (AA).

Derivatisation

Für die Analyse hatten sich folgende Mischungsverhältnisse als geeignet erwiesen:

Exudationsproben: 50 fA Probe wurden versetzt mit 50 fü Puffer (150 mMNa-

HCOs/NajCO^ pH 8.9), 30 /d Dabsylchlorid (4 mM)und 30 >1 Nitro-Tyrosin (3,1 mM,
interner Standard). Die Dabsylierung erfolgte während 20 Minuten bei 70°C. Anschlies¬
send wurden die Proben zentrifugiert (ca. 10 Minuten bei 4000 upm). Die derivatisierten
Proben können bei Raumtemperatur mehrere Wochen aufbewahrt werden.
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Phloemsaft- und Honigtauproben: Die bereits in 30 fil Puffer (50 mMNaHC03/Na2C03,
pH 8.9) enthaltene Probe wurde mit weiteren 70 fi\ Puffer (50 mM)versetzt, ergänzt mit

15 fi\ Dabsylchlorid und 10 fil Nitro-Tyrosin (3,1 mM), und zur Dabsylierung gleich
behandelt wie die Exudationsproben.

Standards: Die Standardlösungen (hergestellt aus einzelnen Aminosäuren von Serva

Feinbiochimica, Heidelberg, BRD) für die Exudationsproben wurden in EDTA-Puffer-

Lösung angemacht. Im übrigen wurden die Standards gleich wie und zusammenmit den

Proben derivatisiert.

HPLC-System

Die dabsylierten Aminosäuren wurden auf demfolgenden System analysiert:

- Waters 712 Wisp Autosampler/Injektor
- Flüssigchromatograph Serie 3B, Perkin-Elmer Corporation, USA
- Spektrophotometer LC-75, Perkin-Elmer Corporation, USA
- Integrator LCI-100, Perkin-Elmer Corporation, USA

- Vorsäule Nucleosil 120-5 C18 11x4 nun,, Macherey-Nagel GmbH, Düren, BRD
- Säule Nucleosil 100-5 C18 250x8x4 mm, Macherey-Nagel GmbH,Düren, BRD
- Säulentemperatur: 40 C
- Detektion bei 436 nm

- Lösungsmittel A: Acetonitril
- Lösungsmittel B: Natrium-Acetat-Puffer (40 mM,pH6.5) mit 4%Dimethylfor-

mamid

Gradient: nkt nach T (Min) %i

T0 15

Ta 10 20

T2 100 50

T3 25 70

T4 10 15
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Durchfluss: 1,0 ml/Min.

Injektionsvolumen: 50 fA

Die DABS-Cl-Methode bewährte sich zu Beginn ihrer Einführung gut. Mit der Zeit

zeigte sich aber, dass für eine gute Auftrennung der Aminosäuren und eine gute Re¬

produzierbarkeit der Analysenresultate alle Voraussetzungen optimal sein müssen.

Namentlich sind dies der Reinheitsgrad des Dabsylchlorids, die Packung der Säule, die
Lauf ruhe der Pumpensowie nicht zuletzt die Raumtemperatur. Eine bessere Auftrennung
der Aminosäuren wurde mit dünneren Säulen (2 statt 4 mmInnendurchmesser) versucht;
da aber nicht gleichzeitig dünne Vorsäulen zur Verfügung standen, brachte dies keine

Verbesserung. Die Retentionszeiten mussten sehr oft neu angepasst werden. Der Wert für

Tryptophan wurde ausgeklammert, da dessen 'peak' meist nicht von einem 'peak' der
Derivatisationschemikalien zu trennen war.

Berechnung der Aminosäurengehalte

In den Exudaten wurde wiederum die während 6 h exudierte Menge jeder Aminosäu¬
re (AA) berechnet und die Gehalte für Vergleiche auf den Gesamtzuckergehalt TZ

(=Summeder Einzelzucker) bezogen (nmol/,umolTZ).
In den Phloemsaft- und Honigtauproben konnte die aktuelle Konzentration berechnet

werden.

4.2.5 Berechnungen und statistische Auswertung

Die Einzelzucker wurden in Prozent des Gesamtzuckergehaltes (TZ, Summeder

Einzelzucker) ausgedrückt. Die Darstellung der Aminosäuren in den Exudaten erfolgte
in mmol/mol TZ. Umden analytischen Unsicherheiten bei der Aminosäurenanalyse
Rechnung zu tragen, wurden von diesen Analysenwerten nicht die Mittelwerte, sondern
die Mediane berechnet.

Für die Vergleiche zwischen Exudat, Phloemsaft und Honigtau wurden die Amino¬

säurengehalte umgerechnet und als ng/^g TZ ausgedrückt. Bei den Exudaten wurde
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dafür Aminosäurengehalt und Gesamtzucker aus dem gleichen Exudationsgefäss ver¬

wendet, während bei Phloemsaft- und Honigtauproben Analysenwerte der gleichen N-

Stufe (0,5 N) und der gleichen Entnahmestelle (Apex) kombiniertwurden.

Für die statistische Auswertung der Zuckeranalysen in den EDTA-Exudaten wurden
die Einzelwerte einer Winkeltransformation unterzogen ('arc-sin', SACHS, 1984). Mit

einer multivariaten Varianzanalyse wurde der Gesamteinfluss von Stickstoffdüngung und

Entnahmestelle auf die Zuckergehalte geprüft (Wilks' Lambda Test, a=0,05). Das ver¬

wendete hierarchische Modell berücksichtigte die Abhängigkeit der Entnahmestelle an

der Pflanze von der Sickstoffversorgung derselben.

Die Auswertung der Aminosäurenanalysen wurde als nichtparametrische Analyse
durchgeführt, indem sie auf den Rangzahlen basierte. Mit demverwendeten Haupteffekt-
Modell der üblichen Varianzanalyse entsprach die Auswertung einer nichtparametrischen
2-Weg Analyse nach Friedman (SAS/STAT Users Guide).

Zusätzlich wurden die C/N-Verhältnisse berechnet. C/N der Blätter ergab sich auf
Grund der Blattanalysen. C/N in den Phloemexudaten wurde aus den Konzentrationen
der einzelnen Zucker und Aminosäuren berechnet (beide Verhältnisse auf Mol-Basis).

Regressionsanalysen von Zucker- und Aminosäurengehalten mit den Blatt-Stickstoff¬

gehalten und C/N-Verhältnissen an der Probenahmestelle wurden auf den Rangzahlen
basierend durchgeführt.

Die Analysenwerte aus den reinen Phloemsaft- und Honigtauproben wurden wegen
der fehlenden Wiederholungen nicht weiter statistisch ausgewertet.
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4.3 RESULTATE

4.3.1 Zuckerverbindungen in Phloemexudaten

Während der Exudationszeit von 6 h reicherten sich in den Exudaten eine Mengevon

ca. 30 ,«mol an Zuckerverbindungen an (Abbildung 5). Klare Unterschiede im totalen

Zuckergehalt (TZ) zwischen den einzelnen Stickstoffstufen und den Probenahmestellen
waren nicht ersichtlich. Nur die Apexexudate der höchsten N-Stufe (3 N) hoben sich
durch einen doppelt so hohen Zuckergehalt ab. Dieser Wert ist bei Vergleichen zu

berücksichtigen, die Bezüge zu Phloemsaftaufnahmeraten von Blattläusen herstellen

sollen.
Im Durchschnitt aller Proben teilten sich Zucker und Zuckeralkohole auf die Fraktio¬

nen Sorbitol (51%), Glucose (29%), Fructose (13%) und Saccharose (7%) auf. Die

Auftrennung nach den Probenahmestellen 'source'-Blatt (Blätter Nr. 9 und 11), 'sink'-
Blatt (Blätter Nr. 1-3) und Apexexudat zeigte klare Unterschiede; die multivariate
Varianzanalyse ergab eine hohe Signifikanz für einen gesamthaften Einfluss (a=0.0001
für Probenahmestelle, a=0,02 für N-Stufe). Aus Abbildung 6 ist ersichtlich, dass sich die
Exudate der 'sink'-Blätter stark von den Exudaten von 'source'-Blatt und Apex unter¬

schieden.

75 TZ
50

3 25 Sms

Is

0.2 N 0,5 N 1 N 3 N

Abbildung 5: Totalzuckergehalt (TZ, in pmol), der sich in 6 h in den Exudaten anreicherte. Exudate
von: ¦ 'source'-Blatt, B 'sink'-Blatt und ? Apex bei 4 Stickstoffstufen (Mittelwerte aus 5 Wiederholun¬
gen).

38



SORBITOL75

50
P
# N

25 S
s
s

0,2 N 0,5 N 1 N 3 N

75i GLUCOSE
50

P
s s„# 25 S s
s sI IsN

0J2N 0,5N 1N 3N

75i

50

25

0

FRUCTOSE

Bn IBP ¦BQ rfn
0^2 N 0,5 N 1 N 3 N

75

50

# 25

SACCHAROSE

ML
02N 0,5N 1N 3N

Abbildung 6: Prozentanteile der Einzelzucker am Gesamtzuckergehalt (TZ) für die Exudate von

'source'-Blatt, 5 'sink'-Blatt und O Apex. 4 Stickstoffstufen; Mittelwerte aus 5 Wiederholungen.
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4.3.2 Aminosäuren in Phloemexudaten

Die Konzentrationder einzelnen Aminosäuren in den Exudaten zeigte unterschiedli¬
che Abhängigkeiten von der Stickstoffdüngung und der Probenahmestelle. Aus analyti¬
schen Gründen wurde Tryptophan aus den Resultaten ausgeklammert. Eine auf den

Rangzahlen basierende multivariate Varianzanalyse ergab (bei a=0,05) keinen gesamt¬
haften gesicherten Einfluss von Stickstoffstufen oder Probenahmestelleauf die Amino¬
säurenkonzentrationen.

Folgende Aminosäuren Hessen aber einen positiven Einfluss der N-Versorgung ver¬

muten: Asparaginsäure (ASP) und Glutaminsäure (GLU) sowie deren Amine Asparagin
(ASN) und Glutamin (GLN), Arginin (ARG), Prolin (PRO) und Phenylalanin (PHE).
Tyrosin (TYR) neigte zu einer negativen Korrelation mit der Stickstoffdüngung, während
die Aminosäuren Serin (SER), Threonin (THR), Glycin (GLY), Alanin (ALA), Valin

(VAL), Methionin (MET), Isoleucin (ILE), Leucin (LEU), Cystein (CYS), Lysin (LYS)
und Histidin (HIS) keinen Trend erkennen Hessen.

Bei allen Aminosäuren ausser TYRwiesen die Exudate aus den 'sink'-Blättern die
höchste Konzentration auf. Bei Tyrosin enthielten die Exudate aus den 'source'-Blättern
die höchste Konzentration.

In den Abbildungen 7,8 und 9 sind die Konzentrationsverhältnisse der einzelnen
Aminosäuren, bezogen auf den im Exudat gefundenen Gesamtzucker, in Gruppen mit
ähnlicher Konzentration zusammengefasst. Da die Aminosäuren nur relativ zum Gesamt¬
zucker dargestellt werden können, sind die Resultate mit Vorsicht zu betrachten. Wegen
des hohen Zuckergehaltes in den Apexproben der Stufe 3 N (Abbildung 5) ist der
relative Anteil der Aminosäuren kleiner, wodurch Absolutwerte unterschätzt werden.
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Abbildung 7: Konzentrationen in mmol/mol Gesamtzucker (TZ) für die Aminosäuren Asparagin,
Glutamin und Histidin in den Exudaten von 'source'-Blättern (¦), 'sink'-Blättern (S) und Apex (D).
Medianwerte aus 6 Wiederholungen.
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Abbildung 8: Konzentrationen in mmol/mol Gesamtzucker (TZ) für die Aminosäuren Asparaginsäure,
Glutaminsäure, Serin, Threonin, Glycin, Alanin, Arginin, Cystein und Lysin in den Exudaten von 'sour-
ce'-Blättern (¦), 'sink'-Blättern (S) und Apex (?). Medianwerte aus 6 Wiederholungen.
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Abbildung 9: Konzentrationen in mmol/mol Gesamtzucker (TZ) für die Aminosäuren Prolin, Valin,
Methionin, Isoleucin, Leucin, Phenylalanin und Tyrosin in den Exudaten von 'source'-Blättern (¦),
'sink'-Blättern (S) und Apex (0). Medianwerte aus 6 Wiederholungen.
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4.3.3 Zuckerverbindungen in 'reinem' Phloemsaft

Die Phloemsaftentnahme gestaltete sich schwieriger als anfängliche Erfolge erhoffen
Hessen. So konnten pro N-Stufe nur 1-3 Proben gewonnen und auch erfolgreich analysiert
werden. Eine erfolgreiche Probenahme führte zu einem Phloemsaftvolumen von 20-

100 nl. Die Phloemausflussrate aus den in den Siebröhrensteckenden Styletten betrug ca.

30 nl/h.
Unterschiede zwischen den Stickstoffbehandlungen Hessen sich nicht feststellen.

Tabelle 4 zeigt die Zuckerkonzentrationen in den Phloemsaftproben.

Tabelle 4: Zuckerkonzentration in 'reinen' Phloemsaftproben (/jg/nl). Analysen aus Proben von 30-50
nl Volumen (nn = nicht nachweisbar).

N-Stufe Saccharose Glucose Fructose Sorbitol Total

6,2 N 0.086 nn 0.003 0.215 0.303

0,2 N 0.061 nn 0.001 0.106 0.169

0,5 N 0094 nn nn 0.209 0.303

0,5 N 0060 0.006 nn 0.263 0.329

0,5 N 0.112 nn 0.003 0.191 0.306

1 N 0.077 nn 0.001 0.133 0.210

1 N 0.094 nn 0.001 0.170 0.264

3N 0.165 nn 0.004 0.337 0.507
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4.3.4 Vergleich der Zuckerverbindungen in Exudat und Phloemsaft

Die Phloemexudate wurden während mehrerer Stunden gewonnen. So war eine

enzymatische Veränderung der ursprünglich im Phloemsaft vorhandenen Zucker zu

erwarten. Im 'reinen' Phloemsaft sind v.a. Saccharose und Sorbitol zu finden. Die Exuda¬
te zeigten demgegenüber beträchtliche Anteile an Glucose und Fructose (Abbildung 10).

100
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£J 60

ae 40
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0 Jl
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Abbildung 10: Verteilung der einzelnen Zucker in %des Gesamtzuckergehaltes (TZ,
auf Gewichtsbasis berechnet) in 'reinem' Phloemsaft (D) und in Phloemexudaten (¦).
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4.3.5 Zuckerverbindungen im Honigtau der Blattläuse

Die Probenahme und Analyse von direkt eingefangenen einzelnen Honigtautropfen
erfolgte etwa im gleichen Umfang wie diejenige der Phloemsaftproben. Ein Honigtau¬
tropfen hatte ein Volumen von 30-50 nl. Dies stimmt überein mit den von Ch. Rutz bei
Videoaufnahmen gemessenenTropfendurchmessern (Institut für Pflanzenwissenschaften,
ETHZürich; pers. Mitteilung).

Das aus Gewicht und Volumen berechnete spezifische Gewicht betrug 1,4-1,5. Die
Oberflächenspannung war nicht sehr gross, was die visuelle Beobachtung bei der Auf¬
nahmevon Honigtau und Phloemsaft in die Mikrokapillaren zeigte. Schlecht ausfliessen-
der Phloemsaft hatte eine höhere Viskosität als frischer Honigtau.

Tabelle 5: Zuckerkonzentrationen in frischem Honigtau (/ig/nl)

N-Stufe Saccharose Glucose Fructose Sorbitol Melezitose Total

0,2 N 0.031 0.007 0.059 0.056 0.025 0.178

0,2 N 0.017 0.001 0.046 0.056 0.018 0.138

1 N 0.040 0.002 0.067 0.022 0.026 0.157

1 N 0.025 0.011 0.008 0.119 0.122 0.285

1 N 0.014 0.014 0.042 0.040 0.013 0.123

1 N 0.028 0.021 0.051 0.023 0.016 0.139

3N 0.037 0.003 0.071 0.105 0.027 0.243

3N 0.049 0.003 0.086 0.076 0.005 0.219
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4.3.6 Vergleich der Zuckerverbindungen in Phloemsaft und Honigtau

Ein Vergleich der mittleren Zuckergehalte im Phloemsaft und im Honigtau gibt Auf-
schluss über die Verwertung der einzelnen Zucker in den Blattläusen (Abbildung 11).. Die

Absolutmengen können jedoch nicht direkt verglichen werden, da es sich bei den Werten

nicht umPhloemsaft- und Honigtauproben des gleichen Tieres handelt.

0.3

0.2-

0.1

0.0 1 I
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Abbildung 11: Konzentrationen (pg/nl) von Saccharose (SUC), Glucose (GLC),
Fructose (FRU), Sorbitol (SOR), Melezitose (MEL) sowie Gesamtzuckergehalt
(TZ) in Phloemsaft (?) und frischem Honigtau (¦).

Im Phloemsaft findet sich fast ausschliesslich Saccharose und Sorbitol, während im

Honigtau, bei geringerer Konzentration dieser beiden Zuckerverbindungen, noch Glucose,
Fructose und Melezitose anzutreffen sind. Die Gesamtzuckerkonzentration war im
Phloemsaft höher als in frischem Honigtau.

4.3.7 Vergleich der Aminosäurengehalte in Exudat, Phloemsaft und Honigtau

Da nicht von allen vier Stickstoffstufen gute Aminosäurenanalysen der Proben aus

'reinem' Phloemsaft und frischem Honigtau erhalten werden konnten, wurden als Beispiel
die Werte der Apexproben aus der N-Stufe 0,5 N zusammengestellt (Tabelle 6).

In allen Proben der 0,5 N Stufe wies Histidin in Bezug auf den Gesamtzucker die
höchste Konzentration auf. In den Phloemexudaten folgten dann Asparagin, Glutamin,
Glutaminsäure und Serin. In der Konzentrationsrangliste in reinem Phloemsaft folgten
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nach Histidin Cystein, Lysin, Asparagin und Glutamin. Cystein und Lysin waren im
Phloemsaft in höherer relativer Konzentration vertreten als im EDTA-Exudat, wo Serin
weiter vorne in der Konzentrationsrangliste zu finden war als im Phloemsaft.

Im Vergleich zum Phloemsaft zeigten Histidin und Cystein im Honigtau kaum eine
grosse Abnahme, während Asparagin, Glutamin, Serin, Arginin, Methionin und Lysin
nicht mehr nachweisbar waren.

Tabelle 6: Aminosäurenkonzentration in ng/ug Gesamtzucker in Phloemexudat (Exudat), 'reinem'
Phloemsaft (Phloem) und frischem Honigtau aus amApex entnommenen Proben der Stickstoffstufe
0,5 N. Medianwerte aus n=6 (Exudat) resp. n=2-3 (Phloem und Honigtau), nn = nicht nachweisbar.

Aminosäure Exudat Rang Phloem Rang Honigtau Rang
Total 11,22 172,10 50,21

HIS 2,68 1 37,06 1 31,31 1

ASN 2,32 2 15,63 4 nn

GLN 1,37 3 14,12 5 nn

GLU 1,17 4 6,04 6 1,53 4

SER 0,64 5 2,67 10 nn

ASP 0,56 6 4,61 8 1,78 3

ARG 0,31 7 4,82 7 nn

ALA 0,30 8 1.11 15 0,84 9

PHE 0,24 9 1,33 14 0,86 8

TYR 0,22 10 2,44 11 1,50 5

MET 0,18 11 .1.-47 13 nn

PRO 0,18 12 0,51 17 0,30 11

GLY 0,17 13 0,69 16 0,36 10

CYS 0,17 14 20,86 2 15,20 2

LYS 0,16 15 18,40 3 nn

ILE 0,13 16 0,49 18 0,90 7

THR 0,12 17 4,04 9 1,19 6

VAL 0,12 18 1,67 12 0,20 12

LEU 0,11 19 nn nn
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4.4 DISKUSSION

4.4.1 Zucker

Zuckerverbindungen in den Proben

Zuckeranalysen in Phloemexudaten geben nicht genau Auskunft über die Zuckerver¬

bindungen im Phloemsaft, da während der Exudation Enzyme aktiv werden, die im

Phloemsaft nicht vorhanden sind. So dürfte Invertase aus den Geleitzellen der Siebröhren
für die Spaltung der Saccharose und damit für die Anreicherung von Glucose und

Fructose in den Exudaten verantwortlich sein. Der hohe Glucose-Anteil in den Exudaten

aus 'sink' Blättern deutet auf hohe Invertaseaktivität in den stark wachsenden Blättern

hin.
Konzentrationsunterschiede der Saccharose im Phloem, wie sie zwischen 'source' und

'sink' Stellen auftreten, können mit Phloemexudaten kaum festgestellt werden. Da die

genaue Menge des exudierenden Phloemsaftes nicht messbar ist, bleibt manauf relative

Analysenwerte angewiesen. Absolutwerte aus reinen Phloemsaftproben konnten bei den

vorliegenden Untersuchungen nicht in für einen Vergleich genügender Anzahl von den

verschiedenen Entnahmestellen gewonnen werden.

In den reinen Phloemsaftproben der 'Golden Delicious' Apfelbäumchen wurde eine
Saccharosekonzentration von 10%(w/v, Gewicht pro Volumen)) gefunden.

Die Zuckeranalysen des Honigtaus (Tabelle 5, Abbildung 11) zeigten, dass die Sac¬

charose nicht vollständig abgebaut wurde. Der ungebrauchte Teil fand sich im Honigtau.
Allerdings besteht die Möglichkeit, dass in der gemessenen Saccharose noch Trehalose
aus der Blattlaushämolymphe enthalten war, die in der verwendeten Analysenmethode
nicht von der Saccharose getrennt werden konnte. Fructose und Glucose im Honigtau
dürften Abbauprodukte der aufgenommenen Saccharose sein, während die Melezitose in

der Blattlaus synthetisiert wurde. Nach FISHER et al. (1984) hat die Melezitose eine

wichtige Funktion in der Osmoregulation im Verdauungstrackt der Blattläuse. Mit der

Bildung höhermolekularer Zuckerverbindungen wird die Osmolalität des Darminhaltes

erniedrigt. Die Differenz zur Osmolalität der Hämolymphe ist nicht mehr so gross, dass

der Blattlaus eine 'Entwässerung' droht. Ueber die Verwertung von Zuckeralkoholen des

Phloemsaftesdurch Blattläuse sind mir keine Untersuchungen bekannt.
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Der Vergleich von reinem Phloemsaft und frischem Honigtau (Abbildung 11) zeigte
auch, dass die Zuckerkonzentrationen im Honigtau tiefer hegen. KLINGAUF(1987) und
MITTLER(1988) geben für den Gesamtzuckergehalt im Honigtau Werte von 0,5 (?) bis
10%an.

Die Berechnungen des spezifischen Gewichtes von Honigtau ergaben Werte von 1,4-
1,5. Es ist unklar, woher der hohe Wert kommt, da dies einer ca. 80%-igen Saccharo¬
selösung entsprechen würde. Die Dichte sollte etwa im Bereich derjenigen für Phloemsaft
liegen, die von FIFE et al (1962) mit 1,06 angegeben wird.

4.4.2 Aminosäuren

Aminosäurenkonzentrationen in den Proben

Phloemsaftexudate und reiner Phloemsaft zeigten Differenzen sowohl in der relativen
Konzentration zum Gesamtzucker als auch in der Konzentrationsreihenfolge der einzel¬
nen Aminosäuren. Bezogen auf den Gesamtzuckergehalt enthielten die Exudate nur ca.

10-30% der Aminosäurenkonzentration des Phloemsaftes. Möglicherweise wurde während
der Probenahme mehr Saccharose in die exudierenden Siebröhren transportiert als dies
für die Aminosäuren der Fall war.

Bei den einzelnen Aminosäuren zeigten sich v.a. Unterschiede bei Cystein, Lysin und

Threonin, die im Exudat im Vergleich zum Phloemsaft untervertreten waren, während
Serin übervertreten war. WEIBULL(1990) fand in seinen Phloemexudaten von Gerste
und Hafer gute Uebereinstimmung der relativen Gehalte der Aminosäuren mit denen in
reinem Phloemsaft.

KOLLARund SEEMÜLLER(1990) konnten in ihren Phloemexudaten von Apfel¬
bäumen kein Arginin feststellen, während Histidin in der Konzentrationsrangliste weiter
hinten auftrat als in der hier vorliegenden Untersuchung. In dieser wurde Arginin in allen
Phloemexudaten der drei Entnahmestellen und auch in reinem Phloemsaft gefunden. Die
Exudate von KOLLARund SEEMÜLLER(1990) wurden von Borkenanschnitten
gewonnen und sollten daher amehesten mit den Exudaten von 'source' Blättern ver¬

gleichbar sein. Ein analytischer Grund für die Differenz (Dabsyl-Derivatisation im

vorliegenden Fall, Dansyl-Methode durch KOLLARund SEEMÜLLER)ist nicht
ausgeschlossen, scheint aber unwahrscheinlich.
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Die Gesamtaminosäurenkonzentration im Phloemsaft betrug 27 jKg/nl (2,7% w/v).
Literaturangaben für die Aminosäurenkonzentration im Phloemsaft verschiedener Bäume

zeigen Werte zwischen 0,5 und 1,5% (ZIEGLER, 1975). CHINOet al. (1987) geben für
Reis Werte zwischen 1,4 und 5%(w/v) an.

Zu beachten ist, dass die Aminosäurenkonzentrationen starken jahreszeitlichen
Schwankungen unterworfen sind (SAGISAKI und ARAKI, 1983). Die in den hier be¬
schriebenen Experimenten verwendeten Apfelbäumchen befanden sich im Wachstum und
dürften somit eher höhere Gehalte an Aminosäuren aufgewiesen haben.

Relationen zwischen Blatt-Stickstoffgehalten und einzelnen Aminosäuren der Exudate

Gesicherte Korrelationen ergaben sich nur für Phloemexudate der Apexblätter mit

dem N-Gehalt derselben. Glutamin war mit R2=0,58 am stärksten mit dem Blatt-N-

Gehalt korreliert. Wurdennoch weitere Aminosäuren in der Reihenfolge Glycin, Cystein,
Asparaginsäure, Prolin, Glutaminsäure, Isoleucin, Leucin und Phenylalanin hinzugefügt,
erreichte die Korrelation R2=0,99. In den Exudaten der 'source' Blättern war Asparagin
(R2=0,34) mit dem Stickstoffgehalt in diesen Blättern korreliert. Der Gesamtaminosäu-

rengehalt zeigte nur bei den 'sink' Blättern eine Korrelation von R2=0,22. Diese Ver¬

gleiche zwischen Blatt-N-Gehalt und Phloemexudaten aus den gleichen Blättern eignen
sich höchstens zur Schätzung von Glutamin und Asparagin.

Relevanz der Aminosäuren für Aphis pomi

Der genaue Aminosäurenbedarf für A. pomi ist, nach vorliegenden Unterlagen, nicht

bekannt, was wohl auch daher rührt, dass diese Blattlaus auf synthetischen Nährmedien

weniger gut zu züchten war als andere Aphiden (HERGERund LAMPEL, 1975). Aus

demVergleich von Phloemsaft und Honigtau dürfen, unter dem Vorbehalt der wenigen
Proben, Aussagen über den Aminosäurenbedarf von A pomi gemacht werden. Etwa 60-

70%der aufgenommenen Aminosäurenmenge wurden im Körper der Battlaus zurückbe¬

halten, was den Angaben von KLINGAUF (1987) entspricht. Glutamin, Asparagin,
Arginin, Serin, Methionin und Lysin konnten im Honigtau nicht mehr festgestellt werden,
während Asparaginsäure, Glutaminsäure, Threonin und Tyrosin reduziert waren. Von den

übrigen Aminosäuren war der immer noch hohe Gehalt an Histidin und Cystein im

Honigtau auffallend. Der Schwefelbedarf von A. pomi dürfte demnach fast ausschliesslich
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durch Methionin gedeckt worden sein. Da die Aminosäurenwerte von Phloemsaft und
Honigtau nicht vomgleichen Individuum (Blattlaus) stammen, dürfen solche Interpreta¬
tionen nur mit Vorsicht gemacht werden.

Vier der in aposymbiotischen Blattläusen essentiellen Aminosäuren wurden im

Honigtau von A pomi nicht mehr oder stark reduziert gefunden (ARG, MET, LYSund
THR), während 5 weitere (HIS, PHE, ILE, LEUund VAL) keine grossen Unterschiede
zu ihrem Vorkommen im Phloemsaft zeigten (Tryptophan wurde von der Auswertung
ausgenommen).

4.4.3 C/N - Verhälnisse

Aus den C/N-Verhältnissen in den Blättern lässt sich nur bedingt auf das C/N-Ver¬
hältnis im Phloemsaft schliessen. Der Vergleich wird erschwert, da es sich bei Blättern
umdas totale C/N-Verhältnis handelte, während in den Exudaten und im Phloeipsaf t nur

lösliche C- und N-Verbindungen einbezogen waren. Aus Abbildung 12 ist ersichtlich, dass
sich C/N nur bei den ausgewachsenen Blättern ('source' Blatt) im Blatt und im Phloem-
exudat ähnlich verhielt in Bezug auf das Stickstoffangebot. In den Exudaten der 'sink'
Blätter und des Apex' war der Einfluss der Stickstoffdüngung nicht gross. Dabei dürfte
die pflanzeninterne N-Verlagerung eine Rolle gespielt haben, indem bei den tiefen N-
Stufen Stickstoffverbindungen aus den älteren Blättern abgezogen werden und in der
Wachstumszone zur Verfügung stehen. Dies führt bei niedrigem Stickstoffangebot zu den

grösseren Unterschieden in den C/N-Verhältnissen der 'source' und 'sink' Blätter als bei

guter N-Versorgung.

Das C/N-Verhältnis in reinem Phloemsaft und in Honigtau (Stufe 0,5 N), berechnet
aus den Zuckern und Aminosäuren (wie in den Exudaten), betrug 11,0 im Phloemsaft
und 9,1 im Honigtau. In früheren Versuchen wurden auch C/N-Verhältnisse von Blatt¬

läusen bestimmt. Auf Apfelbäumchen der 1 N-Stufe gewachsene adulte A. pomi hatten
ein C/N-Verhältnis von 7,0 (Apterae) und 6,6 (Alatae). Der (kleine) Unterschied zwi¬
schen ungeflügelten und geflügelten Adulten ist interessant im Zusammenhang mit

Beobachtungen von KUNKELund HERTEL(1975), die feststellten, dass die sich zu

geflügelten Aphiden entwickelndeLarven aus ihrer Nahrung mehr Kohlenhydrate ver¬

werteten und pro Nahrungseinheit mehr Gewicht zulegten als apterif orme Larven, welche
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eine proteinbetontere Nahrungsverwertung zeigten. Mit abnehmender pflanzlicher N-

Versorgung stieg auch das C/N-Verhältnis in den Blattläusen an.
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Abbildung 12: C/N-Verhälnisse in den 'source' (¦) und 'sink' (§) Blättern sowie den Phloemexudaten
aus diesen Blättern und dem Apex (?). Mittelwerte (Blätter) und Medianwerte (Exudate) aus 6

Wiederholungen.

Zusammenfassend lässt sich sagen, dass, von der Reaktion der Pflanze auf die

Stickstoffdüngung her, das Potential zur Beeinflussung einer Blattlauspopulation vorhan¬
den wäre. Dass dies nicht stark in Erscheinung trat (vgl. Kapitel 3.2, aber auch 5.3)
könnte möglicherweise in der Populationsdichte der Blattläuse begründet gewesen sein

(vgl. Kapitel 7).
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5 EINFLUSSVONBLATTLAUSBEFALLAUF DIE MOMENTANEN
GASWECHSELVERHÄLTNISSEUNDDASWACHSTUMVON
APFELBÄUMCHEN

5.1 EINFÜHRUNG

Phloemsaugende Blattläuse haben ein grosses Potential zur Störung der physiologi¬
schen Verhältnisse der Wirtspflanze. Ihr Schaden an vegetativen und generativen Pflanz¬
enteilen wird vor allem dann als schwerwiegend beurteilt, wenndie Aphiden in grösseren
Kolonien direkt am Haupttrieb saugen (MATTSONet al, 1988). Blattlausbefall an

Blättern oder Seitentrieben führt im allgemeinen zu einem Schaden vergleichbar mit

demjenigen von Insekten mit kauenden Mundwerkzeugen.

Ein oft diskutierter Einfluss von Aphiden auf die Wirtspflanze ist deren Wirkung als,
von der Pflanzenphysiologie her betrachtet, zusätzliche 'sinks', welche Assimilate ab¬

sorbieren. Dabei profitieren Blattläuse in Kolonien von der verstärkten Saugwirkung
durch aggregierte Einzeltiere (MILES, 1989a). Durch den Einfluss der Aphiden auf die
hormonellen Verhältnisse in der Pflanze wird dieser Effekt verstärkt. Erhöhte Auxinkon-
zentration kann den Assimilattransport zur Saugstelle hin steuern (DDCON, 1975). Somit
wirken die Blattläuse nicht nur als passive Konsumenten, sondern sie beeinflussen direkt
die Physiologie des umgebenden pflanzlichen Gewebesund z.T. ganzer Pflanzenteile.
Chlorotische Verfärbungen und erhöhte Gehalte an löslichen Stickstoffverbindungen sind
Anzeichen für seneszenz-ähnliche Veränderungen im Stoffwechsel (DORSCHNERet al.,
1987; MILES, 1989b). Als Folge dieser Aenderungen zeigt pflanzliches Gewebe in der

zellulären Umgebung von Styletteinstichen reduzierte Photosynthese und im weiteren
Bereich (mehrere Millimeter, z.B. bei Gallen) erhöhte Atmungsaktivität.

Untersuchungen über den Assimilatentzug durch Blattläuse wurden schon mit ver¬

schiedenen Pflanzen-Insekten Kombinationen durchgeführt. Meist ging es darum, den für

die pflanzliche Entwicklung wichtigen Energieverlust abschätzen zu können.

Generell wird einem Blattlausbefall eine Reduktion der Netto-Photosyntheserate
zugeschrieben. RABBINGEet al. (1981) untersuchten blattlausbedingte Ernteverluste
bei Weizen und fanden als Hauptursache eine reduzierte Photosynthese wegen Honig¬
tauablagerungen auf den Blättern, was zu einer Reduktion des Gasaustausches und später
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zu Pilzinfektionenführte (Russtau). RYANet al. (1990) fanden demgegenüber, ebenfalls
bei Weizen, nicht diese stomatäre Komponente als Grund für die reduzierte Assimila¬
tionsrate, sondern eine Schädigung der Chloroplasten. Die CarboxyUerungsaktivität
anfälliger Weizensorten schien durch die Blattläuse reduziert worden zu sein. Messungen
an direkt befallenen Blättern von Nussbäumen zeigten eine Verminderung der C02-
Assimilationsrate bei zunehmendemBefall durch Blattläuse (WOODund TEDDERS,
1986, 1987) und Milben (CAMPBELLund MARINI, 1990). Dabei war der direkte
Schaden an den Zellen um die Einstichstelle von Bedeutung. Auch rein mechanisch
geschädigte Blätter wiesen eine Reduktion von Photosynthese und Transpiration auf

(BOUCHERet al., 1987; LI und PROCTOR,1984; FERREEund HALL, 1981).

Wennsich während des Wachstums noch Blattläuse auf der Pflanze befinden, müssen
mehr 'Pflanzen'-Teile mit Assimilaten versorgt werden. Auf Grund veränderter 'sink/-
source' Verhältnisse wäre eine Steigerung der Photosyntheserate nicht befallener Blätter
zu erwarten (STARCK, 1983; RASCHKEund HEDRICH, 1985; PEETund KRAMER,
1980; HEROLD,1980; LI und PROCTOR,1984). Das 'sink/source' Verhältnis kann,
gesteuert über den Kohlenhydratgehalt in den verschiedenen Pflanzenteilen und über
Phytohormone, die Photosyntheseleistung beeinflussen. Wie sich oft zeigte, wird die

Photosynthese aber erst beeinfiusst, wenn nur noch kleine Kohlenhydratreserven vorhan¬
den sind (TSCHAPLINSKI und BLAKE, 1989).

ROBERTSund WALTERS(1986) fanden eine Stimulation der Photosynthese an

gesunden Blättern von Lauchpflanzen, welche mit Rost infiziert waren. Blattlausbefall an

Bohnen führte bei HAWKINSet al (1987a) zu einer erhöhten C02-Assimilation in
nichtbefallenen Blättern. In diesem Beispiel wurde die Messung an Blättern vorgenom¬
men, die sich unter demDruck eines permanenten Blattlausbefalls entwickelt hatten. Dies
kann als Anpassung der Photosynthese an neue Umweltverhältnisse (z.B. geändertes
'sink/source' Verhältnis) betrachtet werden (BUNCEund WARD,1986). Damit sind
andere Voraussetzungen gegeben als bei bereits ausdifferenzierten 'source' Blättern.

Die vorhegenden Experimente sollten Aufschluss darüber geben, ob und wie voll
entwickelte 'source' Blätter von Apfelbäumchen (Var 'Golden Delicious') in ihrer mo¬

mentanen Gaswechselcharakteristik auf eine wachsende Blattlauskolonie (Aphis pomi)
amApex der Pflanze reagieren. Zudemsollte das Pflanzenwachstum beschrieben und ein
vermuteter Einfluss auf die Wachstumsparameter untersucht werden.
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5.2 MATERIALUNDMETHODEN

5.2.1 Pflanzen

Die Apfelbäumchen der Sorte 'Golden Delicious' entstammten einem Klon, der ur¬

sprünglich aus einem Samen vermehrt wurde (vgl. Kapitel 2.1). Nach Anpassung an

normale Luftfeuchtigkeitsverhältnisse wurden die 10-15 cmgrossen Pflänzchen eingetopft.
Die Plastiktöpfe (2 / Inhalt) enthielten zuunterst gewaschenen Quarzsand von 5-7 mm

Korngrösse, im Wurzelraum solchen von 0,3-1,2 mm, und als Decke, zur Verhinderung
von Algenbewuchs, Quarzsand mit einer Körnung von 2-3 mm. Die Pflänzchen wurden
bereits in der vorexperimentellen Phase (= Phase I) in die Klimakammer gestellt.
Bewässert wurde zweimal täglich mit 30 ml einer 1 N -Nährlösung (vgl. Tabelle A2 im

Anhang). Umfünf Uhr morgens wurden die Töpfe automatisch mit ca. 250 ml entioni¬
siertem Wasser gespült, umSalzanreicherungen im Wurzelraum zu verhindern.

Folgendes Stickstoffverfahren wurde in den Experimenten angewendet (das Verhält¬
nis N03-N : NH4-N betrug immer 14:1):

3 N - Stufe: 21,50 mMN
1 N - Stufe: 7,00 mMN

0,5 N - Stufe: 3,25 mMN

0,2 N - Stufe: 1,50 mMN

Die Ionenkonzentrationen der übrigen Nährstoffe wurden konstant gehalten, indem

KNO3und Ca(N03) durch K2S04, KH2P04und CaCl2 ersetzt wurden. Es war nicht zu

vermeiden, dass die Stufen 0,2 Nund 0,5 N dadurch höhere Cl2- und S-Konzentrationen
enthielten.
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5.2.2 Blattläuse

Eine Zucht der grünen Apfelblattlaus (Aphis pomi DeGeer) wurde im Gewächshaus
unter Sommerbedingungen aufrechterhalten. Die Blattlauskolonien entwickelten sich auf

gleichen Pflanzen (in Erdkultur), wie sie für die Experimente gebraucht wurden. Vor der

experimentellen Verwendung wurden die Blattläuse während zweier Generationen auf
1 N -Pflanzen in der Klimakammer adaptiert. Das Blattlausverfahren bestand aus zwei
Stufen: A, Pflanzen mit fünf jungen adulten A pomi zu Beginn der zehntägigen Versuchs¬
periode; K, Kontrollpflanzen ohne Blattläuse.

5.2.3 Wachstumsbedingungen

Sämtliche Experimente wurden in der Klimakammer bei einer Tageslänge von 16 h

durchgeführt. Während der ersten zwei Tagesstunden wurde das Licht in drei Schritten

zugeschaltet und am Abend ebenfalls schrittweise ausgeschaltet. AmApex waren die
Pflanzen einer Photonenflussdichte von 550 f/mol m^sec*1 ausgesetzt. Die unteren Blätter
erhielten ca. 330 panol m^sec"1 (Messung mittels Lichtsensor des Photosynthesemess-
gerätes, vgl. Kapitel 5.2.5). Die Temperatur folgte einer sinus-ähnlichen Kurve mit einem
Maximumvon 22 Cam Mittag und einem Minimum von 17 C nachts umzwei Uhr. Die
relative Luftfeuchtigkeit wurde auf 70%eingestellt.

5.2.4 Experimentelles Vorgehen

Phase I: Diese vorexperimentelle Phase dauerte 25 Tage. Zweimal wöchentlich wurden

Sprosslänge und Blattanzahl gemessen resp. gezählt, umden Beginn des regelmässigen
Wachstums feststellen zu können. Die Pflänzchen variierten relativ stark im Wachstum.
AmSchluss der Phase I wurden die bereits numerierten Pflanzen entsprechen ihrer

täglichen Grössenzunahme absteigend aufgelistet und mit Rangnummernversehen. Die

Pflanzen mit Rangnummer 12, 24, 36 und 48 wurden für die Ernte zu Beginn des Experi¬
mentes ausgewählt. Die vier grössten Pflanzen wurden ausgeschieden und zur Blatt¬

lausadaptation verwendet.

Phase II: Die übrigen Pflanzen wurden zufällig auf die vier Stickstoffstufen 3 N, 1 N,
0,5 N und 0,2 N aufgeteilt. Die (nach Grösse rangierten) Bäumchen Nr. 3, 6, 9 und 12
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jeder N-Gruppe wurden zur Ernte am Schluss der Phase II ausgewählt. Diese zweite
Phase dauerte für alle Pflanzen 13 Tage. In dieser Zeit wurden sie zweimal täglich mit

je 50 ml ihrer entsprechenden Nährlösung versorgt.

Für die experimentelle Phase mwurden die Bäumchen entsprechend ihrer Wachs¬
tumszunahme ausgewählt: die zwei ranghöchsten Pflanzen jeder Stufe bildeten eine

Gruppe (4x2 Pflanzen), die somit eine Versuchs- und eine Kontrollpflanze pro N-Stufe
enthielt. Dieses Auswahlverfahren wurde noch dreimal (in Abständen von 3 Tagen) wie¬

derholt, da der experimentelle Aufwand eine gleichzeitige Bearbeitung sämtlicher

Wiederholungen nicht erlaubte.

Phase III: Von den adaptierten Blattlauskolonien wurden fünf möglichst junge adulte A

pomi amApex jeder der vier unterschiedlich gedüngten Versuchspflanzen ausgesetzt. Die

Population konnte sich frei entwickeln und wurde amTag 10 geerntet. Dabei wurden die
Blattläuse nach Larvenstadien getrennt gezählt, und über das Gewicht einer Probe jedes
Larvenstadiums wurde die Biomasse bestimmt. Die Pflanzen wurden am Tag 15 der

Phase III geerntet. Die Temperatur- und Lichtverhältnisse sind in Kapitel 5.2.3 beschrie¬
ben.

5.2.5 Messungen und Analysen

Morphologie und Blattnährstoffe

Sprosslänge und Blattanzahl der Bäumchen wurden in Abständen von 4-7 Tagen
aufgezeichnet. Für die Blattflächenmessungen wurde ein LI-COR 3100 Blattflächen-

messgerät verwendet.

Die Makronährstoffe P, K, Ca und Mgin den Blättern wurden nach Veraschung (4 h

bei 550°C) und Säureaufschluss (HCl) auf dem ICP/5500 (Perkin-Elmer Corporation,
USA) bestimmt. Beim ICP ('inductively coupled plasma') wird die wellenlängenspezifi-

o

sehe Emission von Ionen gemessen, die zuvor durch ein Plasma (Argon, ca. 8000 K)
angeregt wurden.

Für die N- und C-Gehalte stand der Stickstoffanalysator ANA1500 (Carlo Erba

Strumentazione, Italia) zur Verfügung. Dabei wird die Verbrennung (bei 1000 C) durch
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Zinn (= Probenbehälter), Wolframoxid (W03) und Vanadiumpentoxid (V2Os) katalysiert.
Die Auftrennung und Messung von N2 und C02 im Hehumstrom erfolgte gaschromato-
grafisch mittels eines Leitfähigkeitsdetektors.

Die Blattläuse wurden auf einer Ultramikrowaage gewogen (Sartorius Supermicro S4,
Genauigkeit 0,1 n%).

Messung und Bestimmung der Gaswechselparameter

Licht- und Temperaturverhältnisse auf resp. in der Blattkammer, Netto-Photosyn-
theserate, stomatäre Leitfähigkeit für Wasserdampf, Transpirationsrate und interne C02-
Konzentration wurde mit einem portablen Inf rarot-Gaswechselmessgerät bestimmt (LCA-
2, Analytical Development Company, Hoddesdon, England). C02- und Wasserdampfkon¬
zentration wurden dabei im konstantenLuftstrom vor und nach der Blattkammer gemes¬
sen. Bestimmt wurden die aktuellen Gaswechselverhältnisse des Blattes, da sich in den 30
Sekunden Ausgleichszeit bis zur Ablesung noch keine Adaptation an das Cuvettenklima

eingestellt hatte.
Alle Blätter wurden gemessen, die grösser waren als die Cuvettenfläche (6,25 cm2).

Blattlausbefallene Blätter konnten meist nur zu Beginn gemessen werden, solange die

Verkrümmung noch nicht zu stark war.

Die Gaswechselmessungen wurden in der Klimakammer (bei den beschriebenen

Wachstumsbedingungen) zwischen 10 und 13 Uhr vorgenommen. Umeinen zu starken

Anstieg der C02-Konzentration in der Klimakammer (bedingt durch die Atmungsaktivität
des Experimentators) zu verhindern, wurde die Türe während der Messungen offen

gelassen.

Die Berechnung der Gaswechselparameter erfolgte nach VONCAEMMERERund

FARQUHAR(1981), die wichtigsten Beziehungen sind hier kurz dargestellt:

Die Transpirationsrate E in (7) berechnet sich aus der Differenz der Wasserdampf¬
gehalte der Luft vor und nach demPassieren der Blattkammer, s ist die Blattfläche der

gemessenen Probe.

sE=u0wo-uewe (7)
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ue und we resp. u0 und w0 sind Luftdurchfluss und Wasserdampfgehalt (in Mol) der in die

Cuvette eintretenden Qresp. aus der Cuvette ausströmenden (0) Luft. E ist die Tran¬

spirationsrate pro Flächeneinheit in mal m^sec'1. Dabei wird u„ nach u0=ue+(u0w0-uewe)
korrigiert, umdas zusätzliche Gasvolumen, das durch den Wasserdampf der Blatttran¬

spiration entsteht, zu berücksichtigen.
Analog dazu ist A in (8) die C02-Assimilationsrate pro Flächeneinheit in mal m^sec1. ce
und c0 sind dabei die C02 Konzentrationen im gemessenen Luftstrom.

sA=uecru0c0 (8)

Unter Berücksichtigung der molekularen Kollisionen von Wasserdampf und Luft, C02
und Luft, sowie auch C02 und Wasserdampf nach den Gleichungen von JARMAN(1974)
und COWAN(1977), ergibt sich für die Transpirationsrate E

Dabei wurde die Molfraktion von C02 wegen ihres kleinen Anteils an der gesamten
Gasmischung vernachlässigt. Der dadurch entstandene Fehler hegt im Bereich von 0,l%o
(JARMAN, 1974). gwa ist die Leitfähigkeit für Wasserdampf in Luft, wa die Molfraktion
von Wasserdampf in der umgebenden Luft und w, diejenige im Innern des Blattes, wobei

w=(wj+wa)/2. Im Innern des Blattes herrscht annähernde Sättigung mit Wasserdampf

(99,3%; NOBEL, 1983); gerechnet wird mit 100%relativer Luftfeuchtigkeit.

Aus (10) kann die totale Leitfähigkeit für Wasserdampf in Luft berechnet werden als

gL,m^ (10)

Die Leitfähigkeit der Grenzschicht für Wasserdampf (in Luft, a), g*^ ist von der

Konstruktion der Blattkammer abhängig und kann für jede Cuvette bestimmt werden. Die

totale Leitfähigkeit für Wasserdampf (g'^) setzt sich aus den Leitfähigkeiten der Grenz¬

schicht, g^, und der Stomata, g*^, zusammen:

1
_

1
t

1
t s b

Swa owa Ewa
(11)
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Analog dazu ist g'^ die totale Leitfähigkeit für C02 in Luft, die sich ebenfalls aus

stomatärer Leitfähigkeit und der Leitfähigkeit der Grenzschicht zusammensetzt.

Sca Sca Sca

Wegen der Diffusionsverhältnisse von C02 und Wasser in Luft (1,6) und in der

Grenzschicht (1,37) ist g^g^Jlfi und g^=g^/l,37. Dieser Unterschied zwischen freier

Luft und Grenzschicht stützt sich auf Massenübertragungsanalysen von einer Fläche in

laminare Strömungen(KAYS, 1966).

Ueber die Berechnungen, die zu (9) geführt haben, erhält man (bei c=(cl+c0)/2; c, und ca

sind die C02-Konzentrationen in Innern der Stomata und in der umgebenden Luft) für
die C02-Assimilationsrate

A=gJca-c,)-cE. (13)

Wichtig dabei ist die Interaktion zwischen Wasser und C02, da der molare Fluss von

Wasser durch die Stomata nach aussen grösser ist als derjenige für C02 nach innen.

Aus (13) lässt sich nun der für die Interpretation von Gaswechselmessungen wichtige
Parameter c, berechnen, die interzelluläre C02-Konzentration im Innenraum der Stomata:

(sL~)*ca-A
Ci ?__ (14)

(8ca+-j)
Diese interne C02-Konzentration c, ist vomC02-Angebot der das Blatt umgebenden

Luft abhängig. Der stomatäre Widerstand (= Leitfähigkeit"1) steht dazwischen. Im Blatt-
innera herrscht ein Bedarf der Chloroplasten nach C02. Der Mesophyllwiderstand
beeinfiusst die C02-Diffusion zu den Stellen der biochemischen C02-Fixierung (Ribulose-
1,5-biphosphatcarboxylase). Unter Mesophyllwiderstand werden oft als Vereinfachung
mehrere Widerstände zusammengefasst. Es sind dies, auf demWegvon aussen nach
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innen, die Widerstände der Zellwand, des Plasmalemmas, des Cytosols, der Chloropla-
stenmembran und des Chloroplastenstromas.

Bei zunehmendemstomatärem Widerstand und gleichbleibendem Mesophyllwider¬
stand nimmt c, ab, da die behinderte Nachlieferung den Bedarf nicht zu decken vermag.

Umgekehrt deutet ein erhöhter c,-Wert auf einen hohen Mesophyllwiderstand oder eine

Störung in der C02-Fixierung hin.

5.2.6 Bemerkungen zur Messtechnik

Gaswechselmessungen mittels der tragbaren Blattkammer zeigen eine grosse Variabi¬
lität zwischen Einzelblättern. Neben Tageszeit und Blattalter spielt der Abstand des

Blattes von der Lichtquelle eine Rolle, da die Pflanzen in Klimakammern grossen
Lichtgradienten ausgesetzt sind. Ummöglichst viele Messungen zu erhalten, wurde jedes
einzelne Blatt gemessen. Anschliessend wurden die Messwerte über Gruppen von jeweils
fünf aufeinanderfolgenden Blättern gemittelt. Damit unterschieden sich innerhalb der

Gruppe Blattalter und Lichtintensität nur gering.

Die Messwerte für Netto-Photosyntheserate (A) und stomatäre Leitfähigkeit (g)
wiesen Variationskoeffizienten (CV) von 10-15% auf, während der CVfür den C?-Wert
(substomatäre oder interne C02-Konzentration) nie grösser als 5%war. ELKNERund

COSTON(1989) berechneten bei Photosynthesemessungen an Pfirsichbäumen im Freien

einen Bedarf von ca. 20 Messungen bei der gleichen Stufe, umbei einem vierstufigen
Verfahren Unterschiede in der Photosyntheserate in der Grössenordnung der Standard¬

abweichung feststellen zu können.

Die durchgeführten Messungen stellen die Höhe der momentanenAssimilationsrate

fest. Sie geben keinen Aufschluss über die pro Tag assimilierte Menge an C02.

5.2.7 Statistische Auswertung

Für die Mittelwertsvergleiche von Anzahl und Biomasse der Blattläuse wurde der

REGWF-Test (Ryan-Einot-Gabriel-Welsch multiple F test, a = 0,05) herangezogen.
Mit dem gleichen Test wurden die Parameter der Gaswechselmessungen verglichen,
wobei die Messtage einzeln behandeltwurden. In Verbindung mit destruktiv gewonnenen
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Parametern (morphologischen und nährstoffanalytischen) beschränkte sich die Aus¬

wertung auf die Messungen und Ernten bei Versuchsabschluss.
Die Iterationsberechnungen für die Parameterschätzung der Wachstumskurven

wurden nach der Sekantenmethode DUDdurchgeführt (die erste Ableitungen wird aus

den Iterationen berechnet).
Für die Prüfung von Regressionsgeraden auf Unterschiede in der Steigung oder im

Achsenabschnitt dienten Kovarianzmodelle (SNEDECORund COCHRAN,1967;
MEADund CURNOW,1983).

64



5.3 RESULTATE

5.3.1 Entwicklung der Blattlauskolonien

Nach zehn Tagen auf den Versuchspflanzen hatte sich aus den ursprünglich fünf

ausgesetzten jungen Adulten eine Kolonie von 700 -1100 Tieren entwickelt. Das oberste
Drittel der Apfelbäumchen war befallen. Die neu austreibenden Blätter wurden laufend
von Blattläusen der älteren Larvenstadien besiedelt, die dort wiederum Junge ablegten.

Die Gesamtanzahl Blattläuse pro Pflanze wie auch deren Biomasse widerspiegelte im

Trend das Nährstoffangebot durch die Stickstoffdüngung (Abbildung 13). Dieser momen¬

tane Effekt lässt sich nicht in Uebereinstimmung bringen mit dem Modell der popula¬
tionsdynamischen Erhebung in Kapitel 3.2, wo andere Voraussetzungen gegeben sind

(stabile Altersstruktur und Umweltbedingungen).
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Abbildung 13: Grösse der Blattlauskolonien (Anzahl links, Biomasse rechts) nach zehn Tagen
Wachstum auf den vier Stickstoffstufen (Mittelwerte aus 4 Wiederholungen).

Die Streuungen innerhalb der Wiederholungen waren sehr gross. Die Variations¬
koeffizienten betrugen CV=38%für die Blattlausanzahl und CV=27%für die Biomasse.
Die Mittelwerte für die einzelnen Düngungsstufen liessen sich statistisch nicht vonein¬
ander unterscheiden. Für die weiteren Betrachtungen wurde daher nur die Unterschei¬

dung 'Pflanze mit Blattläusen' und 'Pflanze ohne Blattläuse' gemacht.
Ein Blick auf die Verteilung der einzelnen Larvenstadien (Abbildung 14) zeigt, dass

die Larven der zweiten Generation anzahlmässig ca. 50% (erstes Larvenstadium) resp.
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25%(zweites Larvenstadium) ausmachten, von der Biomasse her aber nur zu je ca. 15%
an der Population beteiligt waren. Die wenigen Adulten bildeten zu diesem Zeitpunkt
den Hauptanteil an der Blattlausbiomasse.

Das Verhältnis von geflügelten zu ungeflügelten Aphiden des vierten Larvenstadiums
und der Adultgeneration war bei schwacher Stickstoffversorgung der Pflanzen leicht
erhöht. Im vorliegenden Fall dürfte sich eher die mangelnde Nährstoffversorgung als die
hohe Populationsdichte auf die Ausbildung von Alaten ausgewirkt haben (DDCON,
1985b).
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Abbildung 14: Prozentanteile der einzelnen Larvenstadien an der Population, berechnet
nach Anzahl (oben) und Biomasse (unten). Mittelwerte aus vier Wiederholungen.
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5.3.2 Morphologie der Apfelbäumchen

Wachstumskurven

Aus den regelmässigen Sprosslängenmessungen der Pflanzen während des ganzen
Wachstums wurde eine mathematische Beschreibung dieses Pflanzenwachstums versucht.

Die Apfelbäumchen zeigten zu Beginn sehr unregelmässiges Längenwachstum, was

mit der Anpassung an das Wurzelmedium (Quarzsand/Nährlösung) zusammenhing. Die

oft verwendeten logistischen Wachstumskurven (z.B. BATSCHELET,1973; MEADund

CURNOW,1983) eigneten sich nicht für die vorhegenden Daten. Die Blattlauskolonie
entwickelte sich während des linearen Bereiches der pflanzlichen Wachstumskurve, und

der Versuch war abgeschlossen, bevor sich die Kurve asymptotisch anzugleichen begann.
Daher wurde zur Anpassung der Messdaten eine expolineare Wachstumskurve (15) ver¬

wendet, wie sie FREIJSEN und VEEN(1990) zur Beschreibung pflanzlichen Wachstums

unter 'steady State nutrition' brauchten. Diese Kurve besteht aus einem exponentiell
ansteigenden ersten Teil, der in einen linearen Bereich übergeht, ohne sich, wie in den

logistischen Kurven, wieder einem Maximumanzugleichen.

G-^*bKl+ev*wn> <15>
*2

Die Sprosslänge G(zur Zeit t) und t wurden in die Gleichung eingesetzt. Die gesuchten
Parameter lassen sich beschreiben als

B1 = lineare Wachstumsrate

B2 = maximale relative Wachstumsrate
T = Zeitpunkt der halben linearen Wachstumsrate, d.h. der Punkt auf der

Zeitachse, der durch Projektion desjenigen Punktes auf der Kurve gefunden
wurde, an demdie Steigung halb so gross ist wie im linearen Bereich der

expolinearen Wachstumskurve
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Aussagekräftig ist v.a. Parameter B1? der eine Schätzung der Steigung des linearen
Bereichs der Wachstumskurve angibt. Ein Vergleich der Stickstoffstufen zeigt, dass die

Stufe 0,2 Neine wesentlich kleinere lineare Wachstumsrate aufwies als die andern Stufen
mit höheren N-Konzentrationen (Tabelle 7).
Der Einfluss der Blattlauspopulationen zeigte sich bei allen N-Stufen insofern, dass die

Schätzung der linearen Wachstumsraten bei den Kontrollpflanzen durchwegs grösser war

als bei den Bäumchen mit Blattlausstress.

Tabelle 7: GeschätzteParameter aus der nichtlinearen Regressionsanalyse des Grössenwachstums
der Versuchspflanzen, aufgeteilt nach Stickstoff- und Blattlausverfahren (A/K: A = Aphidenbefali,
K = Kontrollpflanzen). Parameterschätzung und asymptotischer Standardfehler (Std) aus vier

Wiederholungen für B, (lin. Wachstumsrate), B2 (max. RGR)und T (Zeitpunkt für halbe lineare Wachs¬

tumsrate)

N-Stufe A/K B, Std B2 Std T Std

3N A 2.17 0.26 0.092 0.017 24.9 4.2

3N K 2.90 0.60 0.070 0.011 35.3 7.5

1 N A 2.25 0.22 1.102 1.018 24.4 3.4

1 N * 4.62 1.78 0.057 0.008 51.3 13.0

0,5 N A 2.16 0.35 0.080 0.016 26.6 6.1

0,5 N K 2.51 0.29 0.087 0.012 29.9 3.9

0,2 N A 1.71 0.31 0.082 0.021 23.3 7.0

0,2 N K 1.98 0.47 0.070 0.016 28.4 9.2

Blattfläche

Die Entwicklung der Blattlauskolonie während 10 Tagen auf den Apfelbäumchen
führte zu kleinerer Assimilationsfläche im Vergleich zu den Kontrollpflanzen. Die

durchschnittliche totale Blattfläche pro Pflanze reduzierte sich, über beide Verfahren
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berechnet, um16%. Das wirkte sich direkt auf die gesamte C02-Assimilation der Pflanze
aus. Messungen an direkt befallenen Blättern Hessen zwar eine (kurzfristige ?) Steigerung
der Photosyntheseraten vermuten. Längerfristig rollten sich die Blätter ein und wurden

durch Honigtauablagerungen und darauf wachsende Russpilze stark geschädigt. ROH-
FRITSCH (1990) sowie BERRYMAN(1988) und CHENICLET(1988) vermuten eine

(unkontrollierte) Stoffwechselstimulation in den Zellen umdie Einstichstelle, die später
zumAbsterben der Blätter führen könnte.

Die nicht befallenen Blätter der Apfelbäumchen konnten die Reduktion der Photo¬

synthese (bedingt durch den Blattflächenverlust) kurzfristig (in 5 bis 10 Tagen) nicht

ausgleichen. Die totale Photosyntheseleistung der Pflanze war stark abhängig von der

Gesamtblattfläche (Abbildung 15). Pflanzen mit Blattlausbefall zeigten aber eine Tendenz
zu leicht erhöhter totaler C02-Assirmlation bei vergleichbarer Gesamtfläche (Abbildung
16).
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Abbildung 15: CCyAssimilation summiert über die ganze Pflanze (PN), in Abhängig¬
keit der Gesamtblattfläche pro Pflanze (R=3N, 0=1N, G=0,5N, W=0,2N). R2=0,95.

69



1.0

0.5

0.0
500 1000 1500

BIATTFLÄCHE (cmz)

Abbildung 16: CCyAssimilation summiert über die ganze Pflanze (PN), in Abhängigkeit
der Gesamtblattfläche pro Pflanze. Die Steigungen der beiden Regressionsgeraden
unterschieden sich bei er=0,08. (— mit Blattläusen, —Kontrollpflanzen).

5.3.3 Charakterisierung photosynthetischer Parameter

Gaswechselverhältnisse über die ganze Pflanze

Die folgende Charakterisierung der Assimilationsverhältnisse bei den Versuchspflan-
zen bezieht sich auf die 30 Blätter (Blattgruppen 1 - 6), die sich unterhalb demvon Blatt¬
läusen befallenen Bereich befanden.

Gemittelt über alle gemessenen Blätter beider Verfahren lässt sich feststellen, dass

- die Blattläuse die Netto-Assimilationsrate (A) in den unbefallenen Blättern nicht
merklich erhöhten und die substomatäre C02-Konzentration (C,-) unverändert blieb

- die stomatäre Leitfähigkeit (g) durch den Blattlausbefall nach zehn Tagen signifi¬
kant reduziert wurde (Abbildung 17)
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Abbildung 17: Entwicklung von CCyAssimilationsrate (A), interner C02-Konzentration (C,) und

stomatärer Leitfähigkeit (g) der unbefallenen Blätter während des Wachstums der Blattlaus¬

population (Mittelwerte und Standardfehler über alle Blätter und Verfahren). (— Pflanzen mit

Blattlauskolonien, —Kontrollpflanzen).
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Netto-Photosyntheserate

Der Stickstoffgehalt der Pflanzen wirkte sich allgemein nicht auf die Photosyn¬
theseraten aus. C02-Assimilationsrate A und Blatt-N-Gehalte korrelierten nicht (vgl. Ab¬

bildung 18), da die Assimilationsraten unter normalen Wachstumsbedingungen und nicht
bei Lichtsättigung bestimmt wurden (NATR, 1972). Unter diesen Bedingungen ist das
licht limitierender Faktor. Ein Vergleich der einzelnen Düngungsverfahren zeigte sogar,
dass knapp mit Nversorgte Pflanzeneher höhere Assimilationsraten aufwiesen als Bäum¬
chen mit hoher N-Versorgung (Abbildung 19). Abbildung 20 gibt weiter Aufschluss
darüber, dass der CrWert mit zunehmender Blattgruppennummer, d.h. mit abnehmendem
Blattalter, abnahm. Die höhere Lichtintensität bei den oberen Blattgruppen erhöhte die

C02-Assimilation, was sich mit einer tieferen internen C02-Konzentration äusserte. Bei
der tiefsten Stickstoffstufe (0,2 N) war nicht mehr das Licht, sondern wahrscheinlich der

Blatt-N-Gehalt limitierend. Vor allem bei den Blattgruppen 5 und 6 zeigte sich dieser N-

Mangel darin, dass der C-Wert wieder anstieg (Abbildung 20).
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Abbildung 18: CCyAssimilationsraten bei verschiedenen Blatt-N-Ge-
halten für obere (o) und untere Blätter (*).
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Abbildung 19: C02-Assimilationsraten amTag 10, für die Blattgruppen 2 - 6, aufge¬
trennt nach den vier Stickstoffstufen (3 N- --; 1 N —; 0,5 N ; 0,2 N- -}. Angege¬
ben sind Mittelwerte mit Standardfehler.
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Abbildung 20: Interne C02-Konzentration am Tag 10, für die Blattgruppen 2 - 6. Signatur wie bei

Abb. 19.

Die Netto-Photosyntheseraten der einzelnen N-Stufen, gemittelt über alle blattlaus¬
freien Blätter, änderte sich im Verlaufe der zehntägigen Befallsperiode kaum (Abbildung
21). Die bei der 0,2 N-Stufe eher länger anhaltende hohe Assimilationsrate dürfte mit den
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Beobachtungen von CHAPIN(1988) zusammenhängen, dass Pflanzen auf nährstoffarmen
Böden die photosynthetische Aktivität ihrer Blätter über längere Zeit hoch halten
können. PNUE('photosynthetic nitrogen use efficiency'), in diesem Fall betrachtet als
totale CO2-Nett0-Assimilation während der Lebensdauer eines Blattes, kann dabei auf
nährstoffarmen Böden grösser sein als auf nährstoffreichen.
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Abbildung 21: C02-Assimilationsraten im Verlaufe der Versuchsdauer für die Stickstoffstufen 3 N, 1

N, 0,5 N und 0,2 N. (—Pflanzen mit Blattlauskolonien, -- Kontrollpflanzen; Werte sind Mittelwerte mit

deren Standardfehler, n=8).
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Eine Analyse der einzelnen Blattgruppen (gemittelt über beide Verfahren) zeigte,
dass die Blätter 21-25 ihre maximale C02-Assimilationsrate erst in der Mitte der Befall¬

speriode erreichten (Abbildung 22).
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Abbildung 22: C02-Assimilationsraten im Verlaufe der Versuchsdauer für die einzelnen Blattgruppen,
gemittelt über alle Stickstoffstufen. (— Pflanzen mit Blattlauskolonien, —Kontrollpflanzen; Werte sind

Mittelwerte mit deren Standardfehler, n=8).
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5.3.4 Stomatäre Leitfähigkeit

Die einzelnen Blattgruppen(Abbildung 23) und die Stickstoffstufen unterschieden
sich nicht in ihrer stomatären Leitfähigkeit (Abbildung 24).
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Abbildung 23: Stomatäre Leitfähigkeit g in den Blattgruppen 2 - 6. Signatur und statistische

Angaben wie in Abb. 19.
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Abbildung 24: Stomatäre Leitfähigkeit g bei verschiedenen Blatt-N-Gehalten (— Pflanzen mit
Blattlauskolonien, —Kontrollpflanzen). Die Kontrollpflanzen weisen ein signifikant höheres g auf.
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Der Einfluss der Blattläuse auf g zeigte sich durchgehend bei allen N-Stufen (Ab¬
bildung 25) und Blattgruppen (Abbildung 26).

Interessant ist, dass die interne C02-Konzentration (C,) trotz der tieferen stomatären

Leitfähigkeit gleich hoch büeb wie bei den Kontrollpflanzen (vgl. Abbildung 17). Damit

war die stomatäre Komponente für die C02-Assimilation nicht limitierend. Sie ist aber

der Hauptwiderstand beim Wasserverlust des Blattes an die Atmosphäre, während der

C02-Austausch sowohl vom Stomata- wie auch vom Mesophyllwiderstand abhängig ist.
Die kleine Reduktion von g, wie sie als Folge des Blattlausbefalls aufgetreten ist, kann

damit für die Pflanze Vorteile bringen: der Wasserverlust wird verringert, während die

C02-Assimilation (noch) nicht beeinfiusst wird. WUE('water use efficiency'), bestimmt
als /«nol C02 assimiliert pro mol H20 transpiriert, war für die blattlausbefallenen
Bäumchen signifikant (a=0.001) höher (WUEA=1,55) als für die Kontrollpflanzen
(WUEk=1,42).
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Abbildung 25: Stomatäre Leitfähigkeit g im Verlaufe der Versuchsdauer für die Stickstoffstufen 3 N,
1 N, 0,5 N und 0,2 N. (— Pflanzen mit Blattlauskolonien, —Kontrollpflanzen; Werte sind Mittelwerte
mit deren Standardfehler, n=8).
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Abbildung 26: Stomatäre Leitfähigkeit g im Verlaufe der Versuchsdauer für die einzelnen Blatt¬

gruppen. (— Pflanzen mit Blattlauskolonien, —Kontrollpflanzen; Werte sind Mittelwerte mit deren
Standardfehler, n=8).
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5.3.5 Photosynthese und stomatäre Leitfähigkeit bei Kaliummangel

Bei den zeitlich gestaffelt angesetzten Wiederholungen stellte sich unbeabsichtig¬
terweise ein K-Mangel bei den zwei letzten Wiederholungen ein. Der Unterbruch in der

Kaliumversorgung dauerte von Tag 0 bis ca. Tag 7, was zu einer 'Verdünnung' des
Kaliums in den Pflanzen führte. Im Zusammenhangmit demK-Mangel war z.T. auch der
N- und Ca-Gehalt leicht reduziert (vgl. Tabelle A3 im Anhang).

K-Mangel beeinfiusst nach HUBER(1985) und HSIAOund LÄUCHLI(1986) zuerst

den Photosyntheseapparat und erhöht damit den Mesophyllwiderstand (siehe 5.2.5),
während die stomatäre Leitfähigkeit erst bei starkem K-Mangel beeinfiusst wird. Eine

mögliche Folge von leichtem K-Mangel für die Chloroplasten ist eine Verkleinerung des

pH-Gradienten an der Chloroplastenmembran, da K+-Ionen die passive Diffusion von

Protonen ausgleichen müssen. Das pH-Optimum für die Prozesse der Photosynthese ist
damit nicht mehr gewährleistet. Auch scheint K+ direkt den Elektronentransport und die

Photophosphorylierung zu beeinflussen. In der Folge läuft die C02-Assimilation auf
einem tieferen Niveau ab, was zu einer Erhöhung des CrWertes führen kann, solange die

Spaltöffnungen nicht verkleinert werden. Es zeigt sich aber oft ein leichter Anstieg des

stomatären Widerstandes, womit der CrWert konstant gehalten wird. Der Wasserverlust
wird dadurch reduziert.

Die normal mit Kalium versorgten Apfelbäumchen zeigten bei Blattlausstress eine

reduzierte stomatäre Leitfähigkeit bei gleichbleibendem C,-Wert (vgl. Abbildung 17).
Abbildung 27 zeigt die Verhältnisse bei Kalium-Mangel für A, g und Ct. Die C02-

Assimilationsrate wurde durch den K-Mangel reduziert. Die Kontrollpflanzen unter¬

schieden sich wiederum nicht signifikant von den blattlausbefallenen Bäumchen. Die

stomatäre Leitfähigkeit, bei K-Mangel allgemein auf einem tieferen Niveau, wurde durch

den Blattlausbefall nochmals signifikant herabgesetzt. Die leichte Reduktion des Cr
Wertes bei blattlausgestressten Bäumchen deutet darauf hin, dass die tiefe stomatäre

Leitfähigkeit von 0,33 mol H20 m^sec"1 die C02-Assimilation zu limitieren begann.
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Abbildung 27: Entwicklung von C02-Assimilationsrate (A), interner C02-Konzentration (C,)
und stomatärer Leitfähigkeit (g) der unbefallenen Blätter von K-Mangelpflanzen während des

Wachstums der Blattlauspopulation (— Pflanzen mit Blattlauskolonien, —Kontrollpflanzen;
Mittelwerte und deren Standardfehler über alle Blätter und Verfahren).
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5.4 DISKUSSION

5.4.1 Morphologie der Apfelbäumchen

In der zehntägigen Befallszeit zeigten sich an den Pflanzen nur kleine Wachstumsver¬

ringerungen durch die Blattläuse. Längerfristig aber kann sich ein solcher Befall negativ
auswirken.

Der grösste Schaden kamdirekt von Blattflächenverlusten durch die von den Aphi¬
den verursachten Verkümmerungen. Verstärkend wirken bei grösser werdenden Popula¬
tionen die Schäden durch Honigtauablagerungen, die auch unbefallene Blätter betreffen
können.

Tendenzmässig ist eine leichte Kompensation ersichtlich, indem die momentanetotale

C02-Assimilation pro Flächeneinheit bei Pflanzen mit Blattlausbefall leicht erhöht war

(Abbüdung 16).

5.4.2 Nettophotosyntheserate

Die Leistung der Photosynthese wird in bereits fertig ausgebildeten Blättern kaum
mehr an einen grösseren Bedarf angepasst. Solange noch genügend Kohlenhydratreserven
vorhanden sind, kann der Bedarf kurzfristig aus diesem 'Puffer' gedeckt werden

(TSCHAPLINSKI und BLAKE, 1989). In der Entwicklung stehende junge Blätter passen
sich aber an die neuen Verhältnisse an. Das 'source/sink' Verhältnis bestimmt das
Ausmass der photosynthetischen Leistungsfähigkeit, dem aber je nach Nährstoffverfüg¬
barkeit relativ enge Grenzen gesetzt sein können. In den vorhegenden Untersuchungen
ist nicht auszuschliessen, dass ein Kompensationseffekt auftrat, der durch die Art der

Messungen nicht festgestellt werden konnte. Gemeint ist, an Stelle einer Erhöhung der

mittäglichen C02-Assimilationsrate, eine hinausgeschobene Assimilatsättigung auf Blatt¬
ebene, die sich in einer gegen Ende der Photoperiode immer noch hohen Assimilations¬
rate äussern könnte. Bei anhaltender 'sink' Wirkung der Blattläuse könnten auch Alte¬

rungsprozesse in den nicht befallenen Blättern hinausgeschoben sein.

Falls saugende Blattläuse als zusätzliche 'sinks' die neuen Blätter zur Ausbildung
eines leistungsfähigeren Photosyntheseapparates veranlassen, könnte sich ein begrenzter
Aphidenbef all zu Beginn der Blattentwicklung positiv auf die Assimilatmenge auswirken.
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HARRIS(1974) zitiert einige Beispiele von Insektenbefall an Kulturpflanzen, der zu

gesteigerten Erträgen führte. Auffallend war, dass der Schaden dabei früh in der Vegeta¬
tionsperiode, meist an stark wachsenden Trieben auftrat und von beschränkter Dauer

war.

5.4.3 Abhängigkeit von WUEund PNUEvom Stickstoff- und Kaliumangebot

Wachstum bei knapper Stickstoffversorgung führte zu einem hohen C/N Verhältnis
in den Blättern und zu erhöhtem Wurzel/Spross Verhältnis für die Pflanze (Abbildung
28).

Der kleine Anteil an transpirierender Biomasse sowie die eher höhere Netto-Photo-

syntheserate bei den stickstoffarmen Stufen (vgl. Abbildung 19) führte zu erhöhter WUE
bei grossen Wurzel/Spross Verhältnissen (Abbildung 29).

Ü
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Abbildung 28: C/N in den Blättern und Wurzel/Spross Verhältnis für

die Versuchspflanzen (R=3 N; 0=1 N; G=0,5 N; W=0,2 N). R2=0,74;
y=9.1+41.6x).
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Abbildung 29: 'Water use efficiency' WUEin Abhängigkeit des Wur¬

zel/Spross Verhältnisses (—- Pflanzen mit Blattlauskolpnieh,
—Kontrollpflanzen; Die Mittelwerte für WUEder beiden Pflanzen¬
gruppen unterscheiden sich signifikant voneinander (a=0.01).

Durch (nicht zu starkem) Kaliummangel wird der Mesophyllwiderstand stärker beein¬
fiusst als der stomatäre Widerstand, da die Schliesszellen erst auf starken K-Mangel
reagieren. Dies führt zu einer reduzierten WUE(HSIAO und LÄUCHLI, 1986).
Abbildung 30 zeigt die beiden Niveaus der WUEfür K-Mangelpflanzen und

Kontrollpflanzen. Durch den Blattlausstress wurden beide Mittelwerte signifikant erhöht.
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Abbildung 30: Water use efficiency' WUEbei
ausreichender K-Versorgung (+K) und bei K-

Mangel (-K), in Abhängigkeit des Blatt-N-
Gehaltes (— Pflanzen mit Blattlauskolonien, —

Kontrollpflanzen).
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Abbildung 31: 'Photosynthetic nitrogen use efficiency' PNUEin Abhängigkeit des Wurzel/Spross
Verhältnisses (R=3 N, 0=1 N, G=0,5 N, W=0,2 N). R2=0,69; y=1,12+9,44x).

PNUE('photosynthetic nitrogen use efficiency'), berechnet als C02-Assimilationsrate
pro Blatt-N-Gehalt, ist amhöchsten bei den schwach mit Stickstoff versorgten Bäumchen

(Abbildung 31). Das steht nicht in Uebereinstimmung mit den von CHAPIN(1988)
beschriebenen Beobachtungen, dass PNUEmit zunehmender N-Konzentration im

Gewebeebenfalls zunimmt. Allerdings ist unklar, unter welchen Wachstumsbedingungen
(v.a. Licht und Stickstoffangebot) PNUEdabei bestimmt wurde.

Die Untersuchungen von BUNCEund WARD(1986) erlauben aber eine Erklärung
für die negative Korrelation zwischen PNUEund Blatt-N-Gehalt: Das 'sink/source' Ver¬

hältnis ist, entsprechend der Wurzel/Spross Relation, bei der Stufe 0,2 N und 0,5 N

grösser als bei 1 N und 3 N, und das während des ganzen Wachstums. Daher darf eine

gewisse Anpassung der Photosynthese wachsender Blätter an starke 'sinks' erwartet

werden, die zu einer gesteigerten C02-Assimilationsrate führt.
Dass für diese Adaptation die physiologischen Voraussetzungen gegeben sein müssen,

zeigte sich bei der Düngungsstufe 0,2 N. Das Verhältnis Wurzel/Spross und damit 'sink/-
source' war grösser als bei 0,5 N (vgl. Abbildung 28), die Netto-Photosyntheserate in den

Blattgruppen 4 - 6 aber kleiner (Abbildung 19). Der Anstieg des CrWertes bei 0,2 N
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(Abbildung 20) lässt darauf schliessen, dass ein erhöhter Mesophyllwiderstand vorhanden

war, die C02-Assimilation auf biochemischer Ebene begrenzt wurde. Grund dafür dürfte
der Stickstoffmangel in der Stufe 0,2 N gewesen sein.

5.4.5 Stomatäre Leitfähigkeit und Pflanzenhormone

Ein gesicherter Einfluss der Blattlauskolonie besteht auf die stomatäre Leitfähigkeit
(g) der Blätter. Nach fünf Tagen zeigte sich eine leichte Erhöhung, während g nach

zehntägigem Blattlausstress signifikant tiefer war als bei den Kontrollpflanzen. Da die

C02-Assimilation (noch) nicht beeinfiusst wurde (sichtbar am unveränderten Q-Wert),
hatten die Blattläuse einen positiven Einfluss auf die 'water use efficiency'.

KLOFT (1954, 1960, 1961) stellte Transpirationsveränderungen durch Blattläuse
fest1. Die an Einzelblättern vorgenommenen Messungen zeigten unmittelbar (ca. 1/2 h)
nach Aufsetzen der Blattläuse einen Abfall in Transpiration und Wasseraufnahme. Die

Werte stiegen dann wieder an und stabilisierten sich auf einem gegenüber den Ausgangs¬
verhältnissen tieferen Niveau. Die kurzfristige Reaktion wurde mit toxischen Speichelse¬
kreten in Verbindung gebracht, da sie sich nur während demEinstechen und Herauszie¬
hen des Blattlausrüssels zeigte. Speichelsekrete erhöhten auch die Wasserpermeabilität
von Pflanzenzellen. Das osmotische Potential wurde durch Blattlausbefall erniedrigt.

Eine kleinere stomatäre Leitfähigkeit dürfte zu höherer Blattemperatur führen. Nach
den Angaben von SCHNIDER(1989) bewirkte eine Reduktion der stomatären Leitfähig¬
keit um0,1 mol H20 m^sec"1 eine Temperaturerhöhung der Blattoberseite von 0,2-0,3 C.
Von einer solchen Erhöhung sind Blattläuse weniger direkt betroffen als Milben, die
kleiner sind und auch die Blattoberfläche besiedeln. Wieweit sich die veränderte Blattem¬

peratur auch bei den Blattläusen an der Blattunterseite bemerkbar macht, dürften

gegenwärtig amInstitut für Pflanzenwissenschaften der ETHZlaufendeArbeiten zeigen.

Die Frage nach den direkten Ursachen stomatärer Veränderungen führt ins weite
Feld der Pflanzenhormone. Abscissinsäure (ABA) ist direkt in die Regulation der

1 Ein Teil der Untersuchungen wurde übrigens 1954 amdamaligen Institut für spezielle Botanik der
ETHZürich durchgeführt, als WJKloft bei Prof. Gäumannzu Gast war. Kloft arbeitete u.a. mit Apfelbaum¬
zweigen und Doralis pomi Deg. (= Aphis pomi DeGeer).
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Stomata involviert (z.B. DAVIESet al, 1987). Pflanzen scheinen mit einer Erhöhung der

ABA-Konzentration in der Epidermis der Blätter auf verschiedene Stressformen zu

reagieren, womit u.a. die Photosynthese beeinfiusst wird (FARQUHARet al., 1989). Von

den Hormonen, die an der Steuerung des Assimilattransportes beteiligt sind (PATRICK,
1987) scheinen ABAund Cytokinine konträr zu wirken, indem sie den Calciumgehalt im

Cytoplasma auf- resp. abbauen (INCOLL und JEWER, 1987). Auch die Interaktion
zwischen ABAund Auxinen dürfte die Aktivität der Schliesszellen kontrollieren (DA¬
VIES und MANSFIELD, 1987). Untersuchungen von LI und PROCTOR(1984) zeigten,
dass Cytokinine die Photosynthese stimulieren können. Weiter ist bekannt, dass ABAdie

C02-Assimilation sowohl indirekt über die Stomataöffnung als auch direkt über Ver¬

änderung der photosynthetischen Leistungsfähigkeit zu reduzieren vermag (RASCHKE,
1987).

Cytokininapphkation an Pflanzen zeigte die gleichen Reaktionen im Gewebe wie
Blattlausbefall oder Applikation von Blattlausextrakten (HAWKINS et al., 1988). Die

Blattläuse schienen das Auxin/Cytokinin-Verhältnis verändert und damit die Apikaido¬
minanz gebrochen zu haben. Neben Cytokininen konnten auch Auxine in Blattlaus¬

speichel lokalisiert werden (SCHALLER,1968).

Aus den vorliegenden Resultaten kann nicht entschieden werden, ob eine direkte
hormonelle Einwirkung der Blattläuse auf die Stomata besteht. Die Messungen in den K-

Mangelpflanzen zeigten aber, dass die Blattläuse die Stomataöffnung auch dann noch
beeinflussen konnten, wenn die stomatäre Leitfähigkeit wegen eines andern Stresses

bereits auf ein tieferes Niveau abgesunken war.

Beobachtungen von CHAPINet al. (1988) ergeben eine Verbindung zu weiteren

'Blattlaussymptomen'. Die Autoren stellten in den Blättern verschiedener Pflanzen mit

ansteigendem N-Stress eine Zunahme der ABA-Gehalte fest. Auch schien dabei das

Verhältnis von Proteinaufbau zu -abbau verkleinert worden zu sein. Diese remobilisierten

N-Verbindungen sind für Blattläuse gut verfügbare Stickstoffquellen. Die Wirkung von

Abscissinsäure dürfte mit den von DORSCHNERet al (1987) beschriebenen Senes-

zenzerscheinungen in Verbindung stehen.
Eine Verkleinerung der Stomata lässt sich oft in alternden Blättern beobachten, da

diese in ihrer Physiologie empfindlicher auf Störungen irgendwelcher Art reagieren.
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FIELD (1987) stellte fest, dass die Stomata während der Blattalterung nicht ausser

Kontrolle geraten, sondern sich anpassen, um eine beständige Balance zwischen C02-
Assimilation und Transpiration zu ermöglichen.

Neben einer möglichen direkten Beeinflussung der Stomata durch Aphiden könnte

die eben besprochene indirekte Reaktion der Pflanze auf den Blattlausbefall eine Mög¬
lichkeit sein, demWasserverlust durch saugende Blattläuse entgegenzuwirken oder eine
durch diese beschleunigte Alterung zu verzögern.



6 EINFLUSSPHLOEMSAUGENDERBLATTLÄUSEAUFDIE
14C-ASSIMILATVERTEILUNGIN APFELBÄUMCHEN

6.1 EINFÜHRUNG

Der Einfluss von Blattlauskolonien auf die Photosynthese von Apfelbäumchen wurde
in Kapitel 5 diskutiert. Dabei zeigte sich primär ein Schaden durch Blattflächenverluste.
Ein Kompensationseffekt durch Steigerung der momentanenC02-Assimilationsrate in den
nicht befallenen Blättern konnte nicht festgestellt werden. Eine Kompensation durch
zuvor im Stengel eingelagerte Reserven scheint möghch, wurde aber in der Untersuchung
nicht erfasst. Umdie Wirkung der Blattläuse auf die Assimilatverteilung in den Apfel¬
bäumchen genauer quantifizieren zu können, wurde die Translokation von 14C-markierten
Assimilaten näher untersucht.

Zwei entsprechende Arbeiten mit Bohnen seien kurz beschrieben. WUund THRO-
WER(1981) stellten eine Umlenkung des Assimilatstromes durch saugende Blattläuse
fest. Eine Kolonie von Aphis craccivora KOCHvermochte den grössten Teil des Assimi-

latexportes aus dem befallenen Blatt zu verhindern, während der Apex der Bohnenpflan¬
zen (Vigna sesquipedalis FRUW.)eine starke Wachstumsreduktion zeigte. Kurzfristig (in
5 Tagen) erhöhte sich auch die Photosyntheserate des nächstälteren Blattes, umdann

aber nach 10 Tagen unter den Vergleichswert der Kontrollpflanzen zu fallen. In dieser
Kombination war der Blattlauseinfluss auf die Umlenkung des Assimilatstromes für den

grösseren Schaden verantwortlich als die direkte Schädigung des Photosyntheseapparates
des befallenen Blattes.

Andere Untersuchungen an Bohnen mit Aphidenbefall durch HAWKINSet al.

(1987b) stellten eine Reduktion des Assimilattransportes in die Wurzeln fest. Sobald die

Blattläuse unterhalb des Blattes mit der 14C02-Applikation saugten, war auch der Assimi-
latstrom zum Apex betroffen. 'Source' Blätter schienen durch den Blattlausbefall zu

'sinks' zu werden. Dabei scheint es sich um indirekt zu 'sinks' gewordene Blätter zu

handeln, wie WUund THROWER(1981, 1973) auf Grund von Autoradiografien fest¬
stellten. Die Blattrippen hatten die Funktion von Transportkanälen zwischen Stengel und

saugenden Blattläusen übernommen. Bei Betrachtung der Translokation in der ganzen
Pflanze spielt dieser Unterschied aber eine untergeordnete Rolle.
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Die erwähnten Beispiele stammten von raschwachsenden krautigen Pflanzen mit
einem eher grossen Biomasseverhältnis von Blattläusen zu Pflanzen von 1/25 - 1/50.
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6.2 MATERIALUNDMETHODEN

6.2.1 Pflanzen und Blattläuse

Die Behandlung und Vorbereitung von Pflanzen und Blattläusen sowie die Wachs¬

tumsbedingungen entsprach den Beschreibungen in Kapitel 2.1 und 5.2. Ein Stickstoff ver¬

fahren wurde mit einem Blattlausverfahren kombiniert, wobei wiederum die selben vier
Stickstoffstufen mit folgenden Nährlösungen zur Anwendung gelangten:

3N-Stufe: 21,5 mMN
IN-Stufe: 7,0 mMN

0,5 N - Stufe: 3,25 mMN

0,2 N-Stufe: 1,5 mMN

Das Aphidenverfahren bestand aus:

Stufe A: 15 adulte Aphis pomi auf Blatt Nr. 11

Stufe K: Kontrollpflanzen ohne Blattläuse

6.2.2 Experimentelles Vorgehen

Die Apfelbäumchen wurden zufallsmässig den vier Stickstoffstufen zugeteilt. Das

gleichmässigste und grösste Paar jeder Gruppe wurde jeweils für eine Wiederholung
ausgewählt. Da pro Tag 4 Pflanzen bearbeitet werden konnten ( 2 N-Stufen mit Kon¬

trollen), erstreckte sich jede der 4 Wiederholungen auf zwei Tage.
Nach 10 Tagen differenzierter Düngung wurden 15 adulte A. pomi auf das Blatt

Nr. 11 (vom Apex her gezählt) der A-Pflanzen (= Aphidenverfahren Stufe A) übertragen.
Die Abwanderung einiger Blattläuse zum Apex konnte trotz Klebepaste am Blattstiel
nicht vollständig verhindert werden. Vor der 14C02-Applikation waren die Blattläuse 12

h auf der Pflanze.
Radioaktiv markiertes C02 wurde am Blatt Nr. 9 sämtlicher Pflanzen während 60

Minuten appliziert. Anschliessend assimilierte die Pflanze während weiterer 6 Stunden

(0800-1400). Die hier besprochenen Assimilate und 'sinks' sind immer auf 14C bezogen.
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6.2.3 14C02-Applikation

Die Applikation von radioaktiv markiertem C02 richtete sich nach demBeispiel von

HAWKINSet al (1987b). Ein an einem Haarclip befestigtes Scintillationsfläschchen
(Abbildung 31) wurde amBlatt festgeklemmt. 14C02 entstand, indem durch das Septum
200 jA Na214C02 (Aktivität: 4 ^Ci) eingespritzt wurden (pH 8,9). Mit 1,5 ml Milchsäure

(5%) konnte ein pH 2 erreicht werden, so dass C02 aus der Lösung entwich. Nach 60

Minuten wurde das verbleibende C02 im Scintillationsfläschchen durch Zugabe von 1,5
ml KOH(IM) gebunden (ca. pH 10). Die C02-Aufnähme in die Pflanze erfolgte über
eine Fläche von 2,01 cm2.

Abbildung 31: Behälter zur

'4C02-Applikation:1, Scintilla¬
tionsfläschchen; 2, Septum;
3, Haarclip; 4, Pflanzenblatt;
5, Dichtungsringe aus Sch¬
aumstoff; 6, Gummiband.

B9
= 5

©

6.2.4 Ernte

Alle 4 Pflanzen eines Arbeitstages wurden jeweils gleichzeitig in der Reihenfolge
Blattläuse, Applikationsblatt, Blätter von unten nach oben, Stengel und Wurzel geerntet.
Die Aphiden wurden gewogen und direkt in Gewebeauflöser gegeben (NCS Tissue
Solubilizer, Amersham, Searle, Arhngton Heights, IL, USA).

Die Blätter wurden ohne Stiel abgeschnitten, gewogen und deren Fläche gemessen
(Delta-T Area Meter MK2, Delta-T Devices Ltd., Cambridge, England). Die Aufteilung
des Applikationsblattes (Blatt Nr. 9) in 6 Einzelproben erlaubte die Bestimmung der
darin enthaltenen Aktivität. Aus allen anderen Blättern wurden pro Blatt 3 Blattscheiben

ausgestochen (12 mm0), diese in feine Streifen geschnitten und zu einer Probe von ca.
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50 mgvereinigt (Abbildung 32B). Für die Messung der Radioaktivität im Stengel wurden,
nach der Gewichtsbestimmung, von jedem Internodium einige dünne Scheiben gemäss
Abbildung 30A in den Proben 'Stengel l-IV zusammengefasst. Aus der fein geschnittenen
Wurzel wurden 5 Mischproben entnommen.

Aphiden A ..

{^p"~?
Stengel 1 \/Y x-r Blätter A-4

Stengel II t~\
"co2 _^

7j Blätter 5-8

X2...
Stengel "Iffifrv

Aphiden B ^^SX.

Stenoel IV VJV
X^J Blätter 10-12

-O
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Abbildung 32: Schema der Probenbezeichnungen (A) und Mischprobenentnahme aus den

einzelnen Blättern (B).
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6.2.5 Probenaufbereitung und Messung

Die Zersetzung der Proben (direkt in Scintillationsfläschchen, versetzt mit 1,5 ml

Gewebeauflöser) benötigte 36 h bei 50°C (Wasserbad). Anschliessend wurde zur Entfär¬

bung der grünlichen Proben 0,45 ml Benzylperoxid-Lösung (lg Benzylperoxid in 5 ml

Toluol) zugegeben und nochmals eine Stunde erwärmt. Die abgekühlten Proben wurden
mit 10 ml Scintillationscocktail (Insta Gel, Packard Instruments Company, Downers

Grove, IL, USA) versetzt und nach 1-2 Tagen gemessen (Berthold Betascint BF 8000).
Die 'counting efficiency' betrug 55-60%.

Die Messungen zeigten sehr hohe Streuungen. Neben der pflanzlich bedingten Varia¬
bilität dürften auch die zur Aufbereitung verwendeten Chemikalien ihren Teil dazu

beigetragen haben. Gewebeauflöser und Peroxide zeigen z.T starke Eigenlumineszenz,
während gefärbte Proben Lumineszenzen absorbieren können. Ein weiteres Problem
scheint darin zu liegen, dass die Scintillationsfläschchen (v.a. Kunststoffversion) z.T.

Chemikalien in die Wand aufnehmen und selber Lumineszenz abgeben. In den Mess¬

geräten der neuesten Generation (z.B. Packard TriCarb 2500TR) wird diesen Störfakto¬
ren mit verschiedenen Korrekturmöglichkeiten Rechnung getragen.

6.2.6 Auswertung

Die Radioaktivität jeder Probe, gemessen als 'counts per minute' (cpm), wurde umge¬
rechnet auf cpm/g FG sowie auf die totale Aktivität pro Organ (Blattläuse, Blatt,
Stengelabschnitt, Wurzel vgl. Schema 32A). Die Summealler Einzelorgane ergab die in

der ganzen Pflanze vorgefundene Radioaktivität, wobei das 14C02-Applikationsblatt (Nr.
9) wegen der hohen Aktivität nicht in die Summeeinbezogen wurde.

Verglichen wurden die Daten auf der Basis folgender Parameter (nach CRALLEund

HEICHEL, 1985):

%TPR2= [cpm (Organ)] / [cpm (ganze Pflanze)] *100 und

RSA = [cpm/FG (Organ)] / [cpm/FG (ganze Pflanze)]

Abkürzungen: %TPR= 'per cent of total plant recovered radioactivity';
RSA= 'relative specific activity'.
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%TPRist der Aktivitätsanteil des Einzelorgans im Vergleich zur ganzen Pflanze,
während RSAdie Aktivitätskonzentrationen (auf Frischgewichtsbasis) von Einzelorgan
und Pflanze miteinander vergleicht.

Da die Werte für %TPRzwischen 0 und 25%lagen, wurden sie für die statistische

Analyse einer Winkeltransformation ('arc-sin') unterzogen (SACHS, 1984). Zur besseren

Darstellung wurden die RSA-Werte log-transformiert; die Verhältnisse >1 wurden

positiv, solche < 1 negativ (Abbildung 38).

Die Summenparameter der totalen Radioaktivität in den ganzen Pflanzen (TOT+
und %EXP,Tabelle 8) wurden mit einer multivariaten Varianzanalyse auf ihre Abhängig¬
keit vom Stickstoff- und Blattlausverfahren geprüft. Der Aktivitätsanteil in den Blatt¬

läusen der verschiedenen N-Stufen (Abbildung 36) wurde mittels des REGWF-Tests

(Ryan-Einot-Gabriel-Welsch multiple F-Test) auf Unterschiede geprüft.
Für die Prüfung des Blattlauseinflusses auf %TPRund RSAwurde ein hierarchisches

Varianzanalysemodell verwendet.
Alle statistischen Berechnungen und Grafiken wurden mit SAS (SAS/STAT resp.

SAS/GRAPH;PC-Version 6.04, SAS Institute Inc., USA) durchgeführt.
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6.3 RESULTATE

6.3.1 Inkorporation von 14C02 durch die Apfelbäumchen

Das applizierte 14C02 (4 ,«Ci/Pflanze) fand sich zu 65%in der Pflanze wieder. Der

Rest teilte sich auf die Applikationslösung (18%, nicht aufgenommen) und Verluste

(17%) auf. Vomaufgenommenen 14C verbheb 27%im Applikationsblatt (Blatt Nr. 9) und

73% verteilten sich in der Pflanze (vgl. dazu Tabelle 8).

Tabelle 8: Mittelwerte und Väriationskoeffizienten (CV) der gemessenen ,4C-Aktivitäten (total über

ganze Pflanze), aufgeteilt nach Stickstoffstufen (N) und Blattlausbefall (AK; A=mit Aphiden, K=Kon¬

trolle). FG: Frischgewicht (g); Fläche: Blattfläche (cm2); TOT: cpm in der Pflanze, exklusive Ap¬
plikationsblatt; TOT+: cpm in der Pflanze, inklusive Applikationsblatt; %EXP: Prozentanteil der aus

demApplikationsblatt exportierten Radioaktivität; REST: cpm in Applikationslösung verblieben; (* Die
Blattflächen der Pflanzen A' und K' unterschieden sich nur zufällig voneinander)

N AK FG CV Fläche* CV TOT CV TOT+ CV %EXP CV REST CV

0,2 A 18,08 20,1 261,43 11,2 2513535 6,5 3535078 4,1 71,3 9,3 858059 9,4

0,2 K 16,62 17,6 251,16 20,1 2583819 14,1 3639958 12,8 70,9 2,0 763786 7,6

0,5 A 20,06 36,5 288,70 18,6 2262766 13,3 3220286 8,7 70,2 9,6 904468 17,1

0,5 K 19,70 24,2 281,94 12,4 2520989 7,0 3651259 7,8 69,2 6,7 922046 16,8

1.0 A 16,89 19,6 259,23 25,1 2276179 13,3 3187396 15,9 71,7 5,6 911552 26,2

1,0 K 17,69 12,4 243,97 15,4 2354297 15,9 3222915 12,2 72,9 7,9 782507 32,3

3,0 A 14,41 9,9 240,46 12,4 2009352 12,3 2679212 22,4 69,5 1,3 907959 38,8

3,0 K 14,43 17,1 226,85 17,0 2435340 8,4 3231159 16,2 69,5 6,4 752861 30,8

Tendenziell zeigte sich ein etwas höherer 14C-Anteil in den Kontrollpflanzen als in den

Bäumchenmit Blattlausbefall. Auch schienen Pflanzen niedriger Stickstoffversorgung mehr
Radioaktivität aufgenommen zu haben. Ein gesicherter Einfluss durch Stickstoff- oder

Blattlausverfahren konnte aber nicht festgestellt werden.
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6.3.2 Assimilatimport in die Blätter

Eine genauere Analyse der Assimilatverteilung in den einzelnen Blättern zeigte Werte

von 0,2 - 1 %TPRin den ausgewachsenen Blättern (Blattnummern 5 - Basis), während die
4 jüngsten Blätter amApex, bei grossen Streuungen, Mittelwerte zwischen 2 und 5 %TPR
aufwiesen (Abbildung 33). Die grosse Streuung in ihrer Aktivität dürfte daher rühren, dass
sie über die Siebröhren unterschiedlich direkt mit demApplikationsblatt Nr. 9 verbunden
waren.

Ein Vergleich mit den Blattflächenverhältnissen (Abbildung 34) zeigt, dass die

wachsenden Blätter nur zu Beginn einen starken Import von Assimilaten aufwiesen, obwohl
das Flächenwachstum erst in Position 9 abgeschlossen war. Sobald sie etwa 70% ihrer

maximalen Blattfläche erreicht hatten, wurden sie autotroph und begannen vorwiegend zu

exportieren. Dies deckt sich mit den Angaben über andere Laubbäume(DICKSON, 1989).

Wegender Streuungen der Messwerte einzelner Blätter wurden diese für die späteren
Vergleiche in Gruppen zusammengefasst (vgl. Abbildung 32A).
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erfolgte an Blatt Nr. 9. Mittelwerte und deren Standardfehler aus 4 Wiederholungen, von Apfel¬
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(n=32)



6.3.3 Biomasseverhältnisse der Apfelbäumchen

Die Aufteilung der Biomasse auf die Kompartimente Wurzel, Stengel und Blätter ist
aus Abbildung 35 ersichtlich. Wegenihrer kurzen Aufenthaltszeit auf den Pflanzen (20 h)
hatten die Blattläuse keinen Einfluss auf die pflanzliche Biomasse. Die Pflanzen mit der

höchsten N-Düngung (3 N) wiesen die kleinste Wurzelmasse auf. Damit wiederholte sich
in etwa das Bild aus den vorangegangenen Versuchen, nur waren die Pflanzen während der

Photosynthesemessungen (Kapitel 5) älter und hatten ca. 40 Blätter.
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Abbildung 35: Biomasseverteilung (g FG) der Versuchspflanzen. Mittelwerte aus 8 Wiederholungen.
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6.3.4 14C-Assimilatverteilung in der Pflanze

Die Verteilung der 14C-Assimilate, aufgetrennt auf die Kompartimente Blattläuse,
Blätter, Stengel und Wurzel, zeigte geringe Unterschiede. Die Blattläuse auf den 0,2 N

Pflanzen hatten, unabhängig von der Biomasse, ammeisten markierte Assimilate eingebaut
(Abbildung 36). In den Wurzeln bestand die Tendenz zu stärkerer 14C-Assimilatanreiche-
rung in den schwach gedüngten Verfahren. Bei der Aufteilung der Pflanze auf die Kom¬

partimente Wurzel, Stengel und Blätter liess sich kein Einfluss der Blattläuse auf die 14C-
Verteilung feststellen.

100
BLATTLÄUSE

80 BLATTER
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P= 40 STENGEL
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20

WURZEL

20
02 OS 1 3

KONTROLLE
Q2 a6 1.3 N-STUFEN

MTTBLATTLAUSEN

Abbildung 36: C,4-Assimilatverteilung in %TPRfür Blattläuse, Blätter, Stengel und Wurzeln der

Apfelbäumchen. Mittelwerte aus 4 Wiederholungen. Die ,4C-Aktivität in den Blattläusen auf den Pflanzen
der N-Stufe 0,2 N war signifikant (er=0,05) höher als in den Blattläusen der andern Stickstoffstufen.
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Ein genaueres Bild über die 14C-Verteilung in den Pflanzen geben die Abbildungen
37a und b. Der grosse Teil der markierten Assimilate konzentrierte sich im oberen Stengel¬
bereich (STENGEL I-m), welcher pro Abschnitt 18 - 25 %der Aktivität enthielt. Der

untere Stengelabschnitt und die Wurzel wiesen, trotz des beträchtlichen Biomasseanteils,
relativ wenig markierte Assimilate auf (je 5 - 10 %). Der Apex mit den 4 jüngsten Blättern

absorbierte 14%(0,2 N) bis 19%(0,5 - 3 N) der in den Pflanzen gefundenen Radioaktivi¬

tät, während 4 %TPRin den ausgewachsenen Blättern oberhalb der Applikationsstelle zu

finden waren. Die unteren Blattgruppen enthielten nur ca. 1 %TPR.

In Bezug auf die Verteilung der radioaktiv markierten Assimilate verhielten sich die

Pflanzen der Stickstoffstufen 0,5 N bis 3 N sehr ähnlich, im Unterschied zur Stufe 0,2 N.

Die mit genügend Stickstoff versorgten Pflanzen reicherten ca. 70% der aufgenommenen
Radioaktivität oberhalb der Applikationsstelle (Blatt Nr. 9) an, während die N-Mangel-
pflanzen ca. 60%oben und 40% im unteren Pflanzenteil einbauten.

Der Blattlauseinfluss ist ersichtlich, wenn auch nicht statistisch bestätigt. In den
Pflanzen der Stufen 0,5 N und 3 N schränkten die Blattläuse den 14C-Assimilatstrom zum

Apex ein und förderten die Versorgung der Wurzel (die Stufe 1 N zeigte unklare Ergeb¬
nisse). Genau umgekehrte Verhältnisse herrschten bei der Stickstoffstufe 0,2 N.
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Abbildung 37a: 14C-Assimilatverteilung in %TPR in den Pflanzen der Stick¬
stoffstufen 3 N und 1 N. ¦ mit Blattläusen; D ohne Blattläuse. Mittelwerte aus 4

Wiederholungen. Für Gruppenbezeichnungen vgl. Abbildung 30A.
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Abbildung 37b: ,4C-Assimilatverteilung in %TPRin den Pflanzen der Stick¬
stoffstufen 0,5 N und 0,2 N. ¦ mit Blattläusen; Oohne Blattläuse. Mittelwerte aus

4 Wiederholungen. Für Gruppenbezeichnungen vgl. Abbildung 32A.
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6.3.5 'Sinkstärke' einzelner Organe

Die Berechnung der relativen spezifischen Aktivität (RSA) gibt Aufschluss über die

'Sinkstärke' eines bestimmten Pflanzenteils. Wenndie RSAeines Organs grösser ist als die
durchschnittliche relative spezifische Aktivität der Pflanze, ist der log-transformierte Wert

positiv, sonst negativ. In Abbildung 38a und b sind Blattlaus- und Kontrollpflanzen der 4

Stickstoffstufen einander gegenübergestellt.

Der 14C-Assimilatstrom führte primär über den Stengel hinauf zum Apex, wobei nur

die importierenden Blätter einen grösseren Teil abzweigten. Die 14C-Markierung der expor¬
tierenden Blätter (ab ca. Nr. 5 abwärts) dürfte nicht auf Direktimport von Assimilaten
zurückzuführen zu sein. Eher scheint solches 14C dafür verantwortlich zu sein, welches bei
Zirkulation über die Wurzel in Metabolite eingebaut wurde (z.B. Aminosäuren) (DICK-
SON, 1989, 1979).

Der Einfluss der Stickstoffdüngung ist deutlich. Die relative spezifische Aktivität in

den Wurzeln und im untersten Stengelabschnitt (STENGELIV) der Kontrollpflanzen war

für das 0,2 N Verfahren signifikant höher (a=0,01) als bei den ausreichend mit Stickstoff

versorgten Pflanzen. Auch die Stengelabschnitte I und III zeigten eine Tendenz zu erhöhter
RSAbei den N-Mangelpflanzen. Dies könnte ein Hinweis dafür sein, dass bei den N-

Mangelpflanzen ein grösserer Kohlenstoffanteil 'überflüssig' war, d:h. nicht in der Wachs¬
tumszone verwertet werden konnte und daher gespeichert wurde.

Diese Unterschiede in den verschieden ernährten Kontrollpflanzen wurden durch den

Blattlauseinfluss aufgehoben. In den Pflanzen der Stufen 0,5 N- 3 Nwurde der untere Teil

der Bäumchenzu einem stärkeren 'sink', während bei den N- Mangelpflanzen (0,2 N) die
Sinkstärke von Wurzel und unterstem Stengelabschnitt als Folge der Blattläuse nachzu¬
lassen schien.
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Die relative spezifische Aktivität der Blattläuse zeigte folgende Charakteristik:
- sie bewegte sich allgemein in der Grössenordnung des umgebenden Pflanzenge¬

webes. Die Blattläuse amApex hatten damit eine 10-20fach höhere Aktivität als die

Aphiden auf Blatt Nr. 11, wobei zu berücksichtigen ist, dass die Blattläuse auf Blatt
Nr. 11 auch Assimilate aus diesem (unmarkierten) Blatt aufnahmen.

- auf den Pflanzen der tiefsten (0,2 N) und der höchsten (3 N) N-Stufe reicherten die

Aphiden amApex im Vergleich zum Pflanzengewebe mehr 14C in ihrem Körper an

als auf den mittleren N-Stufen.

Tabelle 9 gibt einen Ueberblick über die in den Blattläusen gefundene Radioaktivität.

Tabelle 9: Parameter der Aktivitätsmessung in den Blattläusen (FG=Blattlausbiomasse pro
Pflanze). Mittelwerte und Variationskoeffizient (CV) aus 4 Wiederholungen.

Blattläuse am Apex

N-Stufe FG(mg) CV %TPR CV CPM/gFG CV RSA CV

0,2 15,36 77,0 2,229 53,9 4441804 34,6 30,443 19,3

0,5 11,47 95,4 0,387 89,4 796899 18,6 7,071 42,6

1,0 4,06 20,9 0,140 27,1 835611 43,7 6,163 39,3

3,0 3,87 56,2 0,438 90,0 2480325 64,3 18,294 63,3

Blattläuse auf Blatt 11

N-Stufe FG(mg) CV %TPR CV CPM/gFG CV RSA CV

0,2 25,17 11,1 0,065 72,8 64334 74,4 0,459 72,3

0,5 23,42 12,2 0,032 24,4 31549 28,7 0,280 48,4

1,0 31,39 48,9 0,068 74,2 46248 39,8 0,339 33,6

3,0 32,55 30,0 0,063 70,1 35583 29,3 0,262 41,4
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Abbildung 38a: Relative spezifische Aktivität (RSA) in den Pflanzen der Stickstoffstufen 3 N

und 1 N. ¦ mit Blattläusen; D ohne Blattläuse. Mittelwerte aus 4 Wiederholungen. Für

Gruppenbezeichnung vgl. Abbildung 32A.

106



APHIDENA
BLÄTTER A-4

STENGELI

BLÄTTER 5-8

STENGELII
APHDENB
BLÄTTER 10-12
STENGELlll
BLÄTTER 13-16
BLÄTTER 17-B

STENGELIV
WURZEL

0,5 N

-15 -1.0 -05 0.0 05 1.0 15

log RSA

APHIDENA
BLÄTTERA-4

STENGELI

BLÄTTER 5-8
STENGELII
APHDENB

BLÄTTER 10-12
STENGELlll
BLÄTTER 13-16
BLÄTTER 17-B
STENGELIV
WURZEL

r

¦

I

I

I

0,2 N

-15 -1.0 -05 0.0 05

log RSA

1.0 15

Abbildung 38b: Relative spezifische Aktivität (RSA) in den Pflanzen der Stickstoffstufen
0,5 N und 0,2 N. ¦ mit Blattläusen; Oohne Blattläuse. Mittelwerte aus 4 Wiederholungen.
Für Gruppenbezeichnung vgl. Abbildung 32A.
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6.4 DISKUSSION

Der Assimilatimport in die verschiedenen Kompartimente der Pflanzen und in die

Blattläuse dürfte durch die Messung der 14C-Gehalte eher unterschätzt worden sein.
Obwohl manmanvon der Annahme ausgehen kann, die markierten Assimilate würden im

Verlaufe von 6 h nicht so schnell umgesetzt, dass bereits wieder 14C02 in grösseren Mengen
abgegeben wird, sei kurz auf die Verluste eingegangen.

Die Respiration von Apfelbäumchen verbraucht bei 20°C ca. 6%des photosyntheti¬
schen Gewinns (JOHNSONund LAKSO, 1986; PROCTORet al., 1976).

Aus den Energiebilanzen von Blattläusen, u.a. von A pomi, erhielten LLEWELLYN

und HARGREAVES(1986) ein Verhältnis von Produktion (P) / Konsumation (C) von 0,1
für Blattläuse, die auf ausgewachsenen Blättern saugten und von 0,4 für Aphiden auf

jungen Gallen. Der Rest der konsumierten Energie wurde, nach den gleichen Autoren, in

A. pomi in Form von Honigtau (ca. 85%auf Blättern, ca. 55%auf Gallen) oder C02 (ca.
5%) abgegeben.

Die in den Blattläusen gefundene Radioaktivität kann der oben erwähnten Produktion
P gleichgesetzt werden.

Im Vergleich zu den in der Einführung besprochenen Arbeiten, die 14C02-Applikation
bei einem grossen Biomasseverhältnis von Aphiden zu Pflanze (1/25 - 1/50) durchführten,
betrug das Verhältnis in der vorliegenden Untersuchung lediglich ca. 1/500. Die Blattläuse

zeigten aber auch hier ihren Einfluss.
Die Zuteilung von 14C-Assimilaten zu den einzelnen Organen war primär durch das

Wachstum der Pflanze bestimmt. Je nach Nährstoffregime wurde das Wurzelwachstum (bei
der 0,2 N Stufe) oder der Apex stärker gefördert (Stufen 0,5 N - 3 N). Auf dieser Basis
scheinen saugende Blattläuse die 14C-Translokation derart verändern zu können, dass die

Attraktivität des dominierenden 'sink'-Organes abnimmt. Das bedeutet, dass bei den
ausreichend gedüngten Pflanzen die Translokation zum Apex vermindert wurde, während
bei den N-Mangelpflanzen der Transport von 14C-Assimilaten in die Wurzel durch die
Blattläuse beeinträchtigt wurde.
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Interessante Hinweise könnten eine genauere Betrachtung der hormonellen Verhält¬
nisse geben. Dabei wären folgende Hypothesen zu prüfen:

- Bei den ausreichend mit Stickstoff versorgten Pflanzen, deren Apex das dominierende

'sink'-Organ ist, schwächen von den Aphiden injizierte Cytokinine (HAWKINS, 1988)
die durch Auxine (IAA3) gestützte Appikaldominanz.

- Bei den Pflanzen der 0,2 N Stufe reduzieren die Cytokinine die Wirkung des hohen
ABA-Gehaltes, der für die Hemmungdes Sprossspitzenwachstums verantwortlich sein
könnte. N-Mangelpflanzen weisen nach CHAPINet al. (1988) erhöhte ABA-Konzen-

trationen auf. Eine mögliche Wachstumshemmungdurch Abscissinsäure wurde bei
BANGERT(1989) diskutiert.

- Eine ähnliche Wirkung bei 0,2 N Pflanzen könnte durch zusätzliche, von den Blatt¬
läusen injizierte Auxine (DIXON, 1975), hervorgerufen werden, welche die Trans¬
lokation zu einem neuen 'sink' fördern.

Ein direkter Vergleich der relativen spezifischen Aktivitäten in Blattläusen und in den

Blättern um die Saugstelle (Abbildung 38a und b) kann nicht gezogen werden, da die
Biomassenunterschiede die Relation verfälschen. Hingegen lässt sich die relative 14C-
Aktivität in den Blattläusen am Apex vergleichen. Die höhere RSAbei 0,2 N dürfte zum

grösseren Teil auf eine erhöhte Nahrungsaufnahme zurückzuführen sein, zumkleineren auf

die unterschiedlichen C/N-Verhältnisse (vgl. Kapitel 4.4.3). Die hohe 14C-Konzentration in

den Blattläusen amApex der 3 NPflanzen scheint mit demhohen Zuckeranteil zusammen¬

zuhängen, der in den Apexexudaten der 3 N-Stufe (Kapitel 4) gefunden wurde. Nach
Mittler (1988) brauchen Blattläuse (Myzus persicae) zudem bei Stickstoff reicher Nahrung
viel mehr Zucker als bei 'normaler' Aminosäurenkonzentration in der Nahrung.

Die unterschiedliche Wirkung der Aphiden bei gut gedüngten und N-Mangelpflanzen
führt zurück auf die Frage nach der Konkurrierung einzelner Pflanzenorgane durch
Blattläuse. Apfelbäumchen mit ausreichender Nährstoffversorgung dürften einen Blatt-

3 Abkürzungen: IAA, Indolessigsäure ('indoleacetic acid');
ABAAbscissinsäure ('abscisic acid');
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lausbefall besser verkraften, da die in ihrem Phloemsaft den Aphiden angebotene Nahrung
deren Ansprüche relativ gut deckt. Die Messungen auf den 3 N Pflanzen lassen aber

vermuten, dass bei stark erhöhter N-Versorgung wohl genügend Stickstoffverbindungen zur

Verfügung stehen, die Blattläuse aber trotzdem mehr (stoffwechselbedingt ?) Zuckerver¬

bindungen verbrauchen.

Bei Bäumchen mit Stickstoffmangel entnehmen die Blattläuse der schlechteren Nah¬

rungsqualität wegen (kleinerer Anteil an N-Verbindungen im Phloemsaft) grössere Mengen,
umihren Bedarf zu decken. 70-90% der aufgenommenen Energie wird dabei als Honigtau
wieder ausgeschieden. Mangelpflanzen befinden sich zudem bereits in einer Anpassungs¬
phase an den Stress (z.B. Wachstumsverschiebung zu Gunsten der Wurzel). Falls diese

Anpassung durch die Blattläuse wieder rückgängig gemacht wird, und gleichzeitig ein

weiterer Stress hinzukommt, ist eine Verstärkung der schädigenden Wirkung zu erwarten.
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7 SCHLUSSDISKUSSION

An dieser Stelle soll, in einer zusammenfassenden Betrachtung aller Experimente, die

Versuchspflanze charakterisiert werden. Darauf basierend wird auf die gegenseitige
Beeinflussung von Pflanze und Blattlaus eingegangen.

7.1 CHARAKTERISIERUNGDERWIRTSPFLANZE

Das Wachstum der Apfelbäumchen liess sich, basierend auf der Sprosslänge, durch
eine expolineare Wachstumskurve beschreiben (Kapitel 5.3.2). Mit zunehmender Stick¬

stoffdüngung erhöhte sich die Steigung im linearen Bereich der Wachstumskurve. Ebvn
der Stickstoffversorgung beeinflussten Wachstunisunterschiede äusserten sich in der

Gesamtblattfläche der Pflanze, die bei der Stufe 3 N bis zu 2,5 mal grösser sein konnte

als bei der N-Mangelstufe 0,2 N.

Das Wurzel/Spross-Verhältnis war ebenfalls abhängig von der N-Versorgung und

bewegte sich zwischen 1/2 (Stufe 0,2 N) und 1/5 (Stufe 3 N, vgl. Kapitel 5.4). Aus den

Blattanalysen ergaben sich C/N-Verhältnisse von 30/1 (0,2 N) bis 15/1 (3 N).

Die Zusammensetzung des Phloemsaftes zeigte in Bezug auf den Zuckergehalt
folgende Verhältnisse: Der Gesamtzuckergehalt betrug ca. 0,3 /ig/nl Phloemsaft (30%
w/v). Saccharose und Sorbitol waren die einzigen Zuckerverbindungen in reinem Phloem¬

saft, wobei Sorbitol 60-80% des Gesamtzuckers ausmachte. In den EDTA-Exudaten
fanden sich, wegen der Invertase aus angeschnittenen Zellen, Glucose- und Fructose-

anteile von 10-20% des Gesamtzuckers. Der Gesamtzuckergehalt im Phloemsaft des Apex
der 3 N -Stufe war fast doppelt so hoch wie bei den schwächer gedüngten Pflanzen.

Ein Nanoliter Phloemsaft enthielt 25-30 ng Aminosäuren (2,5-3% w/v). Die totale
Aminosäurenkonzentration in den EDTA-Exudaten liess keinen Einfluss der pflanzlichen
Stickstoffversorgung erkennen. Einzelne Aminosäuren zeigten aber einen positiven Effekt
des N-Angebotes, so ASP, GLU, ASN, GLN, ARG, PROund PHE, während TYRbei

zunehmender N-Versorgung eher abnahm.
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Die C/N-Verhältnisse in den EDTA-Exudaten, berechnet aus den darin enthaltenen

Zuckerverbindungen und Aminosäuren, waren sehr hoch. Sie betrugen 800/1 für die
Stufe 0,2 N und 200/1 bei Stufe 3 N. In reinem Phloemsaft wurde ein C/N-Verhältnis
(aus Zuckern und Aminosäuren) von 11/1 berechnet.

Wegender starken Abhängigkeit von der Gesamtblattfläche zeigte die totale momen¬

tane C02-Assimilation pro Pflanze Werte zwischen 0,4 fimol C02/Pflanze see"1 (0,2 N)
und 0,8 /raiol C02/Pflanze see'1 (1 N, 3 N). Die Nettophotosyntheserate (ca. 7 jimol C-

02m'hec'1) liess keine Beeinflussung durch den Blatt-N-Gehalt erkennen, da in den

vorliegenden Versuchsbedingungen das Licht die Photosynthese limitierte. Nur gerade bei
den oberen Blättern der 0,2 N -Stufe (viel Licht, wenig Stickstoff) zeichnete sich eine

Begrenzung durch die Stickstoffversorgung ab. Die knapp gedüngten Pflanzen wiesen im

Gegenteil eine etwa doppelt so hohe PNUE('photosynthetic nitrogen use efficiency') auf
wie die Bäumchen der 3 N -Stufe. PNUE(C02-Assimilation pro Blatt-N) war primär
durch den Blatt-N-Gehalt beeinfiusst. Die Bäumchenwiesen bei schwacher Stickstoffver¬

sorgung ein hohes Wurzel/Spross-Verhältnis auf (Kapitel 5.4.3). Das damit auch höhere

'sink/source' Verhältnis dürfte PNUEtendenziell erhöhen (BUNCEund WARD,1986).
Kaliummangel reduzierte primär die biochemische C02-Fixierung und in zweiter

Linie die stomatäre Leitfähigkeit, was zu Nettophotosyntheseraten von 5-6 fimol C02m"
2sec_1 führte.

Die Verteilung der 14C-markierten Assimilate innerhalb der Pflanze wurde durch das

von der Stickstoffversorgung abhängige Wachstum bestimmt. Bei tiefem N-Angebot
wurden vermehrt Assimilate in die Wurzeln transportiert und weniger in die Apexregion,
wie dies bei gut gedüngten Pflanzen der Fall war.
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7.2 BEEINFLUSSUNGDER BLATTLÄUSEDURCHDIE PFLANZLICHE
STICKSTOFFERNÄHRUNG

Die Erhebung populationsdynamischer Parameter mittels Lebenstafeln (Kapitel 3.2)
zeigte die höchste spezifische Wachstumsrate (rm) der Blattlauspopulation und die kleinste
mittlere Genarationsdauer (T) bei der Stufe 0,5 N, während sich die Blattlauspopu¬
lationen auf den übrigen N-Stufen nicht voneinander unterscheiden liessen. Insbesondere
Hessen die populationsdynamischen Parameter keinen positiven Einfluss der pflanzlichen
Stickstoffversorgung erkennen.

Die in Kapitel 5 beschriebene Blattlauspopulation konnte sich während zehn Tagen
frei entwickeln. Die Charakterisierung der Population erfolgte über die Anzahl Individu¬

en, aufgetrennt nach Larvenstadien. Dabei konnte eine gewisse Abhängigkeit der Popula¬
tion von der Stickstoffversorgung der Pflanzen vermutet werden (Kapitel 5.3.1). Diese
Resultate geben ein unklares Bild und scheinen sich zu widersprechen, wenn auch zu

berücksichtigen ist, dass das (beschränkt gültige) populationsdynamische Modell und die

Erfassung der momentanen Populationsgrösse nur schlecht miteinander vergleichbar sind.
Zwischen den Untersuchungen (beide auf gleichen Pflanzen) bestand ein entschei¬

dender Unterschied, der möglicherweise für die ungleichen Resultate verantwortlich war:

die Populationsdichte der Blattläuse während den Untersuchungen war nicht gleich. Für
die Erhebung der Lebenstafel, d.h. die genaue Auszählung der Nachkommen einzelner

Adulttiere, konnte eine Pflanze nur mit 2 Adulten besetzt werden. Die neugeborenen
Larven wurden laufend entfernt, so dass die Besiedelungsdichte kurzfristig (während
jeweils ca. eines Tages) auf höchstens 80 Larven (1. Stadium) pro Pflanze anstieg. Im in

Kapitel 5 beschriebenen Versuch wuchs die Population, ausgehend von 5 jungen Adulten,
im Laufe von 10 Tagen auf 700-1000 Individuen pro Pflanze an (50% waren Larven des
1. Stadiums). Nach MILES (1989a) und DORSCHNER(1990) können grössere Gruppen
von Blattläusen den Assimilatstrom zur Saugstelle hin verstärken. Eine Beeinflussung der

hormonellen Verhältnisse in der Pflanze durch die Blattläuse ist bei grösseren Kolonien
wahrscheinlicher als bei Einzeltieren.

Falls die unterschiedlichen Populationsdichten die Resultate beeinfiusst haben,
könnte dies bedeuten, dass die (unbefallenen) Apfelbäumchen von ihrer Stickstoffer¬

nährung her keinen direkten Einfluss auf die Blattlausentwicklung haben, während eine
starke Populationsentwicklung auf den Pflanzen erst die Voraussetzung dazu schafft, dass
die Blattläuse vom Nährstoffangebot profitieren können.
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Die Frage, ab welcher Populationsdichte sich ein möglicher Gruppeneffekt auszuwir¬
ken beginnt, ist nach den vorliegenden Resultaten schwierig zu beantworten. Die Erhe¬

bung der populationsdynamischen Parameter (Kapitel 3.2), bei denen die gesteigerte
Stickstoff Versorgung keinen positiven Einfluss zeigte, wurde bei einem Biomassenverhält¬
nis (auf Frischgewichtsbasis) Blattläuse/Pflanze von ca. l/20'000 durchgeführt. Die
Blattläuse in Kapitel 5, deren Population eine Abhängigkeit von der pflanzlichen Stick-

stoffversorgung vermuten liess, standen in einem Biomasseverhältnis zur Pflanze von ca.

1/350. Bei der Untersuchung der 14C-markierten Assimilate (Kapitel 6) betrug das

Biomassenverhältnis Blattläuse/Pflanze ca. 1/500. Der Versuch liess eine Beeinflussung
des Assimilatstromes durch die Blattläuse erkennen, indem diese eine Reduktion der zu

den dominierenden 'sink' Organen führenden Translokationsströme bewirken konnten.

Für die Entwicklung einzelner Blattläuse ist die Zusammensetzung des Phloemsaftes
von Bedeutung. Die Aminosäuren- und Zuckeranalysen in Phloemexudaten, reinen Phlo¬

emsaftproben und in Honigtau geben Hinweise darüber, welche Verbindungen für Aphis
pomi wichtig sein können. Im Verdauungstrackt der Blattläuse wurden 60-70% der

gesamten Aminosäuren absorbiert. Glutamin, Asparagin, Arginin, Serin, Methionin und

Lysin dürften auf Grund der Honigtauanalysen vollständig, Asparaginsäure, Glutaminsäu¬

re, Threonin und Tyrosin teilweise aufgenommen worden sein. Von diesen Aminosäuren

zeigten gerade Asparagin- und Glutaminsäure und deren Amine sowie Arginin eine

gewisse Abhängigkeit von der pflanzlichen Stichstoffversorgung. Arginin, Methionin,
Lysin und Threonin zählen zu den essentiellen Aminosäuren, wobei v.a. Methionin als

Schwefelquelle von Bedeutung ist. Bei Methionin kann der Verdacht aufkommen, dass

diese Aminosäure bei hoher Stickstoffversorgung der Pflanze (3 N Stufe) limitierend
werden könnte, da Methionin auf Grund der Phloemexudate nicht positiv mit der

Stickstoffdüngung korreliert zu sein scheint.
Einen im Ausmass nicht bekannten Einflusses auf die Aminosäurenversorgung von

A pomi üben wohl die Symbionten aus.

Die gefundenen Phloeminhaltsstoffe und deren teilweise Abhängigkeit von der

Stickstoffversorgung sollten eine gute Voraussetzung dafür sein, dass die Aphiden ein

höheres Aminosäurenangebot der Pflanze in erhöhtes Wachstum umsetzen könnten. Auf
Grund der Ausscheidungsmöghchkeit über Honigtau können sie selektiver Nährstoffe aus

demPhloemsaft entnehmen als die sich aus Zellsaft ernährenden Milben, die eine starke
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Abhängigkeit von der pflanzlichen Stickstoffversorgung zeigten (WERMELINGER,
1985).

Eine Begrenzung der Nährstoffaufnahme könnte in der Wirkung sekundärer Pflan-
zenmetabolite begründet hegen. Aus Apfelbäumen ist das für die meisten Insekten
toxische Phenolglycosid Phlorizin bekannt, das auf den Apfelbaumspezialisten A pomi
keine negative oder sogar noch eine positive Wirkung hat (KLINGAUF, 1971; MONT-
GOMERYund ARN, 1974). Es gibt keine Hinweise, dass Phlorizin im Phloemsaft
transportiert wird.

Dass phloemtransportierte Sekundärmetabolite die Nahrungsaufnahme von Aphiden
beeinflussen können, zeigten Untersuchungen von NIEMEYERet al. (1989a, 1989b)
sowie DREYERet al. (1985). Verschiedene Aphiden dürften auch die Möglichkeit
besitzen, toxische pflanzliche Inhaltsstoffe unschädlich zu machen (MDLESund PENG,
1989). A pomi scheint eine Möglichkeit gefunden zu haben, die Wirkung des Phlorizins
auszuschalten.

Die begrenzte Umsetzung des erhöhten Aminosäurenangebotes der Wirtspflanze in
Wachstum, wie sie in der vorliegenden Untersuchung gefunden wurde, könnte einen
Grund in phloemtransportierten Sekundärstoffen haben, die für A. pomi in zu hoher
Konzentration toxisch wären.

Die Energieversorgung der Aphiden ist im allgemeinen durch die Zucker im Phloem¬
saft gewährleistet. Hauptsächlich bei geringem Stickstoffgehalt des Phloemsaftes nehmen
die Blattläuse überschüssigen Zucker auf, der möglichst unschädlich (oder sogar gewinn¬
bringend) 'entsorgt' werden muss. Die Blattläuse auf der 0,2 N Stufe zeigten diese
erhöhte Zuckeraufnahme in den Versuchen mit 14C-markierten Assimilaten, von denen
sie mehr in den Körper eingebaut hatten als die Aphiden auf den Stufen 0,5 Nund 1 N.
Erstaunlicherweise wiesen auch die Blattläuse amApex der höchsten Stickstoffstuf e (3 N)
eine ähnlich hohe Aktivität auf (vgl. Abbildung 38). Zudemzeigten die Phloemexudate
vom Apex der 3 N -Pflanzen einen stark erhöhten Gesamtzuckergehalt (Abbildung 5).
Nach MITTLER (1988) verbrauchen Blattläuse auf Stickstoff reichen synthetischen
Nährmedien mehr Zucker. Unklar ist, ob ein Abbau zusätzlicher N-Verbindungen soviel

Energie benötigt, da zu hohe Zuckerkonzentrationen im Verdauungstrackt kaum von

Vorteil sind (hohe Osmolalität) und ausgeschieden werden müssen. Ein Nutzen der
erhöhten Zuckeraufnahme bei stickstoffreicher Nahrung könnte aber gerade in dieser
osmotischen Wirkung liegen, da mehr Phloeminhaltsstoffe direkt durchgeschleust werden
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könnten, ohne in den Stoffkreislauf der Blattlaus einzutreten.

Für die Wirtspflanze ist der Zuckerbedarf der Blattläuse insofern von Bedeutung, als

dieser einen grossen Energieverlust darstellen kann. Nach den vorliegenden Resultaten
zu schliessensind dabei Stickstoff arme wie auch Stickstoff reiche Wirtspflanzen betroffen,
wobei letztere diese Verluste besser verkraften dürften.
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7.3 BEEINFLUSSUNGDERPFLANZEDURCHDIE BLATTLAUSPOPULA¬
TION

Da sich bei den Blattläusen auf allen Pflanzen vergleichbare Kolonien bildeten, die
statistisch nicht voneinander zu unterscheiden waren, wurden die Pflanzen mit Blatt¬
lausbefall den Kontrollpflanzen gegenübergestellt.

Die zur Beschreibung des Pflanzenwachstums verwendeten expolinearen Wachs¬
tumskurven wurden durch die Blattläuse insofern verändert, als dass die Steigung im
linearen Bereich reduziert wurde.

Der offensichthchste Einfluss der Blattläuse auf die Apfelbäumchen bestand in einer
Blattflächenreduktion von 10-30%, da sich die befallenen Blätter einrollten. In der Folge
reduzierte sich auch die totale momentaneC02-Assimilation der Pflanzen.

Die Nettophotosyntheseraten der nicht befallenen Blätter wurden während der

mittäglichen Messperiode nicht erhöht. Eine (Teil)Kompensation der eingebüssten
Blattfläche dürfte durch eine Mobilisierung von Reserven aus andern Pflanzenteilen (z.B.
Stengel) zustandegekommen sein, wurde in der Untersuchung aber nicht erfasst.

Die Pflanze dürfte fehlende Assimilate durch Reserven begleichen, solange solche
vorhanden sind (DICKSON, 1989). Erst in zweiter Linie scheint die C02-Assimilations-
rate erhöht zu werden, dann aber nicht in bereits voll entwickelten Blättern, sondern in

solchen, die sich noch im Wachstum befinden.

Die stomatäre Leitfähigkeit erfuhr durch den Blattlausbefall eine signifikante Reduk¬

tion, die sich bei allen Stickstoffstufen und auch bei allen (unbefallenen) Blattgruppen
zeigte. Interessant war, dass die C02-Assimilation noch nicht betroffen wurde, was sich
in einer unveränderten substomatären C02-Konzentration äusserte.

Kalium-Mangelpflanzen, deren stomatäre Leitfähigkeit sich durch den Nährstoff stress

bereits auf einem tieferen Niveau eingestellt hatte, erfuhren durch den Blattlausbefall
nochmals eine Reduktion der stomatären Leitfähigkeit in den unbefallenen Blättern, die
diesmal die C02-Assimilation zu limitieren begann.

Die Verteilung der 14C-markierten Assimilate wurde durch die Blattläuse dahinge¬
hend beeinfiusst, dass der Translokationsstrom zum dominierenden 'sink' Organ abge¬
schwächt wurde. Bei den N-Mangelpflanzen erhielt die Wurzel weniger, der Apex mehr
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14C-Assimilate, bei guter Stickstoffversorgung bewirkten die Blattläuse eine Reduktion
des Assimilatstromes zum Apex, während die Wurzel eher mehr 14C-Assimilate erhielt.
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7.4 WIE DIREKTMANIPULIERENAPHIDENDIE WIRTSPFLANZE?

Bei der Veränderung der stomatären Leitfähigkeit als Folge des Blattlausbefalls

(Kapitel 5) ist unklar, wie direkt diese auf die Blattläuse zurückgeht. Es kann eine
(Abwehr )Reaktion der Pflanze sein, aber auch eine direkte hormonelle Beeinflussung des
pflanzlichen Stoffwechsels durch die Blattläuse. Für die Pflanze dürfte ein Vorteil in der
besseren Wassernutzung bei gleichbleibender C02-Assirmlation hegen. '

Für die Aphiden könnte sich die kleinere stomatäre Leitfähigkeit in einer vorteilhaf¬
ten Turgorerhöhung äussern, wobei zu bemerken ist, dass die Pflanzen den Druck in den
Siebröhren unabhängig vomXylemdruck hoch halten können (PEEL, 1975).

Die Folgen einer möglichen Erhöhung der Blattemperatur dürften eine Steigerung
der Atmungsaktivität in den Blättern sein, während die Photosynthese weitgehend
temperaturunabhängig ist.

Bei der Wirkung der Blattläuse auf den pflanzlichen Hormonhaushalt bleibt man

vorläufig auf Indizien und Vermutungen angewiesen. Die Schwierigkeit besteht in der

Differenzierung zwischen pflanzeneigenen und von den Aphiden eingebrachten (ur¬
sprünglich auch pflanzeneigenen ?) Hormonen.

Eine indirekte 'Manipulation' der Wirtspflanze durch die Blattläuse wurde von

OWENund WIEGERT(1976) postuliert. Sie schrieben der Melezitose im Honigtau der

Aphiden eine fördernde Wirkung auf Bodenmikroorganismen zu, die in der Folge die

Stickstoffverfügbarkeit erhöhen könnten. Die Blattläuse kämen dann in den Genuss einer
besser ernährten und stärker wachsenden Wirtspflanze. OWEN(1980) weitete diese

Hypothese auf die gemeinsame Wirkung aller Zuckerverbindungen im Honigtau aus,
während GRIERund VOGT(1990) die Hypothese allgemein in Frage stellten. Diese
Autoren fanden einen negativen Effekt von Honigtau auf die Stickstoffmineralisierung
und Stickstoffaufnahme durch Bäume, da die Zuckerverbindungen des Honigtaus das

C/N-Verhältnis im Boden erhöhten und mineralische Nährstoffe, v.a. auch Stickstoff, in
der mikrobiellen Biomasse gebunden wurden.
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Tabelle AI: Nährstoffzusammensetzung der Kulturmedien für die Mikropropagation und

Bewurzelung von 'Golden Delicious' Apfelbäumchen

Makronährstoffe Propagation mM mg/l Bewurzelung mM mg/l
CaCI2.2H20
MgS04.7H20
KN03
NH4N03
KH2PO«
FeS04»7H20
¦FeCI3-6H20
Na2-EPTA

3,0 440 1,5 220

1.5 370 0,75 185

18,8 1900 9,4 950

20,6 1650 10,3 825

1,3 170 0,63 85

0,1 27,8

0,1 37,2
0,05

0,1
13,9
37,2

Mikronährstoffe

MnS04.H20
ZnS04-7H20
H,B03 *

Kl

Na2Mo,.2H20
CoCI2«6H20
CuS04.5H20

0,1 16,9
0,03 8,6

0,1 6,22
0,005 0,83
0,001 0,25

0,0001 0,025
0,0001 0,025

0,05 8,45
0,015 4,3

0,05 3,11
0,0025 0,42

0,05 0,13
0,00005 0,013
0,00005 0,013

Vitamine
myo-lnositol 0,56 100

Thiamin-HCI 0,0012 0,4
Hormone
NAA 0,1
IBA 0,2
6BA 1,0
Saccharose 87,6 30'000 29,2 lO'OOO

Bacto-Agar 8'000 6'000

pH (ohne Agar) 5,5 5,7
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Tabelle A2: Nährstoffzusammensetzung der für die Versuche verwendeten Nährlösungen 1 N, 3 N,
0,5 N und 0,2 N (Angaben in mM) sowie die in den Lösungen vorhandenen Mengen der einzelnen
Makroelemente (in ppm).

Makronährstoffe 1 N (mM) 3 N (mM) 0,5 N (mM) 0.2 N (mM)
Ca(NO,)2.4H20 2,0 2,0 1,0 0,4
MgS04.7H20 1,0 1,0 1,0 1,0
KCl 0,025 0,025
KNO, 3,0 3,0 1,5 0,6
NH4H2P04 0,5 0,5 0,25 0,1
NH4N03 1,1
NäN03 12,8
KH2P04 0,25 0,4
K2S04 0,65 .1,0
CaCI2 1,0 1,6

1 N (ppm) 3 N (ppm) 0,5 N (ppm) 0.2 N (ppm)
tMO,-N 98,0 292,5 48,7 19,5
NH4-N 7,0 22,5 3,8 1,5
P 15,5 15,5 15,5 15,5
K 118,5 118,5 118,5 118,5
Ca 80,0 80,0 80,0 80,0
Mg 24,0 24,0 24,0 24,0
S 32,0 32,0 52,8 96,0
CI 0,9 0,9 70,0 145,0
Mikronährstoffe 1 N (mM) 3 N(mM) 0,5 N(mM) 0.2 N (mM)
Fe-EDTA 0,05 0,05 0,05 0,05
MnS04.4H20 0,005 0,005 0,005 0,005
ZnSO«0 0,0005 0,0005 0,0005 0,0005
H3B03 0,025 0,025 0,025 0,025
Na2Mo4-2H20 0,00025 0,00025 0,00025 0,00025
CoS04-7H20 0,0001 0,0001 0,0001 0,0001
CuSQ4.5H20 0,0005 0,0005 0,0005 0,0005
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Tabelle A3: Nährstoffgehalte in den Blättern der Versuchspflanzen. Angaben in mmol/kg TS resp.
%TS, mit Variationskoeffizienten (CV) aus 4 Wiederholungen. WK: +K= normale K-Versorgung, -K=

K-Mangel; N = Stickstoffstufen; AK: A = mit Blattlausbefall, K = Kontrollpflanzen. BL 1 = Blätter der

unteren Hälfte der Pflanze, 2 = Blätter der oberen Hälfte, 3 = obere, blattlausbefallene Blätter.

WK NS AK BL N CV P CV K CV CA CV MG CV %C CV C/N CV

+ K 0,5 N A 1 1445,6 18,6 69,2 7,2 602,2 4,3 307,9 10,4 120,2 1,5 46,0 1,2 23,2 20,0

+K 0,5 N A 2 1381,7 8,6 55,5 3,9 598,3 4,7 284,4 2,0 64,0 3,1 46,2 0,6 24,1 9,4

+K 0,5 N A 3 1549,3 18,7 106,3 3,7 690,2 8,9 201,2 0,4 127,0 6,1 46,9 1,1 22,1 19,7

+ K 0,5 N K 1 1559,1 9,0 94,6 11,7 650,3 10,8 235,6 4,4 116,0 6,5 46,5 1,9 21,4 11,0

+ K 0,5 N K 2 1064,0 28,5 53,2 8,2 630,0 5,5 295,4 3,7 74,2 9,3 34,5 17,2 23,7 12,2

+ K 1,0 N A 1 1646,4 10,1 66,7 11,7 539,1 6,5 264,2 18,7 108,2 13,5 46,8 1,3 20,5 11,2

+ K 1,0 N A 2 1663,6 5,3 43,6 14,1 525,7 14,1 299,8 17,8 76,4 13,9 46,4 1,0 20,0 6,2

+K 1,0 N A 3 1872,0 12,7 106,6 22,4 556,8 6,0 158,5 2,7 105,7 2,3 47,9 1,0 18,5 13,7

+ K 1,0 N K 1 1979,7 2,9 92,9 1,1 557,0 4,8 205,1 18,5 112,1 13,1 47,2 1,2 17,1 4,0

+ K 1,0 N K 2 1925,6 4,5 61,5 12,2 550,8 2,0 277,5 8,5 84,2 24,7 47,0 0,3 17,4 4,8

+ K 3,0 N A 1 2178,9 10,1 61,2 15,0 483,1 4,6 210,7 5,3 95,3 1,5 47,3 0,5 15,6 10,5

+ K 3,0 N A 2 2161,3 1,4 49,7 538,6 2,0 279,3 12,3 82,0 3,8 46,9 2,3 15,5 0,9

+ K 3,0 N A 3 2290,5 0,8 100,6 5,9 492,3 6,5 113,4 0,8 90,6 0,3 48,6 0,2 15,2 1,1

+ K 3,0 N K 1 2454,4 9,2 104,4 36,3 540,8 6,6 159,8 17,8 100,5 13,7 47,7 0,8 14 9,9

+K 3,0 N K 2 2190,3 12,8 59,0 27,6 512,5 5,7 268,8 11,4 81,7 15,8 47,0 0,6 15,5 12,3

+ K 0,2 N A 1 970,0 6,5 106,2 3,9 651,0 1,1 256,1 10,6 115,7 1,3 45,6 0 33,7 6,8

+ K 0,2 N A 2 1659,8 44,8 65,0 5,4 634,5 6,2 288 0,8 65,3 10,4 44,0 6,3 21,4 50,7

+ K 0,2 N A 3 991,0 10,6 123,7 18,8 754,5 6,5 226 9,9 152,2 7,1 46,0 1,3 33,4 9,4

+ K 0,2 N K 1 1093,3 11,2 110,2 10,7 641,0 5,8 243,6 12,9 142,1 10,4 46,3 1,8 30,6 13,4

+ K 0,2 N K 2 1066,7 2,9 68,3 15,1 576,7 8,0 259,1 5,3 61,3 20,4 46,4 0,3 31,2 3,2

-K 0,5 N A 1 1129,2 1,2 74,0 5,6 115,7 4,8 228,5 4,3 121,1 2,1 45,7 1,6 29,0 2,9

-K 0,5 N A 2 1276,4 2,7 52,6 11,0 110,3 6,2 255,6 6,7 62,9 13,9 46,5 0,9 26,0 3,7

-K 0,5 N A 3 1230,3 12,3 116,9 6,4 123,0 15,0 161,1 36,7 135,6 14,1 46,7 0,2 27,4 12,1

-K 0,5 N K 1 1340,9 16,2 92,5 9,6 335,6 92,3 205,5 18,1 129,4 4,3 46,6 0,3 25,2 16,6

-K 0,5 N K 2 1200,4 6,8 48,1 5,9 326,3 90,8 234,2 3,1 78,0 7,1 46,1 0,7 27,5 7,5

-K 1,0 N A 1 1533,2 3,9 4,3 102,8 5,0 225,6 21,7 114,9 7,3 45,8 1,9 21,4 2,1

135



-K 1,0 N A 2 1632,6 4,1 49,6 0,9 99,6 2,7 284,4 3,6 83,6 6,1 46,0 0,5 20,2 4,9

-K 1,0 N A 3 1624,7 5,6 102,2 5,9 105,3 4,3 158,4 1,7 124,7 1,6 46,4 0,7 20,5 6,3

-K 1,0 N K 1 1443,3 5,9 72,1 0,8 97,1 1,2 197,2 9,9 118,9 8,7 46,2 2,3 22,9 3,7

-K 1,0 N K 2 1428,2 1,3 45,3 6,6 95,9 1.2 228,3 4,1 69,2 11,6 46,6 0,5 23,4 0,6

-K 3,0 N A 1 1960,1 2,6 60,7 7,7 100,3 1,1 178,9 4,9 96,7 2,0 47,2 2,3 17,2 0,3

-K 3,0 N A 2 1991,3 5,3 51,1 4,2 304,6 91,2 284,5 8,4 81,2 6,0 46,4 1,1 16,7 4,2

-K 3,0 N A 3 2097,7 4,5 102,7 3,8 93,4 2,3 114,3 13,2 115,2 13,3 46,8 1,5 16,0 5,9

-K 3,0 N K 1 2158,6 0,6 72,6 7,2 260,8 84,8 161 8,4 108,6 0,1 46,9 0,8 15,6 1,5

-K 3,0 N K 2 1958,2 0,4 46,3 7,5 313,2 96,0 259,2 7,5 80,8 11,1 46,2 0,5 16,9 1,0

-K 0,2 N A 1 976,8 1,3 82,7 1,0 110,6 15,5 227,1 8,3 135,8 1,9 45,2 1,3 33,1 0,3

-K 0,2 N A 2 1072,7 1,5 62,0 10,1 102,8 6,3 245,2 7,5 56,9 14,9 45,9 1,0 30,7 0,4

-K 0,2 N A 3 1103,1 7,9 107,2 10,7 139,6 6,7 196,8 11,4 150,9 2,2 48,8 5,4 31,7 2,9

-K 0,2 N K 1 890,7 11,3 100,7 2,7 123,8 11,0 200,7 20,6 152 6,4 45,3 2,1 36,8 13,5

-K 0,2 N K 2 968,9 6,1 52,2 8,0 96,8 23,8 201,1 19,9 59,0 3,8 44,9 1,0 33,3 7,3
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Tabelle A4: Photosynthetische Parameter in den Blättern der Versuchspflanzen. Variationskoeffizienten
(CV) aus n Einzelblattmessungen. WK: +K=normale K-Versorgung, -K=K-Mangel; N = Stickstoffstufen;
AK: A = mit Blattlausbefall, K = Kontrollpflanzen. BL: 1 = Blätter der unteren Hälfte der Pflanze,
2 = Blätter der oberen Hälfte, 3 = obere, blattlausbefallene Blätter.

WK N AK BL A CV E CV g CV c, T n

+ K 0.5 N A 1 6,847 7,1 4,607 4,3 0,389 8,8 319,1 22,8 33

+ K 0.5 N A 2 8,209 15,1 4,812 5,2 0,429 15,1 312,8 22,9 13

+ K 0.5 N A 3 10,760 4,963 0,420 302,5 23,5 27

+ K 0.5 N K 1 6,762 12,8 4,790 4,3 0,425 10,3 327,2 22,9 37

+ K 0.5 N K 2 8,532 8,6 5,004 7,5 0,463 22,5 317,3 23,3 37

+ K 1 N A 1 6,469 15,8 4,642 8,4 0,380 19,2 322,3 23,2 34

+K 1 N A 2 8,242 17,2 4,642 7,4 0,374 17,3 303,0 23,3 14

+ K 1 N K 1 5,510 24,6 4,980 4,2 0,461 10,6 327,9 23,0 34

+ K 1 N K 2 8,076 10,1 5,000 6,5 0,443 18,4 306,4 23,4 42

+ K 3N A 1 5,786 22 4,956 7,1 0,441 17,8 322,8 23,3 37

+K 3N A 2 7,463 25,9 4,887 6,8 0,415 18,2 306,9 23,5 13

+ K 3N K 1 5,809 20,8 5,087 9,4 0,476 20,3 324,6 23,3 40

+ K 3N K 2 7,414 16,2 4,994 11 0,431 30,2 305,2 23,9 43

+ K 0.2 N A 1 6,455 13,4 3,972 13,4 0,338 27,1 349,9 21,5 30

+K 0.2 N A 2 7,233 11,8 4,023 15,3 0,331 32,6 325,6 22,0 17

+ K 0.2 N A 3 7,710 5,8 4,900 2,7 0,472 8,5 337,8 22,6 21

+ K 0.2 N K 1 6,595 7,6 4,759 5 0,462 14,2 330,9 22,3 30

+ K 0.2 N K 2 7,719 13,5 4,865 3,3 0,469 10,2 321,5 22,5 39

-K 0.5 N A 1 4,826 17,3 4,403 4,7 0,310 12,1 326,9 23,7 38

-K 0.5 N A 2 6,071 10,2 4,196 6,2 0,247 12,6 303,0 24,7 24

-K 0.5 N A 3 5,250 4,265 0,280 312,3 23,9 26

-K 0.5 N K 1 5,447 14,6 4,977 2,9 0,387 7,7 320,7 24,1 44

-K 0.5 N K 2 6,236 13,8 5,174 8 0,372 20,2 311,0 25,2 42

-K 1 N A 1 4,339 23,5 4,74 12,5 0,336 30,3 315,7 24,7 40

-K 1 N A 2 6,028 29,2 4,676 12,3 0,296 32 298,5 25,4 21

-K 1 N A 3 5,820 4,441. 0,230 286,5 26,1 34

-K 1 N K 1 4,004 22,9 5,262 3,8 0,427 13 325,2 24,5 44

-K 1 N K 2 5,385 .24,2 5,268 13,2 0,385 39 307,6 25,8 46
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-K 3N A 1 3,936 21,8 5,256 5,7 0,381 23 316,8 25,4 39

-K 3N A 2 5,014 26,4 5,35 7,6 0,401 21,4 312,2 25,3 17

-K 3N A 3 6,600 11,8 5,539 9,1 0,380 26,1 297,5 26,2 34

-K 3N K 1 4,037 22,9 5,246 8,3 0,419 22,7 327,4 24,7 45

-K 3N K 2 5,507 15,5 5,106 9,8 0,340 27,9 311,8 25,8 46

-K 0.2 N A 1 5,374 9,3 4,043 6,7 0,393 21,7 334,9 20,7 33

-K 0.2 N A 2 6,266 6,2 4,113 4,4 0,317 7,8 323,3 22,3 17

-K 0.2 N K 1 5,727 15 4,579 3,1 0,398 9,7 332,8 22,5 38

-K 0.2 N K 2 5,889 9,6 4,796 11,1 0,389 35,8 325,3 23,8 40
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Tabelle A5: Assimilatverteilung in den Organen der Pflanzen aller Verfahren. Mittelwert (Mean) und Standard¬

abweichung (Std) für %TPR('% of total plant recovered radioactivity') und RSA('relative specific activity'); AK: A =

Pflanzen mit, K = Pflanzen ohne Blattläuse; n = Anzahl Wiederholungen.

Probengruppe N-Verfahren AK %TPRMEAN STD RSAMEAN STD n

APHID APEX 0,5 N A 0,38 0,35 7,07 3,01 4

APHID APEX 1 N A 0,15 0,02 7,36 0,26 3

APHID APEX 3N A 0,43 0,39 18,29 11,57 3

APHID APEX 0,2 N A 2,17 1,14 30,46 5,84 4

APHID BASE 0,5 N A 0,03 0,01 0,28 0,13 4

APHID BASE 1 N A 0,08 0,04 0,38 0,09 3

APHID BASE 3N A 0,06 0,04 0,26 0,10 4

APHID BASE 0,2 N A 0,06 0,04 0,45 0,33 4

LEAVESAPEX-4 0,5 N A 15,51 1,12 7,20 2,12 4

LEAVESAPEX-4 0,5 N K 19,77 2,58 9,88 2,73 4

LEAVESAPEX-4 1 N A 20,39 1,19 10,52 4,85 3

LEAVESAPEX-4 1 N K 18,38 4,20 5,76 2,57 4

LEAVESAPEX-4 3N A 17,68 6,87 6,72 3,48 4

LEAVESAPEX-4 3N K 20,63 5,40 7,91 4,18 4

LEAVESAPEX-4 0,2 N A 15,46 4,69 10,39 4,64 4

LEAVESAPEX-4 0,2 N K 11,48 3,65 6,23 1,83 4

LEAVES5-8 0,5 N A 2,84 0,78 0,46 0,10 4

LEAVES5-8 0,5 N K 1,90 0,31 0,39 0,12 4

LEAVES5-8 1 N A 2,97 1,15 0,50 0,14 3

LEAVES5-8 1 N K 2,23 1,25 0,35 0,19 4

LEAVES5-8 3N A 3,86 2,66 0,49 0,36 4

LEAVES5-8 3N K 3,74 2,95 0,52 0,30 4

LEAVES5-8 0,2 N A 2,50 1,02 0,48 0,26 4

LEAVES5-8 0,2 N K 3,47 1,12 0,62 0,32 4

LEAVES10-12 0,5 N A 0,98 0,41 0,18 0,06 4

LEAVES10-12 0,5 N K 0,83 0,49 0,16 0,08 4

LEAVES10-12 1 N A 1,39 1.11 0,20 0,15 3

LEAVES10-12 1 N K 0,73 0,19 0,13 0,06 4

LEAVES10-12 3N A 0,97 0,33 0,14 0,04 4
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LEAVES10-12 3N K 0,71 0,11 0,12 0,03 4

LEAVES10-12 0,2 N A 0,72 0,27 0,15 0,09 4

' LEAVES10-12 0,2 N K 0,64 0,26 0,13 0,05 4

LEAVES13-16 0,5 N A 0,62 0,14 0,10 0,03 4

LEAVES13-16 0,5 N K 0,49 0,15 0,08 0,03 4

LEAVES13-16 IN A 0,74 0,43 0,11 0,06 3

LEAVES13-16 1 N K 0,57 0,23 0,09 0,03 4

LEAVES13-16 3N A 0,90 0,30 0,12 0,03 4

LEAVES13-16 3N K 0,81 0,35 0,10 0,02 4

LEAVES13-16 0,2 N A 0,67 0,17 0,10 0,03 4

LEAVES13-16 0,2 N K 0,58 0,12 0,09 0,02 4

LEAVES17-BASE 0,5 N A 0,28 0,08 0,09 0,02 3

LEAVES17-BASE 0,5 N K 0,24 0,14 0,07 0,02 4

LEAVES17-BASE 1 N A 0,30 0,25 0,09 0,03 3

LEAVES17-BASE 1 N K 0,20 0,14 0,09 0,08 3

LEAVES17-BASE 3N A 0,21 0,05 0,13 0,08 3

LEAVES17-BASE 3N K 0,21 0,15 0,07 0,02 3

LEAVES17-BASE 0,2 N A 0,33 0,03 0,17 0,12 4

LEAVES17-BASE 0,2 N K 0,15 0,078 0,07 0,02 4

STEMI 0,5 N A 18,46 3,96 9,82 1,82 4

STEMI 0,5 N K 23,65 3,94 11,48 2,46 4

STEMI 1 N A 21,93 6,48 8,97 1,17 3

STEMI 1 N K 23,10 7,33 8,27 2,34 4

STEMI 3N A 19,95 5,10 7,16 1,63 4

STEMI 3N K 22,99 3,92 7,86 2,12 4

STEMI 0,2 N A 22,36 4,63 12,08 2,75 4

STEMI 0,2 N K 19,17 9,74 10,58 5,11 4

STEMII 0,5 N A 22,85 3,94 4,59 1,74 4

STEMII 0,5 N K 23,09 4,33 5,09 1,50 4

STEMII 1 N A 25,25 4,26 4,59 1,13 3

STEMII 1 N K 28,67 4,77 4,47 0,90 4

STEMII 3N A 20,74 2,86 3,22 0,93 4

STEMII 3N K 26,41 2,36 3,59 1,12 4

STEMII 0,2 N A 18,57 4,52 4,53 1,09 4

STEMII 0,2 N K 20,33 5,98 3,41 0,84 4

STEMlll 0,5 N A 19,21 2,45 5,62 1,03 4

STEM lll 0,5 N K 20,47 0,43 6,26 1,53 4
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