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I. Allgemeine Einfiihrung und Problemstellung

Die wichtigsten Futterleguminosen des gemdssigten Klimas sind in der
Lage, zusammen mit Kn61llchenbakterien der Gattung Rhizobium eine Symbiose
einzugehen. Dadurch werden sie befahigt, ihren Stickstoffbedarf durch die
aus dieser Symbiose resultierende biologische Stickstoff-Fixierung (BNF)
zu decken. Weissklee (Trifolium repens L.), eine der wichtigsten Futter-
pflanzen in der Schweiz, kommt natiirlicherweise in fast allen Wiesentypen
vor und ist in den meisten Kunstwiesen vertreten. Dank seiner Féhigkeit
zur BNF kann er einen erheblichen Beitrag an die Stickstoffversorgung
unserer Wiesen und Weiden liefern (Boller und Nosberger, 1987). Dadurch
wird die Menge des im Futterbau einzusetzenden mineralischen Stickstoffs,
dessen Produktion auf fossile Brennstoffe angewiesen ist, massiv
reduziert.

Neben der N#hrstoffversorgung und dem Wasserhaushalt des Bodens
scheinen das Lichtangebot und die Temperatur die wichtigsten limitieren-
den Faktoren fiir das Weisskleewachstum zu sein. Der ausladufertreibende
Weissklee mit seinen tiefer liegenden Blattspreiten sieht sich in der
Regel einer grossen Ueberlegenheit von hoher wachsenden Gridsern und
Krdutern gegeniiber, so dass nur ein kleiner Anteil des eingestrahlten
Lichtes in tiefere Bestandesschichten vordringen kann. Die Lichtfiihrung
in einem Pflanzenbestand wird beeinflusst durch seine botanische Zusam—
mensetzung. Diese wiederum wird mitbestimmt durch die Nutzungsart, Nut-
zungshidufigkeit und Diingung. Zwischen diesen Bewirtschaftungs- und den
Umweltfaktoren bestehen komplexe Wechselwirkungen, und es ist schwierig,
wihrend einer Vegetationsperiode und iiber Jahre hinweg vorkommende
Schwankungen des Weissklee-Ertragsanteils in Mischbestédnden zu erkliren,

In der Leguminosen-Rhizobium-Symbiose sind die Stoffwechsel der Wirts-
pflanze und der Bacteroiden in den Wurzelknollchen eng miteinander ver-
bunden. Dies wird erreicht durch eine Reihe komplexer Wechselwirkungen
zwischen den Genomen beider Symbionten. Die Bacteroiden sind fiir ihre
Nahrstoff- und Energiebediirfnisse von der Wirtspflanze abhéngig, die



ijhrerseits von dem am Enzymkomplex Nitrogenase reduzierten Luftstickstoff
profitiert. Zwischen dem Np-Fixierungsvermigen einer Leguminosenpflanze
und ihrem Kohlehydrathaushalt bestehen enge Beziehungen, die méglicher-
weise durch das Lichtangebot und die Temperatur beeinflussbar sind.

In dieser Arbeit soll abgeklirt werden, wie sich das Lichtangebot und
die Temperatur auf die Leistung der Symbiose auswirken. An Weissklee-
Einzelpflanzen in Wachstumskammern, bei einer starken und einer geringen
Abhéngigkeit von der BNF, wurde bei verschiedenen Licht- und Temperatur-
bedingungen, wie sie im Freiland anzutreffen sind, die Np-Fixierung
gemessen und mit der Reaktion des Wachstums verglichen. Anhand von
Ertragserhebungen, Bestimmungen der Assimilatverteilungsmuster und
Aufzeichnungen morphologischer Pflanzenmerkmale wurde versucht, die
spezifische Wirkung der Umweltfaktoren Licht und Temperatur auf die BNF
zu erfassen bzw. diese zu erkldren.

Der erste Teil der Arbeit befasst sich mit dem Einfluss des Lichtange-
botes auf die Ertragsbildung und die BNF von nodulierten Weisskleepflan-
zen. Neben der Wirkung konstanter und wechselnder Photonen-Bestrahlungs-
starken wird die Bedeutung der Tageslinge fiir die Symbiose dargelegt. Im
zweiten Teil der Arbeit wird gezeigt, wie sich das Wachstum und die BNF
bei unterschiedlichen Temperaturen verhalten. Der Einfluss der Luft- und
Bodentemperatur wird getrennt und jhre Bedeutung in Abhéngigkeit des
Temperaturniveaus gewichtet. Im dritten Teil werden die beiden zur
Messung der Nz-Fixierung angewandten Methoden verglichen. Es wird
gezeigt, dass die Resultate der Acetylenreduktionsmethode bei unter-
schiedlichen Wachstumsbedingungen zu falschen Aussagen fiihren konnen.



I1. Einfluss konstanter und wechselnder Photonen—
Bestrahlungsstirken und der Tageslinge auf
die Ertragsbildung und die biologische Stickstoff-
Fixierung von Weissklee (Trifolium repens L.)
in Abhiingigkeit des Nitratangebotes

1. EINLEITUNG

Die Energieversorgung fiir die biologische Stickstoff-Fixierung (BNF)
wird sichergestellt durch das Veratmen von Kohlehydraten in den Wurzel-
kn611lchen. Es ist moglich, dass bei schwachen Lichtverhdltnissen, wie sie
in tieferen Schichten von Pflanzenbestdnden vorkommen, die Kohlehydrat-
versorgung der Knllchen zum limitierenden Faktor fiir die BNF wird.

Die Wirkung des Lichtes auf die Leguminosen-Rhizobium-Symbiose erfolgt
primar iiber die Photosynthese der Wirtspflanze. Die Photosynthese
ihrerseits wirkt sich direkt auf das Pflanzenwachstum aus (Jelmini und
Nosberger, 1978; Frey, 1978). Fiir die BNF diirfte die Verteilung der
Assimilate innerhalb der Pflanze, insbesondere die Assimilatlieferung in
die Wurzeln von Bedeutung sein. Bei Rotklee erhoht sich ihr Anteil an der
Gesamttrockenmasse mit zunehmend besseren Lichtverhaltnissen; gleich-
zeitig steigt der Gehalt an nichtstrukturbildenden Kohlehydraten in der
Pflanze (Frey, 1978). Weissklee verlagert bei hdoheren Photonen-Bestrah-
lungsstarken (Ep) mehr Assimilate in die Wurzeln als bei tieferen
(Scheidegger, 1983).

Faktoren, welche die Kohlehydratlieferung in die Wurzeln begiinstigen,
wirken sich positiv auf die Knéllchenmasse und die Kndllchenzahl aus
(Hardy und Havelka, 1976; Phillips et al., 1976; Masterson und Sherwood,
1978; Murphy, 1986). Die Nitrogenaseaktivitdt pro Knéllchen bleibt bei
gut entwickelten Futterleguminosen unverdndert (Murphy, 1986). Diese
Tatsache lisst vermuten, dass das Wurzelwachstum das BNF-Potential einer



Leguminosenpflanze beeinflusst. Ein grosseres Wurzelwerk bietet mehr
Stellen fiir die Infektion durch Knéllchenbakterien und die anschliessende
Kn611chenbildung.

Den Versuchen lag die Frage zugrunde, wie sich das Lichtangebot auf
die Zusammenhinge zwischen der Ertragsbildung und der BNF bei Weissklee
auswirkt. Als Kriterien wurden die Nitrogenaseaktivitdt (CpHp-Reduktion),
die Trockensubstanzproduktion und ihre Verteilung auf die verschiedenen
Pflanzenteile benutzt. Die Bedeutung des BNF-Stickstoffs fiir das Pflan-
zenwachstum wurde bei einem unterschiedlichen mineralischen N-Angebot
geschdtzt. Die Resultate liessen erkennen, dass sich das Lichtangebot
hauptsdchlich iiber das Wachstum der nodulierten Wurzel auf das Np-
Fixierungsvermégen der Weissleepflanzen auswirkte. Das Verhalten der
Nitrogenaseaktivitdt bei schwachem Licht und kiirzeren Tagen deutete auf
eine Anpassung der BNF an einen kleineren Stickstoffbedarf hin.



2. MATERIAL UND METHODEN

2.1. Pflanzenmaterial

Die Versuche wurden mit Stecklingen von vegetativ vermehrten Mutter-
pflanzen eines Weissklee-Oekotyps (CH-Chur, 560 m ii.M.) in Wachstumskam-
mern (CONVIRON PGV 36) durchgefiihrt. Pro Wachstumsgefiss (Kunststoffkist-
chen, 40x17.5x12.5 cm) wurden vier Stolonenspitzen so gepflanzt, dass sie
knapp unter die Oberfléche des Quarzsandes (0.8 - 1.2 mm Kérnung) zu
liegen kamen. Bis auf das jiingste gefaltete wurden vorgingig alle Blitter
weggeschnitten.

2.2. Anzuchtbedingungen

Die Stecklinge wurden wihrend 20 Tagen bei einer Photonen-Bestrah-
lungsstéarke (Ep) von 100 pmol-m=2-s-1, einer Tag/Nacht-Temperatur von
18/13°C (16/8 h) und einer relativen Luftfeuchtigkeit von 90/95%
(Tag/Nacht) kultiviert.

Vier Tage nach dem Anlegen der Versuche und anschliessend in Wochenab-
stinden wurde den Pflanzen eine Suspension mit Kndllchenbakterien
(Rhizobium trifolii PN100 und destilliertes Wasser) verabreicht. Die Bak-
terienvermehrung erfolgte auf Hefeextrakt-Mannitol-Agar (Vincent, 1970)
bei 28°C.

In der ersten Woche wurden die Stecklinge dreimal tédglich mit entsalz-
tem Wasser gegossen. Anschliessend erhielten sie bis zum 20. Tag zweimal
tdglich eine Nahrlosung dhnlich der von Hammer et al. (1978), modifiziert
nach Riiegg (1976) (d.h. mit Sequestrene NaFe 137 als Eisenquelle). Die
Nitratkonzentration wurde durch Ersetzen von Ca(NO3)2 durch CaSOs-2H20
auf 2.5 mM reduziert. Durch einmaliges Giessen pro Woche mit entsalztem
Wasser wurden Salzablagerungen in den Wachstumsgefassen verhindert.



2.3. Versuchsbedingungen

Am 20. Tag hatten die Stecklinge nodulierte Wurzeln und drei bis vier
Blatter. Zu diesem Zeitpunkt wurden die Versuchsbedingungen eingestellt.
Die Tag/Nacht-Lufttemperatur blieb auf 18/13°C und die relative Luft-
feuchtigkeit wurde auf 70/852 (Tag/Nacht) reduziert. Am Morgen und am
Abend wurden die Temperatur und das Licht in einem je zweistiindigen
Uebergang stufenweise den Tages- bzw. Nachtwerten angepasst. Den Pflanzen
wurde weiterhin zweimal taglich Nihrlsésung verabreicht. Die Nitratkonzen-
trationen in den beiden gewdhlten Nitratverfahren betrugen 1.0 und
7.5 mM. Bei der weiteren Reduktion des Nitratgehaltes von 2.5 auf 1.0 mM
wurde KNO3 durch KC1 und K2S04 ersetzt. Die Temperatur im Wurzelbereich
wurde mit Hilfe eines in die Kunststoffkistchen eingezogenen Kupferrohrs
und darin zirkulierendem Wasser auf konstant 13°C gehalten. In den zwei
nacheinander durchgefiihrten Versuchen wurden folgende Lichtverfahren
gewdhlt:

Versuch I. Zwischen dem 21. und 62. Tag nach dem Pflanzen der Steck-
linge wurden die Ep von 100, 300 und 500 pmol-m~2-s=1 bei einer Tages-
ldnge von 16 h konstant gehalten. Danach wurde die Ep in zwei Verfahren
verdndert; 100 pmol-m=2:s=1 wurde erhoht auf 500 wpmol-m=2.s=1, und
Pflanzen, die bisher 500 pmol-m—2.s-1 ausgesetzt waren, mussten bei
100 pmol-m—2-s=1 weiterwachsen.

Versuch II. Zwischen dem 21. und dem 62. Tag nach dem Pflanzen der
Stecklinge wurden bei einem Tag/Nacht-Rhythmus von 16/8 h Photonen-
Bestrahlungsstirken von 200 und 500 umol-m~2-s=1 und bei einem solchen
von 11/13 h eine Ep von 500 umol-m—2-s—1 konstant gehalten. Die tdgliche
Quantenmenge des Kurztag-Verfahrens mit 500 pmol- ~2.5-1 entsprach der
Quantemmenge, die wihrend einer Lichtperiode von 16 h mit e"iner Ep von
300 pmol-m~2-s-1 eingestrahlt wiirde.



2.4. Ernteerhebungen

Die Erhebungen wurden ab dem Pflanzenalter von 27 Tagen in wochent-
lichen Abstédnden durchgefiihrt. Die pro Verfahren in fiinf Wiederholungen
geernteten Weisskleepflanzen wurden jeweils aus verschiedenen Kistchen
ausgewdhlt, so dass den verbliebenen Pflanzen mit zunehmendem Alter mehr
Platz zur Verfiigung stand.

Die Np-Fixierung wurde mit der Acetylenreduktionsmethode (Hardy et al.,
1968) in geschlossenen Inkubationsgefissen (Infusionsflaschen, 500 ml1)
mit 10Z Acetylen in Luft gemessen. Die durch Eintauchen in Wasser (13°C)
vom Sand befreite nodulierte Wurzel wurde wihrend 30 min bei 13°C inku-
biert. Die Aethylenkonzentration in den entnommenen Gasproben von 1 ml
wurde in einem Gaschromatographen (SHIMADZU GC-8A PF) bestimmt. Die Mes-—
sungen erfolgten isotherm bei 60°C in einer PORAPAK-N-Saule (4 ft x 1/g',
80/100) mit Stickstoff als Trigergas (20 ml-min-1) und unter Verwendung
eines externen Standards (100 ul-1-1 CoHg).

Nach dem Erheben der phénologischen Merkmale wurde das Pflanzenmate-
rial in Wurzeln, Stolonen, Blattstiele, Blattspreiten und Bliiten aufge-
teilt, bei 65°C bis zur Gewichtskonstanz getrocknet und anschliessend
gewogen. Die relative Wachstumsrate wurde berechnet mit einem Computer-
programm in Fortran IV (Glasshouse Crops Research Institute, Littleham-
ton, England), einer Version des Programms von Hunt und Parsons (1974).



3. RESULTATE

3.1. Wachstum in Abhéngigkeit der Photonen—Bestrahlungsstirke und
der Tageslinge

Wirkung konstanter Photonen—Bestrahlungsstirken

Versuch I. Bei wahrend 42 Tagen konstant gehaltenen Wachstumsbedingun-
gen wurde bei den nodulierten Weisskleepflanzen mit zunehmender Photonen-
Bestrahlungsstérke (Ep) eine signifikante Zunahme der Trockensubstanz-
(TS)-Produktion festgestellt (Tabelle 1). Die Wirkung der Ep fiel nicht
bei beiden Nitratstufen gleich aus. Pflanzen mit dem tieferen Nitratan-
gebot (1.0 mM) steigerten ihren Ertrag zwischen 100 und 300 pmol-m—2-s-1
wm 1.2 g, zwischen 300 und 500 pmol-m=2-s=1 um 2.2 g. Bei den Pflanzen
mit dem hohen Nitratangebot (7.5 mM) betrugen die entsprechenden Steige-
rungen 3.9 bzw. 1.5 g.

Tabelle 1: Einfluss konstanter Photonen-Bestrahlungsstirken (Ep) auf die
totale Trockensubstanzproduktion 62 Tage alter nodulierter
Weisskleepflanzen bei einem tiefen und einem hohen Nitrat-

angebot

Nitrat —  Ep (mmol-m=2.s~1) kgDsg

(mM) 100 300 500

Trockensubstanz
(g-Pflanze‘1)

1.0 1.821 2.994 5.235
1.012

7.5 2.238 6.146 7.615

kgDg5q: kleinste gesicherte Differenz (P=0.05)



Durch die hohe Nitratkonzentration wurden die TS-Ertrdage im Vergleich
zu denjenigen bei 1.0 mM NOj‘ angehoben. Am grossten war die ertragsstei-
gernde Wirkung mit +1057 bei 300 pmol-m2:s=1; bei 500 mmol-m=2.s-1
betrug sie +45%Z (Tabelle 1). Die Ertragssteigerung von +23Z bei 100
umol-m=2-s-1 war nicht gesichert. Die Interaktion zwischen der Nitratkon-
zentration und der Ep war signifikant (P=0.0022).

Die relativen Wachstumsraten (Tabelle 2) bis zum Lichtwechsel zeigen,
wie die TS-Ertrdge der einzelnen Verfahren zustande gekommen sind. Im
ersten Versuchsabschnitt, zwischen dem 20. und 41. Tag, waren die
Wachstumsraten bei 300 und 500 pmol-m~2-s=1 signifikant grésser als
diejenige bei 100 umol-m=2-s—1. Die Wirkung der hohen Nitratkonzentration
auf die relative Wachstumsrate war in diesem Abschnitt nur tendenzmissig
vorhanden, fehlte aber bei 100 umol-m=2-s=1 vollsténdig.

Im 2zweiten Versuchsabschnitt vor dem Lichtwechsel waren die Unter-
schiede zwischen den Wachstumsraten weder bei den Licht- noch bei den
Nitratverfahren signifikant. Bei 300 und 500 pmol-m~2-s=1 stimmten die
Tendenzen mit den Ertragsunterschieden iiberein. Bei diesen Ep nahm die
relative Wachstumsrate im zweiten Versuchsabschnitt im Vergleich zum
ersten deutlich ab, am stdrksten bei den Pflanzen mit 300 mmol-m—Z.s-1
und 1.0 mM NO3~ (um —43%). Bei 100 pmol-m=2-s=1 blieben die Werte auf dem
gleich tiefen Niveau wie im ersten Abschnitt.

Wirkung wechselnder Photonen-Bestrahlungsstirken

Eine Reduktion der Ep von 500 auf 100 pmol-m=2-s=1 bewirkte, unabhin-
gig vom mineralischen N-Angebot, eine signifikante Abnahme der relativen
Wachstumsrate um mehr als die Halfte derjenigen vor dem Lichtwechsel
(62.-83. Tag; Tabelle 2). Umgekehrt fiihrte eine Erhdhung der E, von 100
auf 500 pmol-m=2-s~1 zu einer Wachstumsbeschleunigung. Diese war etwas
ausgeprigter bei den Pflanzen mit dem kleineren Nitratangebot.



Tabelle 2: Einfluss konstanter (1 0 300, 500 pmol-m=2:s=1) und wechselnder Photonen-Bestrahlungsstarken (E
100-500, 500100 pmol-m~¢-s=!) auf die relative Wachstumsrate von Weisskleepflanzen bei einem t1efen
(1.0 mM) und einem hohen Nitratangebot (7.5 mM)

20.-41. Tag 41.-62. Tag 62.-83. Tag
Nitrat Photonen-Bestrahlungsstirke (umol-m=2.s-1)

(mM) 100 300 500 100 300 500 100-500 300 500-100

Relative Wachstumsrate (g-g‘1-Tag‘1)

oL

¢ Vertrauensintervall 95%

1.0 0.050 0.094 0.090 0.057 0.054 0.072 0.098 0.082 ° 0.030
£0.022 £0.024 20.016 20.018 £0.014 20.013 20.019 20.016 20.013
7.5 0.049 0.112 0.109 0.061 0.073 0.077 0.079 0.062 0.037

20.014 £0.020 £0.021 20.019 20.011 :0.014 £0.023 20.014 20,013
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Wirkung der Tageslinge

Versuch II. Im Langtag (16/8 h Tag/Nacht) wurden nach 35 Tagen
konstanter Bedingungen die in Versuch I zwischen 300 und 500 pmol-m—2-s-1
festgestellten Wirkungen der Ep und der Nitratkonzentration auf die TS-
Ertrdge bestidtigt (Tabelle 3). Die Ep von 500 pmol-m~2.s-1 steigerte die
TS-Ertrége gegeniiber denjenigen bei 200 mmol- ~2.5=1 bei beiden Nitrat-
stufen um den gleichen Anteil. Die ertragssteigernden Wirkungen der hohen
Nitratgabe unterschieden sich mit +111Z7 bei 200 pmol-m=2-s=1 und +102%
bei 500 pmol-m—2-s=1 kaum voneinander. Im Gegensatz zu Versuch I war die
Interaktion zwischen der Ep und dem Nitratangebot nicht signifikant.

Tabelle 3: Einfluss konstanter Photonen-Bestrahlungsstirken (Ep) und der
Lichtperiode auf die totale Trockensubstanz-Produktion 55 Tage
alter nodulierter Weisskleepflanzen bei einem tiefen und einem
hohen Nitratangebot

Nitrat —  Ep (mmol-m2.s-1) ___ = kgDsy
(mM) Tag/Nacht (h)
200 500 500
16/8 11/13 16/8
Trockensubstanz

(g-Pflanze=1)

1.0 1.884 1.816 2.597
0.723

7.5 3.965 3.343 5.256

kgDsq: kleinste gesicherte Differenz (P=0.05)

Bei einer um fiinf Stunden verkiirzten Tageslinge lieferten die Weiss-
kleepflanzen bei gleichen E, (500 pmol- ~2.5-1) bei beiden Nitratstufen
signifikant tiefere Ertrage. Die ertragssteigernde Wirkung der hohen
Nitratgabe betrug beim 11 h-Tag +747 und war damit um 287 kleiner als im
Langtag bei gleicher Ep. Verglichen mit dem Verfahren 200 pmo -m—2-s-1
(16 h) waren die TS-Ertrige im Kurztag (500 pmol-m~2-s=1) bei 1.0 mM
Nitrat gleich gross und bei 7.5 mM Nitrat wenig kleiner; dies trotz der
grosseren, wihrend 11 h mit 500 umo’l-m‘z-s‘1 eingestahlten Photonenmenge.
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3.2. Trockensubstanzverteilung in Abhiingigkeit der Photonen—
Bestrahlungsstirke

Versuch I. Bei 100 pmol-m=2-s-1 investierten die Pflanzen anteilsmis-
sig signifikant mehr Substanz in die Bildung von Blattspreiten und
Blattstielen als diejenigen bei 300 und 500 mmol-m~2-s=1 (Abbildung 1).
Entsprechend kleiner fielen die prozentualen TS-Anteile der Stolonen und
der Wurzeln aus. Die Trockengewichte der Stolonen machten um 7 bis 97
kleinere Anteile an der gesamten Pflanzentrockenmasse aus und diejenigen
der Wurzeln waren in diesem Verfahren mit 9.7 und 9.2Z bei der tiefen
bzw. hohen Nitratstufe deutlich am kleinsten.

Bei 300 und 500 pmol-m2-s-1 untersch'ledén sich die pflanzeninternen
Verteilungsmuster der Assimilate weniger voneinander. Die Photosynthese-
produkte wurden zu je ca. 30Z fiir die Bildung von Blattflache und
Stolonen verwendet. Mit von 300 auf 500 pmol-m~2-s-1 zunehmender Ep
steigerten sich die Wurzelanteile signifikant. Gleichzeitig gingen die
Anteile der Blattstiele weiter zuriick. Die Wurzeln waren die einzige
Fraktion, deren TS-Anteil iiber den ganzen E,-Bereich zwischen 100 und 500
umol-m=2+s=1 mit steigender Ep zunahm,

Die hohe Nitratgabe wirkte sich lediglich auf die Anteile der Blatt-
stiele und teilweise auf die Anteile der Wurzeln signifikant aus. Die
ersteren stiegen bei allen Ep um 1.5 bis 2.0%, die letzteren sanken um
0.5% bei 100 und 500 umol-m=2-s=1 und um 1.8% bei 300 ymol-m=2-s-1,

Versuch II. Das Verhalten der Pflanzen beziiglich Trockensubstanvertei-
lung entsprach bei 200 und 500 pmol- ‘2°'s'1 (Versuch II) demjenigen bei
300 und 500 wmol-m=2-s=1 in Versuch I. Kurztag wirkte sich bei 500
umol-m—2.s=1 signifikant auf den Anteil der Blattstiele aus. Dieser fiel
im Kurztag-Verfahren grosser aus als im Langtag. Ansonsten &@nderte sich
im Kurztag nichts an der TS-Verteilung. Auf ihre Darstellung wurde
deshalb verzichtet.
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Abbildung 1: Einfluss konstanter Photonen-Bestrahlungsstarken (Ep) auf
die Verteilung der Trockensubstanz bei 62 Tage alten
nodulierten Weisskleepflanzen bei einem tiefen und einem
hohen Nitratangebot
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3.3. Nitrogenaseaktivitit (CoHp—Reduktion) in Abhingigkeit der
Photonen—Bestrahlungsstirke und der Tageslinge

Wirkung konstanter Photonen—Bestrahlungsstirken

Versuch I. Die spezifischen Nitrogenaseaktivitdten der nodulierten
Wurzeln (CoH2-Reduktionsraten pro Eini:e'lt Wurzel- und Kn61lchen-Trocken-
gewicht) waren bei 100 mmol-m~2-s-1 bis zum Zeitpunkt des Lichtwechsels
signifikant kleiner als in den Verfahren mit hdheren Ep (Abbildung 2).
Die Differenz blieb bei 1.0 mM NO3~ iiber die ganze Periode vor dem
Lichtwechsel konstant. Bei 7.5 mM NO3~ halbierte sie sich zwischen dem
48. und dem 55. Tag, da die spezifische Nitrogenaseaktivitat bei 100
umol-m~2-s=1 auf einem tiefen Niveau unverdndert blieb.

Bei 300 und 500 umo]-m‘z-s‘1 unterschieden sich die spezifischen
Nitrogenaseaktivititen bei beiden Nitratverfahren im ganzen Versuchsab-
schnitt vor dem Lichtwechsel nie signifikant voneinander. Bei den
Pflanzen dieser Verfahren verliefen die Zunahmen der Wurzel-TS und der
gesamten Nitrogenaseaktivitdt mit zunehmender Ep parallel.

Die hohe Nitratkonzentration in der Nihrlésung (7.5 mM) hemmte die
Nitrogenaseaktivitat bei 100 pmol-m—2.s-1 stirker als bei den Verfahren
mit hoheren Ep. Die hohe Nitratkonzentration reduzierte die bei 1.0 mM
Nitrat gemessenen spezifischen Nitrogenaseaktivitdt um Faktoren von etwa
7 bei 100 und 3.5 bei 300 und 500 umol-m~2.s=1,

Wirkung wechselnder Photonen-Bestrahlungsstirken

Der Lichtwechsel (Abbildung 2) wirkte sich innerhalb einer Woche deut-
lich auf die spezifische Nitrogenaseaktivitdt aus. Pflanzen, bei denen
die Ep von 500 auf 100 pmol-m—2.s-1 gesenkt wurde, reduzierten ihre
Aktivitdtswerte auf das gleich tiefe Niveau, das bei 100 umol-m~2-s=1 vor
dem Wechsel vorhanden war. Die ploztliche Steigerung des Lichtes von 100
auf 500 mumol-m=2-s-1 bewirkte umgekehrt einen markanten Anstieg der
spezifischen Nitrogenaseaktivitdt. Die Pflanzen mit den bisher tiefsten
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60 - I Lichtwechsel
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Abbildung 2: Einfluss konstanter (100, 300, 500 umo]-m"z-s‘1) und
wechselnder (100-500, 500+100 umol-m‘z-s‘1) Photonen-
Bestrahlungsstidrken auf die spezifische Nitrogenaseaktivitat
(NA; mmol CpHg-h— -9‘1 Wurzel-TS) nodulierter Weissklee-
pflanzen bei einem tiefen und einem hohen Nitratangebot
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Werten hatten nun hohere Aktivititen als bei 500 mmol-m=2-s=1 vor dem
Wechsel erreicht worden waren, hohere auch als die Pflanzen, bei denen
die Ep nicht verdndert wurde (300 umol -m2.5-1),

Die Reaktion der spezifischen Nitrogenaseaktivitdt auf Veridnderungen
der Photonen-Bestrahlungsstirke war bei den Pflanzen beider Nitrat-
Verfahren gleich stark. Die durch die hohe NO3™-Konzentration bewirkte
Hemmung der Nitrogenase wurde bei 100 mmol m2-s=1 durch die Steigerung
der Ep auf 500 mmol-m2-s=1 von -86% auf -63% abgeschwicht. Der umge-
kehrte Lichtwechsel verstirkte die Hemmung von -75% auf -87%.

Wirkung der Tageslénge

Versuch 1I. Bei den Pflanzen im Kurztag (11 h, 500 umol-m‘z-s"1) wurde
eine signifikant kleinere spezifische Nitrogenaseaktivitat gemessen als
bei denjenigen im Langtag (16, 500 ymol :m—2-.s~1; Tabelle 4). In Versuch I
wurde vor und nach dem Lichtwechsel bei der tiefsten Ep (100 pmo]-m'z-s‘1;
Abbildung 2) eine dhnliche Reduktion beobachtet.

Tabelle 4: Einfluss der Tageslinge bei konstanten Photonen-Bestrahlungs-
stirken (Ep) auf die spezifische Nitrogenaseaktivitit 55 Tage
alter noduf‘ierter Weisskleepflanzen bei einem tiefen und einem
hohen Nitratangebot

Nitrat — Ep (umol m2.s-1) kgDsg
(mM) Tag/Nacht (h)
200 500 500
16/8 11/13 16/8

spezifische Nitrogenaseaktivitidt
(umol CzHgq-h=1-g-1 Wurzel-TS)

1.0 39.2 25.4 37.2 9.7
7.5 7.6 6.0 10.8 3.0

kgDsg: kleinste gesicherte Differenz (P=0.05)



17

Die spezifischen N{trogenaseaktivitéten der beiden Langtag-Verfahren
mit 200 und 500 mmol-m~2.s=1 (Tabelle 4) unterschieden sich bei der
Schlussernte am 55. Tag nicht. Dieses Verhalten entsprach demjenigen bei
300 und 500 pmol-m=2-s=1 in Versuch I (Abbildung 2). Die Aktivitdtswerte
dieser Verfahren lagen am 55. Tag in beiden Versuchen auf einem @hnlichen

Niveau.

Die hohe Nitratkonzentration in der Ndhrlosung (7.5 mM) verringerte
die Np-Fixierungsaktivitdt pro Gramm Wurzel-TS im Kurztag-Verfahren (500
umo]-m‘z-s‘1) auf weniger als einen Viertel derjenigen bei 1.0 mM NO3~.
Die Faktoren bei den Langtag-Verfahren betrugen bei 500 umol-m2-s=1 etwa
3.5 und bei 200 pmol-m=2-s-1 wenig iiber 5. Damit nahm die nitratbedingte
Hemmung der Nitrogenaseaktivitdt im Kurztag und bei einer kleineren Ep

Zu.
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4. DISKUSSION

4.1. Wachstum in Abhingigkeit der Photonen—Bestrahlungsstirke und
der Tagesldnge

Wirkung konstanter Photonen-Bestrahlungsstirken

Versuch I. Zwischen 100 und 500 mmol-m=2-s—1 steigende konstante
Photonen-Bestrahlungsstarken (Ep) forderten die Trockensubstanz(TS)-Bil-
dung (Tabelle 1). Diese Wirkung der Ep entsprach derjenigen, die von
Jelmini und Nosberger (1978) und Frey (1978) bei Rot- und Weissklee bzw.
Rotklee festgestellt wurde. Die TS-Unterschiede zwischen den Lichtverfah-
ren kamen vor allem in den ersten drei Wochen der Versuchsperiode
zustande (Tabelle 2). Die anschliessende Abnahme der relativen Wachstums-
rate im zweiten Versuchsabschnitt, im Pflanzenalter zwischen 41 und 62
Tagen, konnte auf eine Limitierung des Wachstums durch die Stickstoff-
Versorgung hindeuten. Mit zunehmendem Alter reichte das mineralische N-
Angebot scheinbar nicht mehr aus, um den rasch wachsenden N-Bedarf der
Pflanzen zu decken.

Bei Ep iiber 100 umol-m=2-s=1 konnten stdrker auf biologische Stick-
stoff-Fixierung (BNF) angewiesene Pflanzen (bei 1.0 mM NO3~) ihr Wachs-
tumspotential nicht voll ausnutzen (Tabelle 1). In Uebereinstimmung mit
diesen Resultaten findet man in der Literatur, dass Futterleguminosen,
welche ihren Bedarf an Stickstoff mit Hilfe von BNF decken miissen, in der
Regel langsamer wachsen und kleinere Ertrige liefern als solche, die mit
ausreichend mineralischem Stickstoff versorgt werden (Maag und Nésberger,
1980; Wedderburn, 1983; Arnott, 1984; Davidson und Robson, 1986). Nach
Ryle et al. (1978) vermag die symbiontische Gemeinschaft fiir ein optima-
les Wachstum wahrscheinlich nicht geniigend Stickstoff zu fixieren. Zudem
kénnte die Assimilation des in den Kndllchen fixierten Stickstoffs in
Bezug auf den Kohlehydratverbrauch aufwendiger sein als die Assimilation
von in der Pflanze reduziertem Nitrat. Die ertragssteigernde Wirkung der
hoheren Nitratgabe von bis zu +105Z spricht dafiir, dass die Pflanzen bei
1.0 mM NO3~ nicht geniigend Stickstoff zur Verfiigung hatten. Der Kohle-
hydrataufwand zur Deckung des N-Bedarfs ist bei Np—fixierenden Pflanzen
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10 bis 13Z hoher als bei solchen, die mit mineralischem Stickstoff er-
nihrt werden (Ryle et al., 1979; Haystead et al., 1980). Die Beeintrach-
tigung der Pflanzen bei 1.0 mM NO3~ gegeniiber denjenigen bei 7.5 mM NO3
war zeitlich begrenzt und bei héheren Ep schwicher als bei tieferen, wenn
man sich auf die Ep von 300 und 500 pmol- ~2.5-1 beschrinkt (Tabelle 2).

Die in der Zeit vor dem Lichtwechsel bei 100 umol-m=2-s-1 bei beiden
Nitratstufen festgestellte kleine relative Wachstumsrate (Tabelle 2) und
die fehlende ertragssteigernde Wirkung der hohen mineralischen N-Gabe auf
den TS—Ertrag (Tabelle 1) weisen darauf hin, dass bei dieser Ep nicht der
Stickstoff wachstumslimitierend war. In den Arbeiten von Jelmini und
Nosberger (1978) und Frey (1978) erwiesen sich 140 umol-m=2-s=1 fiir das
Wachstum von Rot- und Weissklee ebenfalls als suboptimal. Bei solch
tiefen Ep sind zum Beispiel bei Rotklee nur sehr geringe Photosynthesera-
ten mdglich (Hofer, 1986), so dass bei 100 wmol-m=2-s-1 schon relativ
kleine N-Mengen ausgereicht haben diirften, um den Bedarf zu decken.

Wirkung wechselnder Photonen—Bestrahlungsstirken

Die Verdnderung der Ep schlug sich in einer markanten Verdnderung der
relativen Wachstumsrate nieder (Tabelle 2). Interessant scheint die
Tatsache, dass in der Periode nach dem Lichtwechsel bei dem von 100 auf
500 pmol-m~2-s—1 gesteigerten Verfahren die héchsten relativen Wachtums-
raten festgestellt wurden und dass die hohe Nitratgabe keine positive
Wirkung mehr zeigte. Im Gegensatz zur Lichtsteigerung am 20. Tag konnten
die Pflanzen bei 1.0 mM NO3~ die besseren Lichtbedingungen nach der
Erhéhung der Ep von 100 auf 500 mpmol-m2-s—! am 62. Tag effizienter
ausniitzen als diejenigen bei 7.5 NO3~ (Tabelle 2). Der umgekehrte
Wechsel, eine Reduktion der Ep. bewirkte bei beiden Nitratstufen eine
dhnliche Abnahme der relativen Wachstumsrate. Damit wird bestitigt, dass
das Wachstum bei 100 umol-m=2-s=1 durch die fiir die Photosynthese ver-
fiigbare Strahlungsenergie limitiert wurde und nicht durch den Stickstoff.
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Wirkung der Tageslinge

Versuch II. Eine Verkiirzung der Lichtperiode bei gleicher Ep wirkte
sich negativer auf die TS-Bildung aus als eine Reduktion der Ep bei
gleicher Tagesldnge. Die im Kurztag-Verfahren wihrend 11 h mit 500
umol-m=2-s=1 eingestrahlte Photonenmenge entsprach einer Lichtperiode von
16 h mit 300 pmol-m~2-s=1. Die TS—Ertrige der Pflanzen im Kurztag-Verfah-
ren waren nicht grosser als diejenigen der Pflanzen im Langtag-Verfahren
mit 200 wmol-m~2-s-1. Fiir die Substanzproduktion war also sowohl die
tdgliche Photonenmenge als auch die Tagesliange entscheidend. Wihrend
hohere Ep die TS-Akkumulation forderten, diirfte wdhrend der langeren
Dunkelperiode ein grisserer Anteil des wihrend der Lichtperiode fixierten
Kohlenstoffs wieder veratmet worden sein.

4.2. Trockensubstanzverteilung in Abhingigkeit der Photonen-
Bestrahlungsstirke

Die Lichtverhdltnisse hatten einen gr6ssereh Einfluss auf die Vertei-
lung der Trockensubstanz als die N-Erndhrung (Abbildung 1). Der Lichtman-
gel (100 umol-m=2-s-1) veranlasste die Pflanzen dazu, die knapp vorhande-
nen Assimilate vor allem in die Bildung von Blattfliche zu investieren.
Die Blattspreiten wurden mit einem grosseren Aufwand an Trockenmasse und
mit langeren Stielen als in den iibrigen Verfahren in die Hohe gehoben, um
ginstigere Lichtbedingungen zu finden. Fiir die Stolonen und Wurzeln
blieben dadurch verhdltnisméssig weniger Photosyntheseprodukte iibrig.
Zwischen 100 und 500 pmol-m2.s-1 reagierten die Wurzel- und Blattstiel-
anteile am stdarksten auf unterschiedliche Ep. Jede Steigerung der Ep
bewirkte, dass die Pflanzen verhaltnismdssig mehr Assimilate in die
nodulierte Wurzel verlagerten. Eine positive Wirkung der Ep auf den
‘Wurzelanteil an der Pflanzen-TS wurde auch bei Jelmini (1976) und Frey
(1978) gefunden. Scheidegger (1983) konnte mit Hilfe von 14(202 zeigen,
dass Weisskleepflanzen bei einer héheren Ep einen grésseren Anteil ihrer
Photosyntheseprodukte in die Wurzeln verlagern als bei einer tieferen.
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Die Wirkung der hohen Nitratgabe auf die Wurzel-Anteile an der Pflan—
zentrockenmasse war relativ gering. Anhand der TS-Verteilung stellten
Maag und Nésberger (1980), Davidson und Robson (1986) bei Rot- bzw.
Weissklee beziiglich der Verteilung der Assimilate innerhalb der Pflanze
eine deutliche Bevorzugung der unterirdischen Pflanzenteile fest, wenn
die Pflanzen ihren Stickstoffbedarf statt mit mineralischem Stickstoff
mit Hilfe der BNF decken mussten. Arnott (1984) fiihrt das hohere Wur-
zel/Spross-Verhiltnis Np-fixierender Pflanzen vor allem auf die Kno1l-
chenmasse zuriick, die 25 bis 30Z des Brutto-Wurzelgewichtes ausmachte.
Eine Erhdhung des Wurzelanteils konnte sich nachteilig auf die Ertrags-
bildung Np-fixierender Pflanzen auswirken, da dadurch zusétzlich zu den
durch die Nitrogenaseaktivitdt bedingten hoheren Atmungsverlusten
nodulierter Wurzeln (Ryle et al., 1979; Haystead et al., 1980) das
Sprosswachstum und damit die Photosynthese-Kapazitit beeintrachtigt
werden konnte. Der Mehraufwand fiir das Kndllchenwachstum fiihrte bei Rot-
und Weissklee dazu, dass weniger Assimilate in die Nebentriebe bzw.
Nebenstolonen gelangten (Ryle et al., 1981).

Die im Vergleich zur Literatur festgestellte kleine Wirkung der N-
Erndhrung auf die Wurzelanteile an der Gesamt-TS kann damit erkldrt
werden, dass die Pflanzen bis zum Zeitpunkt, ab welchem unterschiedliche
Nahrlosungen verabreicht wurden, bereits nodulierte Wurzeln hatten. Die
hohere Nitratkonzentration diirfte mit 7.5 mM zudem nicht hoch genug
gewesen sein, um eine weitere Bildung von Kndllchen vollstandig zu

unterdriicken.

4.3. Nitrogenaseaktivitat (CpHp—Reduktion) in Abhingigkeit der
Photonen—Bestrahlungsstirke und der Tageslinge

Wirkung konstanter Photonen—Bestrahlungsstirken

Versuch I. Das Verhaltnis zwischen der Nitrogenaseaktivitat und der
Trockenmasse der nodulierten Wurzel war bei Photonen-Bestrahlungsstarken
iiber 100 umol-m=2-s=1 nicht lichtabhangig (Abbildung 2). Da die Pflanzen
sowohl bei 1.0 mM NO3~ als auch bei 7.5 mM NO3~ im Wachstum eingeschrénkt
waren (Tabellen 1 und 2), wird angenommen, dass die gemessene Acetylen-
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reduktionsaktivitdt dem bei diesen Wachstumsbedingungen maximal méglichen
No-Fixierungsvermégen der Pflanzen entsprach. Eine Steigerung der BNF-
Kapazitdt konnte demnach bei Ep iiber 100 pmol-m2-s=1 nur iiber das Pflan-
zenwachstum, iiber die gleichzeitige Ausdehnung des Wurzelsystems und des
Kn61lchenapparates erfolgen. Um diese Aussage zu stiitzen, muss nachge-
wiesen werden, dass die BNF nicht durch die Versorgung mit Produkten der
laufenden Photosynthese limitiert wurde.

Die Abhéangigkeit der Nitrogenase von der Versorgung mit Produkten der
laufenden Photosynthese variiert sowohl mit der Leguminosenart als auch
mit dem Pflanzenalter. Junge Weissklee-Samlingspflanzen reagierten auf
eine Erhdhung der Ep mit einem Anstieg ihrer Nitrogenaseaktivitit, ohne
Verinderung der Kndllchenzahl (Carroll und Gresshoff, 1983). In diesem
Fall beruhte die Aktivitdtssteigerung bei einer relativ geringen Zunahme
der Knéllchenmasse vor allem auf einer Steigerung der Nitrogenaseaktivi-
tdt pro Einheit Kndllchenmasse. Entsprechend reagierten Erbsenpflanzen
nach einer Erhdhung des Luft-COp-Gehaltes von 300 auf 1000 ppm (Murphy,
1986). Bei einjihrigen und jungen iiberwinternden Leguminosen scheint die
BNF starker von der laufenden Photosynthese abzuhingen als bei &lteren
Futterleguminosen. Die Erhdhung des COp-Gehaltes in der Luft bewirkte bei
Luzerne, Rot- und Weissklee wohl ebenfalls eine Zunahme der Nitrogenase-
aktivitdat pro Pflanze, doch kam diese Steigerung durch eine Erhéhung der
Kné11lchenzah1l zustande, ohne die Aktivitdat pro Knéllchen zu verdndern
(Murphy, 1986). Das Verhalten dieser Futterleguminosen in Abhdngigkeit
des COp-Gehaltes konnte demjenigen der Weisskleepflanzen bei 300 und 500
umo1-m—2.s-1 entsprechen, da eine lichtbedingte Steigerung der Photosyn-
these die BNF ebenfalls iiber das Wachstum der nodulierten Wurzel beein-
flusste. Bezieht man bei Murphy (1986) die Nitrogenaseaktivitdt der drei
Futterleguminosen auf die Wurzel-TS, zeigt sich, dass die spezifische
Nitrogenaseaktivitdt der nodulierten Wurzel durch die Erhéhung der CO2-
Konzentration in der Luft nicht beeinflusst wurde.

Bei einer fehlenden Abhdngigkeit der BNF von der Versorgung mit Pro-
dukten der laufenden Photosynthese, miisste die Energieversorgung der
Kn611chen aus Kohlehydratreserven bestritten werden kdnnen. In einem
zusdtzlich durchgefiihrten Experiment mit Wachstumsbedingungen wie in
Versuch II (Seite 6), wurden wihrend der Nacht keine Abnahmen der spezi-
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fischen Nitrogenaseaktivititen festgestellt. Tag/Nacht-Verlaufe der
Nitrogenaseaktivtdt wurden in der Literatur schon mehrfach beschrieben.
Keine Aktivitdtsabnahmen wurden in der Regel dort festgestellt, wo die
Temperatur im Wurzelmedium konstant war; im Feld bei Luzerne und Weiss-
klee (Martensson und Ljunggren, 1984 bzw. Masterson und Murphy, 1976) und
unter kontrollierten Bedingungen bei Weissklee (Haystead et al., 1979),
wo die Rate der Acetylenreduktion wiahrend 21.5 h Dunkelheit konstant
blieb. Weil eine Aufrechterhaltung der Nitrogenaseaktivitat wahrend der
Nacht moglich war, muss die Energieversorgung der Knéllchen durch wihrend
der Lichtperiode akkumulierte Kohlehydrate erfolgt sein.

Die bei 100 pmol-m2.s-1 festgestellte kleinere spezifische Nitro-
genaseaktivitat (Abbildung 2) kiénnte auf einer Anpassung der Np-Fixie-
rungsaktivitit an einen reduzierten N-Bedarf beruhen. Bei dieser Ep war
der Stickstoff nicht im Minimum (Tabellen 1 und 2). Das Nitratangebot
reichte zur Deckung eines grésseren Anteils des N-Bedarfs aus als bei 300
und 500 pmol-m~2-s-1, so dass die der Wurzelmasse entsprechende BNF-
Kapazitdt nur teilweise ausgenutzt werden musste und die BNF deshalb
reduziert wurde. Diese Vermutung wird unterstiitzt durch die Feststellung
von Wery et al. (1986), dass sich die Nitrat-Assimilation und die BNF
antagonistisch verhalten, wenn der N-Bedarf der Pflanzen klein ist. In
diesem Fall forderte eine Verabreichung von mineralischem Stickstoff bei
Luzerne-Pflanzen die Nitrat-Assimilation auf Kosten der BNF.

Wirkung wechselnder Photonen—Bestrahlungsstirken

Die Np-Fixierungsaktivitdt reagierte rasch und deutlich auf den Licht-
wechsel (Abbildung 2). Die Abnahmen der spezifischen Nitrogenaseaktivitit
und der relativen Wachstumsrate nach dem Herabsetzen der Ep von 500 auf
100 pmol-m—2-s-1 deuten ebenfalls auf eine Anpassung der BNF an einen
kleiner gewordenen N-Bedarf hin. Umgekehrt reagierten die bisher bei
schwachem Licht (100 umol-m~2-s-1) gewachsenen Pflanzen auf eine Erhshung
der Ep mit einer beachtﬁchen Steigerung der Nitrogenaseaktivitdt. Die
vor dem Lichtwechsel festgestellte Reduktion der BNF konnte bis sieben
Tage nach dem Lichtwechsel riickgingig gemacht werden. Der gleichzeitige
Anstieg der relativen Wachstumsrate (Tabelle 2) weist auf den grésseren
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N-Bedarf hin. Damit wurde bestitigt, dass die bei 100 wpmol-m~Z.s-1
beobachtete kleinere spezifische Nitrogenaseaktivtit auf einer Anpassung
der BNF an einen reduzierten Stickstoffbedarf beruhte. Die bei beiden
Nitratstufen nach der Steigerung der Ep von 100 auf 500 wmol-m—2-s—1
festgestellten voriibergehend hoheren spezifischen Nitrogenaseaktivitédten
konnten vom geringeren physiologischen Alter dieser vor dem Lichtwechsel
langsamer gewachsenen Pflanzen (Tabelle 2) herriihren.

Wirkung der Tageslinge

Versuch II. Die im Kurztag bei 500 pmol-m=2-s=1 beobachtete Reduktion
der spezifischesn Nitrogenaseaktivitit (Tabelle 4) kann ebenfalls mit
einer Anpassung der BNF begriindet werden. So kdnnte die der Wurzelmasse
entsprechende BNF-Kapazitdt deshalb reduziert worden sein, weil die
Nitrogenaseaktivitit keinem Tag/Nacht-Rhythmus folgte, die Photosynthese
aber nur wdhrend der Lichtperiode stattfindet und die Substanzproduktion
deshalb kleiner ausfiel. Da der Anteil der nodulierten Wurzel an der
Gesamt-TS nicht mitverdndert wurde, war der an die nodulierte Wurzel
gestellte N-Bedarf im Kurztag kleiner als im Langtag. Zum gleichen
Schluss gelangt man iiber den Vergleich der Werte des Kurztag- (500
umol-m=2-s=1) und des Langtagverfahrens mit 200 umol-m—2.s-1, Bei
gleichen TS-Ertrédgen (bei 1.0 mM NO3~) hatten die Pflanzen im Kurztag
verhdltnisméssig grossere Wurzeln. Bei einem anhand der Pflanzentrocken-
masse dhnlichen N-Bedarf wie im Langtag konnte die der nodulierten Wurzel
entsprechende BNF-Kapazitdat im Kurztag reduziert werden.

Ein Angebot von 7.5 mM NO3~ in der Nahrlosung reduzierte die BNF-
Kapazitdt der nodulierten Wurzel gegeniiber 1.0 mM NO3~ deutlich, hinderte
die Weisskleepflanzen aber nicht daran, ihren Knéllchenapparat auszudeh-
nen. Wihrenddem sich die Trockenmasse der nodulierten Wurzel zwischen dem
27. und dem 62. Tag um mehr als verzwanzigfachte, nahm ihre spezifische
Nitrogenaseaktivitit nur um die Halfte ab (Abbildung 2).

Bei einem iiber lingere Zeit konstanten Nitratangebot wird die Knol1-
chenzahl pro Pflanze reduziert (Carroll und Gresshoff, 1983; Wedderburn,
1983; Davidson und Robson, 1986). Dadurch sinkt die BNF-Kapazitdt der
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Leguminosen-Pflanze. Wie stark die BNF-Kapazitat abnimmt, ist in erster
Linie abhangig von der Nitratkonzentration im Wurzelmedium. Ist das
Wachstum trotz einer mineralischen N-Gabe durch das Stickstoffangebot
eingeschrankt (bei Ep von 300 und 500 pmol .m2.s-1), niitzt die Pflanze
ihre gesamte reduzierte BNF-Kapazitat aus. Ist es aber nicht limitiert
durch die N-Erndhrung, so wie es bei 100 wpmol-m=2-s-1 der Fall war,
fordert eine Applikation von mineralischem Stickstoff die Nitrat-Assi-
milation auf Kosten der BNF (Gibson, 1977; Wery et al., 1986). Die Menge
des akkumulierten Stickstoffs, welche der Wachstumsgeschwindigkeit ange-
passt ist, bleibt unverandert (Wery et al., 1986). Deshalb konnte sich
bei 100 umol-m—2-s=1 die hohe Nitratkonzentration stirker hemmend auf die
spezifische Nitrogenaseaktivitat auswirken.

Die Kurzzeitwirkung einer mineralischen N-Gabe auf die BNF wurde in
diesen Versuchen zwar nicht untersucht, doch lassen sich anhand einiger
Erkenntnisse aus anderen Arbeiten Hypothesen iiber eine mogliche Regula-
tion der BNF innerhalb der vorhandenen Kapazitdt ableiten. Wurde den
Pflanzen Nitrat nur wihrend wenigen Tagen verabreicht und anschliessend
wieder entzogen, wurde eine voriibergehende Hemmung der Nitrogenase-
aktivitat und parallel dazu eine Zunahme der Nitratreduktaseaktivitdt
festgestellt. Nach der Riickkehr zu den urspriinglichen Nitratbedingungen
konnten die Pflanzen ihre volle Nitrogenaseaktivitit wiedererlangen
(Carroll und Gresshoff, 1983; Silsbury et al., 1986). Bei diesem Verhal-
ten spielt es offenbar keine Rolle, ob das Nitrat iiber die Wurzeln oder
iiber die Bldtter verabreicht wird (Carroll und Gresshoff, 1983). Fiir die
Regulation der BNF scheint deshalb die N-Konzentration im Pflanzengewebe
von Bedeutung zu sein.

Bei der Anpassung der BNF an einen verdnderten N-Bedarf konnte die
Regulation der Sauerstoffzufuhr zu den Bacteroiden ein Rolle spielen. So
stellten Minchin et al. (1986) bei Knéllchen nodulierter etablierter
Weissklee—-Pflanzen nach einer Applikation von Nitrat-Stickstoff einen
markanten Anstieg des Sauerstoff-Diffusionswiderstandes fest. Fiir den
Zusammenbruch der Nitrogenaseaktivitat nach einer vollstandigen Entblat-
terung ist nach Hartwig et al. (1987) ebenfalls eine Erhchung des
Sauerstoff-Diffusionswiderstandes verantwortlich.
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Da die BNF-Kapazitat der Weisskleepflanzen eng mit der Masse der
nodulierten Wurzeln korreliert war, spielte das Spross/Wurzel-Verhaltnis
fiir die N-Versorgung eine grosse Rolle. Dies wurde sichtbar durch die in
Versuch I bei 300 und 500 pmol-m—2.s=1 festgestellte unterschiedliche
Wirkung der hohen Nitratkonzentration auf das Wachstum (Tabellen 1 und
2). Da die Ep den Wurzelanteil an der Pflanzentrockenmasse erhdhte, war
die nitratbedingte Ertragssteigerung bei 500 pmol-m—2-s=1 kleiner als bei
300 wmol-m~2.s=1, Nitrat diirfte sich demzufolge vor allem dann positiv
auf das Weisskleewachstum ausgewirkt haben, solange bei jungen Pflanzen
der Knéllchenapparat noch nicht leistungsfiﬁig und das Spross/Wurzel-
Verhdltnis fiir die Deckung des N-Bedarfes durch BNF ungiinstig war. In
dieser Beziehung waren die Stecklingspflanzen ein Sonderfall, da die
Stolonenstiicke beim Setzen nicht bewurzelt waren. Dadurch diirften die
Pflanzen, die ihren N-Bedarf spéter zum grossten Teil durch BNF-N decken
mussten gegeniiber denjenigen, die Nitrat in hoheren Konzentrationen
angeboten erhielten, wiahrend Wochen benachteiligt gewesen sein.

4.4, Schlussfolgerungen

Das Wachstum der Weisskleepflanzen war lichtabhdngig. Zwischen 100 und
500 umol-m~2-s~1 steigende Photonen-Bestrahlungsstarken (Ep) steigerten
die Trockensubstanz-Ertrige, kiirzere Lichtperioden reduzierten diese.

Pflanzen, deren Stickstoff-Versorgung vorwiegend auf der biologischen
Stickstoff-Fixierung (BNF) beruhte, konnten ihr Wachstumspotential
anfianglich nicht voll ausniitzen, da sie fiir ein optimales Wachstum nicht
geniigend Stickstoff zu fixieren vermochten. Diese Benachteiligung
gegeniiber Pflanzen mit einem hoheren mineralischen N-Angebot beschréankte
sich bei Pflanzen aus einer Stecklingsanzucht auf die ersten Wochen der
Jugendentwicklung. Ausmass und Dauer des relativ langsameren Wachstums
waren umso geringer, je giinstiger die Lichtverhdaltnisse waren. Nur bei
sehr tiefen Ep. bei denen der N-Bedarf wegen des geringen Wachstums klein
war, vermochte sich eine hdhere mineralische N-Gabe in keiner Phase der
Entwicklung beschleunigend auf das Wachstum auszuwirken.
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Das Lichtangebot beeinflusste die BNF bei gut entwickelten Weissklee-
pflanzen vor allem iiber das Wachstum der nodulierten Wurzel. Die BNF-
Kapazitat der Pflanzen verhielt sich unter dem Einfluss unterschiedlicher
Ep (200-500 umo'l-m'z-s‘1) proportional zur Trockenmasse der nodulierten
Wurzel. Mit steigenden Ep, nahmen die TS-Anteile der nodulierten Wurzel
zu. Auf dieser Zunahme beruhte die von 300 auf 500 mmol-m—2-s-1 be-
obachtete abnehmende ertragssteigernde Wirkung der hoheren Nitrat-
konzentration in der Néhrldsung.

Bei einer Ep von 100 umol «m2:s=1 war nur ein geringes Wachstum
moglich. Hier wurde die vorhandene BNF-Kapazitat dem reduzierten Bedarf
an BNF-Stickstoff angepasst. Dieser Bedarf an BNF-Stickstoff war abhdngig
von der Konzentration des Nitrat-Stickstoffs im Wurzelmedium. Deshalb
reduzierte NO3~ die BNF-Kapazitdt der nodulierten Wurzel. Nach einer
abrupten Verbesserung der Lichtbedingungen konnte die der BNF-Kapazitdt
der nodulierten Wurzel entsprechende Nitrogenaseaktivitdt innerhalb einer
Woche erlangt werden.

Alle Massnahmen, die dem Weissklee zu besseren Lichtbedingungen ver-
helfen, begiinstigen sein Wachstum und steigern dadurch gleichzeitig
seinen Beitrag zur Stickstoffversorgung unserer Wiesen und Weiden. Da die
Deckung des N-Bedarfs durch die BNF an das Spross/Wurzel-Verhdltnis
gebunden war, konnte sich eine Verabreichung von mineralischem Stickstoff
positiv auf die Jugendentwicklung des Weissklees auswirken. Das Np-Fixie—
rungsvermégen wurde durch das mineralische N-Angebot reduziert. Die
Reduktion war dann ausgeprigter, wenn das Weisskleewachstum nicht durch
Stickstoff limitiert war.
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5. ZUSAMMENFASSUNG

An nodulierten Weisskleepflanzen in Wachstumskammern wurde untersucht,
wie sich das Lichtangebot auf den wirkungsvollen Einsatz der Assimilate
fiir die biologische Stickstoff-Fixierung (BNF) auswirkt. Bei unterschied-
licher Abhédngigkeit von BNF-Stickstoff (1.0 und 7.5 mM NO3~) wurde das
Wachstum und die Nitrogenaseaktivitat (CpHp-Reduktion) bei konstanten
(100, 300, 500 umol-m~2-s—1) und wechselnden Photonen-Bestrahlungsstirken
(Ep; 100-500, 500+100 umol-m=2-s=1) und verschieden langen (16/8, 11/13 h
Tag/Nacht) Lichtperioden verfolgt. Die Tag/Nacht-Lufttemperatur betrug in
allen Verfahren 18/13°C. Die aus einer Stecklingsanzucht stammenden
Pflanzen wurden in Wochenabsténden geerntet.

Zwischen 100 und 500 pmol-m~2-s~1 zunehmende Ep steigerten die totale
Trockensubstanzproduktion um das Dreifache. Bei 1.0 mM NO3~ wurde weniger
Trockensubstanz (TS) gebildet als bei 7.5 mM NO3~. Die Ertragssteigerung
durch die hohe NO3~-Konzentration war am gréssten bei 200 umol-m~2-s=1
(+111Z) und nahm mit steigender Ep und zunehmendem Pflanzenalter ab.

Bei 100 pmol-m—2:s=1 war das Wachstum gering, die hohe Nitratkonzen-
tration wirkte sich nicht positiv auf die TS-Produktion aus. Bei dieser
Ep wurde verhdltnismissig mehr Substanz in die Bildung von Blattspreiten
und Blattstielen investiert; dies vor allem auf Kosten des Stolonenwachs-
tums. Mit von 100 auf 500 pmol-m—2-s-1 steigenden E, nahmen die Wurzel-
anteile an der TS der ganzen Pflanze von 9 auf 177 zu; die Tageslinge
beeinflusste diese nicht.

Die totale Nitrogenaseaktivitdt (CoHp—Reduktion) war eng mit der
Wurzelmasse korreliert. Bei tiefer Ep (100 pmol-m2-s-1) und bei Kurztag
(11/13 h Tag/Nacht) war die Nitrogenaseaktivitit pro Einheit nodulierter
Wurzelmasse kleiner als in den iibrigen Verfahren. Die hohe Nitratkonzen-
- tration (7.5 mM) reduzierte die spezifische Nitrogenaseaktivitit der
nodulierten Wurzeln. Die Reduktion war bei 100 mmol-m~2-s=1 doppelt so
stark wie bei 300 und 500 umol-m~2.s=1,
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Eine Erhthung der Ep von 100 auf 500 wmol- ~2.s=1 und eine Reduktion
von 500 auf 100 pmol-m2.s=1 fiihrte bei beiden Nitratstufen zu einer
parallelen Steigerung bzw. Abnahme der spezifischen Nitrogenaseaktivitdt
und der relativen Wachstumsrate.

Aus diesen Resultaten wurde ersichtlich, dass das Lichtangebot die Np-
Fixierungsleistung von Weisskleepflanzen vor allem iiber das Wachstum der
nodulierten Wurzel beeinflusste. Dieses wurde durch giinstige Lichtbe-
dingungen gefordert, weshalb sich eine hohere Nitratkonzentration bei
héheren Photonen-Bestrahlungsstédrken weniger stark positiv auf das
Wachstum auswirkte. Nitrat im Wurzelmedium reduzierte die BNF-Kapazitit
der Pflanzen. Wenn Stickstoff wegen schlechten Lichtbedingungen nicht
wachstumslimitierend war, wurde die der Wurzelmasse entsprechende BNF-
Kapazitdt reduziert und somit dem kleineren Bedarf an BNF-N angepasst.

Unter dem Einfluss unterschiedlicher Lichtverhdltnisse wurde die BNF
von Weissklee vor allem iiber das Wachstum der Pflanzen beeinflusst. Bei
einem mineralischen N-Angebot konnte die BNF einen kleineren Anteil zur
Stickstoffversorgung der Pflanzen beitragen. Bei Lichtverhéltnissen, die
den Stickstoffbedarf verringerten, wurde die BNF zugunsten der Nitrat-
aufnahme reduziert.
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II1. Einfluss der Temperatur auf die Ertragsbildung und
die biologische Stickstoff-Fixierung
von Weissklee (Trifolium repens L.)
in Abhiingigkeit des Nitratangebotes

1. EINLEITUNG

Die Temperatur kann sich auf vielfaltige Art und Weise auf die Legumi-
nosen-Rhizobium-Symbiose auswirken. Neben der Aktivitit des Np-fixieren-
den Enzyms (Hardy et al., 1968: Cralle und Heichel, 1982) scheinen alle
Entwicklungsstadien temperaturabhingig zu sein (Lie, 1981). Dadurch wird
die Bildung von Wurzelknéllchen bei tiefen Temperaturen verzigert
(Gibson, 1963; Roughley und Dart, 1970; Fyson und Sprent, 1982; Roughley
und Date, 1986) und zusatzlich die Aktivitdt der Nitrogenase reduziert.
Es 1ist moglich, dass eine solche Beeintréchtigung durch eine Vergrios-
serung der Knéllchen oder der Gesamtmenge an Knollchengewebe (Fyson und
Sprent, 1982 bzw. Gibson, 1969) und damit einer grosseren Enzymmenge
(Roughley und Dart, 1969) zumindest teilweise kompensiert werden kann.
Unklar bliebe dann, weshalb nodulierte Np-fixierende Pflanzen empfind-
licher auf extreme Temperaturen reagieren als solche, die mit kombinier-
tem Stickstoff versorgt werden (Mulder et al., 1977). .

Da die biologische Stickstoff-Fixierung (BNF) fiir die Deckung ihrer
Kohlehydratbediirfnisse von der Wirtspflanze abhdngig ist, konnte sich die
Temperatur indirekt iiber die Stoffwechselvorgdnge der Pflanze auf die
Stickstoff-Fixierungsleistung auswirken. Die Beeinflussung von pflanzen-
physiologischen Prozessen wie Photosynthese, Respiration, Translokation
und Transpiration durch die Temperatur widerspiegelt sich schlussendlich
in einem verdnderten Wachstum. Unter 25°C liefert Weissklee mit stei-
genden Temperaturen hohere Trockensubstanz-Ertridge (Boller und Nésberger,
1983). Diese Wirkung beruht auf einer Wachstumsbeschleunigung (Jelmini,
1976), fiir welche bei Luzerne eine raschere Zunahme aller Pflanzenteile
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und eine hohere Blattbildungsrate verantwortlich sind (Harding und
Sheehy, 1980). Tiefe Temperaturen fiihren bei Weissklee zu einer Akkumu-
lation von nichtstrukturbildenden Kohlehydraten auf Kosten der Meristem—
tatigkeit, was sich in einer verminderten Blatt- und Stolonenbildungsrate
niederschlagt (Boller und Nosberger, 1983). Bei einer relativ geringen
Abhéngigkeit der blattflachenbezogenen Netto-Photosyntheserate von der
Wachstumstemperatur (Woledge und Dennis, 1982) kommen solche Wachstums-
unterschiede vor allem iiber die Beeinflussung der Sink/Source-Verhalt-
nisse innerhalb der Pflanze zustande. Unter der Annahme, dass bei tiefen
Temperaturen die TNC-Akkumulation ein stérkerer Sink ist als der Kohle-
hydratbedarf der BNF, konnte die fiir die BNF verfiigbare Kohlehydratmenge
und damit die Stickstoffversorgung fiir das Wachstum limitierend werden.

Verdnderungen des Assimilataufwandes fiir Erhaltung, Wachstum und
Reservebildung &ussern sich in einer Beeinflussung der phanologischen
Entwicklung der Pflanze, der Trockensubstanzverteilung auf die einzelnen
Pflanzenteile und der spezifischen Blatt- und Stolonengewichte. Unter
Beriicksichtigung dieser Kriterien wurde an nodulierten Weisskleepflanzen
untersucht, wie sich die Temperatur auf die Beziehung zwischen der
Ertragsbildung und der BNF (19N-Verdiinnung) auswirkt. Um die Temperatur-
empfindlichkeit der Symbiose beurteilen zu konnen, wurden unterschiedlich
stark von der BNF abhingige Pflanzen benutzt und Luft- und Bodentempera-
turen ausgesetzt, wie sie bei uns wihrend der Vegetationszeit im Freiland
anzutreffen sind. Aus den Resultaten wurde abgeleitet, dass sich die
Temperatur hauptsidchlich indirekt, das heisst iiber das Pflanzenwachstum,
auf die BNF auswirkte.
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2. MATERIAL UND METHODEN

2.1. Pflanzenmaterial

Das in den Temperaturversuchen verwendete Pflanzenmaterial und die
Anzuchtmethode waren identisch mit der Beschreibung auf Seite 5.

2.2. Anzuchtbedingungen

Die Anzuchtbedingungen entsprachen weitgehend denjenigen, die im
vorangehenden Kapitel (Seite 5) beschrieben wurden. Die Daver der
Anzuchtphase betrug 28 Tage. Die Photonen—Bestrahlungsstérke (Ep) wurde
nach der ersten Woche bis zum 28. Tag in drei Schritten von 100 auf
500 pmol-m2-s=1 erhsht.

2.3. Versuchsbedingungen

Bei Versuchsbeginn am 29. Tag wurde die Temperatur im Wurzelbereich
mit Hilfe eines in die Kunststoffkistchen eingezogenen Kupferrohrs und
darin zirkulierendem Wasser aus einem Kryostaten auf den gewiinschten Wert
eingestellt. Um die Temperaturgradienten im Wurzelraum klein zu halten,
wurden die Kistchen mit isolierendem Material (STYRODUR, 2 cm dick)
umgeben und der Quarzsand mit einer 1 cm dicken Schicht PERLIT abgedeckt.

Die Pflanzen erhielten weiterhin zweimal taglich Nahrldsung (Seiten 5
und 6). Es wurden zwei Stufen der Nitraterndhrung verglichen, niamlich
1.0 mM und 7.5 mM NO3~ (AtomZ-Ueberschuss an 15N ca. 12). Die relative
Luftfeuchtigkeit qude reduziert auf 70/85% (Tag/Nacht). Die Ep von
500 umol-m~2-s~1 und der Tag/Nacht-Verlauf (16/8 h) wurden beibehalten.
Die Luft- und Bodentemperaturen wurden wie folgt gewdhlt:
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Versuch I. Die Tag/Nacht-Lufttemperaturen in den einzelnen Wachstums-
kammern betrugen 13/13, 18/13 und 23/13°C. Bei jeweils der Hilfte der
Pflanzen wurde die Temperatur im Wurzelmedium auf 13°C (24 h) einge-
stellt. Bei der anderen Hélfte wurde sie nicht beeinflusst, so dass die
Bodentemperaturen den gleichen Tag/Nacht-Verlauf hatten wie die Lufttem—
peraturen. Wegen der Wiarmestrahlung des Lichtes lag die Temperatur sowohl
in den gekiihlten als auch in den ungekiihiten Kistchen tagsiiber um 0.5-
1.5°C iiber dem Sollwert.

Versuch II. Die Tag/Nacht-Lufttemperatur betrug einheitlich 18/13°C.
Die Temperatur im Wurzelmedium wurde im einen Verfahren auf konstant 5°C
und im anderen auf konstant 15°C eingestellt. Die Abweichungen der Boden-
temperaturen vom Sollwert bewegten sich wahrend des Tag/Nacht-Verlaufes
in einem Bereich von 21°C.

2.4. Ernteerhebungen

Die Ernten wurden entsprechend der Beschreibung auf den Seiten 6 und 7
ab dem Pflanzenalter von 35 Tagen in Absténden von einer bis zwei Wochen
durchgefiihrt. Bei vier (Versuch I) oder fiinf (Versuch I1) Wiederholungen
pro Verfahren wurden die gleichen Parameter erhoben wie in den Licht-
versuchen (Seite 7).

Die Np-Fixierungsleistung der nodulierten Weisskleepflanzen wurde mit
der 15N-Isotopenverdiinnungstechnik bestimmt. Die Anteile an Stickstoff
aus der Nihrlésung bzw. aus der Atmosphire (N2-Fixierung) wurden durch
den Vergleich der 15N-Anreicherung in den Pflanzen mit derjenigen in der
Nahrlosung ermittelt. Zur 15N-Am:’lyse wurde das Pflanzenmaterial gemahlen
(Siebmaschenweite 1.0 mm) und nachgetrocknet. Fiir die Kjeldahl-Stick-
stoffbestimmung wurden Proben von 500 mg verwendet, welche unter Zugabe
von H202 in Schwefelsdure mit 0.18 g K2S04 und 0.18 mg Se pro ml H2SOs
aufgeschlossen wurden. Nach der Destillation wurde titrimetrisch der
Ammoniumgehalt in der Vorlage bestimmt, bevor diese auf 8 ml eingedampft
wurde. Teilproben dieses Konzentrats wurden in Rittenberg-Gefdssen
(Sprinson und Rittenberg, 1949) unter Vakuum mit Lithium-Hypobromit
(LiOBr) zur Reaktion gebracht; NHg* wurde oxidiert zu Np.
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Die 15N-Anreicherung (AtomZ-Ueberschuss an 15N) wurde gemessen mit einem
Massenspektrometer (Consolidated Nier, modifiziert durch das EIR Wiiren-
lingen). Der in der Ndhrldsung enthaltene Nitrat-Stickstoff wurde mit der
Salicylsaure-Methode nach Bremner (1965) in die Ammonium-Form umgewandelt
und anschliessend gleich behandelt wie das gemahlene Pflanzenmaterial.

Der BNF-Anteil an dem zwischen dem 29. und 63. Tag nach dem Pflanzen
(Versuchsperiode) aufgenommenen Gesamtstickstoff wurde nach McAuliffe
et al. (1958) berechnet. Statt dem AtomZ-Ueberschuss 15N einer Referenz-
pflanze wurde der AtomZ-Ueberschuss 15N der N&hrlosung in die Gleichung
eingesetzt.

AtZ-Uebersch. 15N(Pf1.)

N < (1- ) -N
tot(63) AtZ-Uebersch. TON(NL) tot(28)
g ym(29-63) = -100
Niot(63) ~ Miot(28)
N : BNF-Anteil am Gesamtstickstoff pro Pflanze,
sym(29-63) der zwischen dem 28. und 63. Tag aufgenommen
wurde
Ntot(28) : Gesamtstickstoffmenge pro Pflanze am 28. Tag
Ntot(63) : Gesamtstickstoffmenge pro Pflanze am 63. Tag

AtZ-Uebersch. 15N(Pf1.): AtomZ-Ueberschuss 15N im Pflanzenmaterial
AtZ-Uebersch. 15N(NL) : AtomZ-Ueberschuss 15N in der Nihrlésung

Mit den spezifischen Absorptionsraten (SAR) (Hunt, 1982) konnten
relative Verdnderungen der N2-Fixierung gegeniiber der Nitrataufnahme
aufgezeigt werden. Fiir die Berechnung der SAR fiir die Zeit zwischen dem
29. und 63. Tag wurden die wochentlich erhobenen Trockengewichte der
nodulierten Wurzeln und die am 63. Tag ermittelten Stickstoffertréige pro
Pflanze (BNF-N, Nahrlssungs-N) verwendet.
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N aus Nahrlésung
SAR(N&hrlésung) = [mg~g'1-d‘1]

fﬂurze]—TSA - dt
N aus BNF
SAR(BNF)" =
fHurze'I-TS - dt

-

l"',,,g.g-1 .d-1:|
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3. RESULTATE .

3.1. Einfluss von Luft- und Bodentemperaturen zwischen 13 und 23°C auf
das Wachstum und die Np-Fixierung (Versuch I)

Trockensubstanz— und Stickstoffertrige
spezifische Stickstoff-Absorptionsraten

Zwischen 13 und 23°C bewirkte eine Zunahme der Tages-Lufttemperatur
bei beiden Nitratstufen eine signifikante Ertragssteigerung (Tabelle 1).
Eine Erhdhung der Lufttemperatur von 13/13 auf 23/13°C (Tag/Nacht)
verursachte bei 1.0 mM NO3~ eine Zunahme der Trockensubstanzertrédge um
+130% und bei 7.5 mM NO3~ um +70%.

Die hohe Nitratgabe (7.5 mM) wirkte sich signifikant positiv auf die
Pflanzentrockenmasse aus, wobei die ertragssteigernde Wirkung gegeniiber

Tabelle 1: Einfluss der Lufttemperatur auf den Trockensubstanz(TS)- und
Stickstoffertrag und dessen Anteil aus der BNF bei 63 Tage
alten nodulierten Weisskleepflanzen (Pfl.) bei unterschied-
licher Nitratversorgung

NO3~ Luft- TS-Ertrag N-Ertrag N-Anteil
temperatur : aus BNF
(Tag/Nacht)

(mM) (°c) (g-P£f1.-1) (mg-Pf£1.-1) (%)

13/13 4.820 185 86.0

1.0 18/13 7.967 286 89.0

23/13 11.112 377 91.1
kgDgg 1.698 59 3.9
13/13 7.221 278 48.1
7.5 18/13 9.303 323 49.3
23/13 12.266 393 49.6
kgDgg 2.499 87 6.7

kgD5g: kleinste gesicherte Differenz (P=0.05)
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der tiefen Nitratkonzentration (1.0 mM) mit +10% bei 23/13°C, +17Z bei
18/13°C und +50% bei 13/13°C bei tieferen Temperaturen zunahm. Die Inter-
aktion zwischen den Faktoren Temperatur und Nitrat war nicht gesichert.

Die Stickstoffertrige verhielten sich #hnlich wie diejenigen der
Trockensubstanz (Tabelle 1). Bei 1.0 mM NO3~ wurden 86 bis 91 des
Stickstoff-Bedarfs durch BNF-Stickstoff gedeckt. Der BNF-Anteil an der
Gesamtstickstoffmenge pro Pflanze war bei dieser Nitratkonzentration bei
23/13°C signifikant grosser (+5%) als bei 13/13°C. Bei 7.5 mM NO3~
deckten die Weisskleepflanzen ihren N-Bedarf zur Halfte mit BNF-Stick-
stoff. Das Verhdltnis zwischen den Stickstoffmengen aus der BNF und aus
der Ndhrldsung wurde bei 7.5 mM NO3~ durch die Temperatur nicht beein-
flusst.

Die spezifischen Absorptionsraten (SARf Tabelle 2) fiir Stickstoff
geben Aufschluss iiber die Temperaturabhingigkeit des Stickstoffaufnahme-
und Stickstoff-Fixierungsvermdgens nodulierter Wurzeln.

Tabelle 2: Einfluss der Lufttemperatur auf die spezifischen Absorptions—
raten (SAR) fiir Nahrlésungs(NL)- und BNF-Stickstoff von
nodulierten Weisskleepflanzen bei unterschiedlicher Nitrat-
versorgung (29. bis 63. Wachstumstag)

NO3~  Luft- SAR

temperatur — (mg-g-1 Wurzel-TS-d-1)
(Tag/Nacht)
(mM) (°c) BNF NL total
13/13 13.9 2.2 16.1
1.0 18/13 18.1 2.2 20.2
23/13 20.9 2.1 22.9
kgDsgg 4.0 0.6 4.3
13/13 10.1 11.3 21.5
7.5 18/13 10.4 10.5 20.9
23/13 11.3 11.4 22.7
kgDsg 3.1 3.5 5.9

kgDsq: kleinste gesicherte Differenz (P=0.05)
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Die Wurzeln der Pflanzen bei 23/13°C hatten bei beiden Nitratstufen eine
gleich hohe totale SAR. Diese wurde bei 1.0 mM NO3~™ mit sinkenden
Temperaturen verringert und war bei 13/13°C signifikant kleiner (-30%)
als bei 23/13°C. Diese Abnahme der totalen SAR wurde bei unverénderter
SAR fiir Ndhrlosungsstickstoff durch eine Abnahme der spezifischen
Absorptionsrate fiir BNF-Stickstoff verursacht. Bei 7.5 mM NO3~ wurden die
spezifischen Absorptionsraten fiir BNF- und N&hrldsungsstickstoff durch
die Temperatur von 13/13°C kaum beeinflusst (-5% bzw. -1%Z).

In den Verfahren mit 18 und 23°C Tages-Lufttemperatur wirkten sich um
5 bzw. 10°C tiefere Temperaturen im Wurzelmedium bei den stéarker auf BNF-
Stickstoff angewiesenen Pflanzen nicht nachteilig auf die Trockensub-
stanz- und Stickstoffertrige aus (Tabelle 3). Die Anteile des BNF-
Stickstoffs an der gesamten N-Menge blieben durch die Kiihlung des Wurzel-
mediums (13/13°C Tag/Nacht) im Vergleich zu den ungekiihlten Verfahren
(Bodentemperatur 18 bzw. 23/13°C Tag/Nacht) ebenfalls unbeeinflusst.

Tabelle 3: Einfluss der Bodentemperatur auf den Trockensubstanz(TS)- und
Stickstoffertrag und dessen Anteil aus der BNF bei 63 Tage
alten nodulierten Weisskleepflanzen (Pfl1.) bei Lufttempera-
turen von 18/13°C und 23/13°C Tag/Nacht (16/8 h) und einem
Nitratangebot von 1.0 mM

Luft- Boden- TS-Ertrag N-Ertrag N-Anteil
temteratur temperatur aus BNF
(Tag/Nacht) (Tag/Nacht)
(°c) (°c) (g-Pf1.-1) (mg-Pfl.-1) (%)
13/13 8.098 284 89.4
18/13 18/13 7.835 288 88.6
kgDs g 4,769 141 7.7
13/13 10.573 357 91.1
23/13 23/13 11.650 398 91.0
kgDs g 5.378 202 0.8

kgDgg: kleinste gesicherte Differenz (P=0.05)
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3.2. Einfluss einer tiefen Bodentemperatur auf das Wachstum und
die Np-Fixierung (Versuch II)

Trockensubstanz—- und Stickstoffertrige

Bei Bodentemperaturen von 5/5°C (Tag/Nacht) fielen die Trockensub-
stanz- und Stickstoffertréige pro Pflanze im Vergleich zu 15/15°C markant
tiefer aus. Dabei spielte es keine Rolle, ob die Pflanzen stirker oder
weniger stark auf BNF-Stickstoff angewiesen waren (Tabelle 4). Durch die
tiefere Bodentemperatur wurden die TS—Ertrdge um etwa 70%Z und die N-
Ertrige um iiber 80Z reduziert. Bei 5/5°C Bodentemperatur nahm, im
Vergleich zu 15/15°C, der N-Anteil aus der BNF bei 1.0 mM NO3~ um 40%
und bei 7.5 mM NO3~ um 44Z ab, zugunsten eines g;ﬁsseren N-Anteils aus
der Néhrlésung. Der BNF-Anteil am Gesamtstickstoff pro Pflanze war bei
1.0 mM NO3~ unabhéngig von der Bodentemperatur dreimal grésser als bei
7.5 mM NO3~.

Tabelle 4: Einfluss der Bodentemperatur auf den Trockensubstanz(TS)- und
Stickstoffertrag und dessen Anteil aus der BNF bei 63 Tage
alten nodulierten Weisskleepflanzen (Pfl.) bei einer Luft-
temperatur von 18/13°C Tag/Nacht (16/8 h) und einem unter-
schiedlichen Nitratangebot

NO3~ Boden- TS-Ertrag N-Ertrag N-Anteil
temperatur aus BNF
(Tag/Nacht)

(mM) (°c) (g-Pf1.-1) (mg-Pfl.-1) (%)

5/5 4.078 74 52.3

1.0 15/15 12.883 476 86.4

kgDsgg 4.555 178 4.5

5/5 5.977 137 18.5

7.5 15/15 20.475 725 33.3
kgDsg 2.776 123 6.3

kgDsg: kleinste gesicherte Differenz (P=0.05)



40

Im Vergleich zum TS-Ertrag wurde der N-Ertrag bei 5/5°C durch die
geringere Nitratgabe (1.0 mM) stdrker reduziert (-46%7) als bei 15/15°C
Bodentemperatur (-347). Dies manifestierte sich in einer geringeren
Stickstoffkonzentration (Tabelle 5).

Tabelle 5: Einfluss der Bodentemperatur auf die Stickstoffkonzentration
in der Trockenmasse von 63 Tage alten nodulierten Weissklee-
pflanzen bei 18/13°C Lufttemperatur (16/8 h Tag/Nacht) und
einem unterschiedlichen Nitratangebot

NO3~ Boden- Stickstoff- kgDgg
temperatur Konzentration
(Tag/Nacht)
(mM) (°c) (%)
1.0 5/5 1.82 N
15/15 3.67 0.21
7.5 5/5 2.28
15/15 3.54 0.23

kgDgg: kleinste gesicherte Differenz (P=0.05)

Morphologische Pflanzenmerkmale

Unter dem Einfluss der tiefen Bodentemperatur wurde die Morphologie
der Weisskleepflanzen stark verandert. So wurden bei 5/5°C Bodentempera-
tur weniger Seitenstolonen gebildet (-75%) als bei 15/15°C. Die Linge des
Stolonensystems wurde dadurch massiv verkiirzt (-81Z). Trotz einer
gleichzeitigen Verkiirzung der Internodien (-42%) wurden bei 5/5°C weniger
Blatter (-767) gebildet als bei 15/15°C. Die Blattspreiten der Hauptsto-
lon-Blitter waren bei der tiefen Bodentemperatur nur halb so gross wie
diejenigen bei der hoheren. Zusammen mit der reduzierten Blattzahl
verringerte sich dadurch die gesamte Blattflache pro Pflanze (-88%)
(Abbildung 1).



4

Bodentemperatur (°C) 5/5 15/15
Nitrat ) (mM) 1.0 1.5 1.0 1.5
kgDs7 1
Anzahl Seitenstolonen
pro Pflanze c5aC 217 76 73
1
Stolonenlénge
pro Pflanze (cm) —~ 89 _ 143 4 463 763
Internodienlinge I
(cm) I 1.2 I 14 2.3 2.2
. I
Anzahl Bldtter
pro Pflanze =519 76 201 323
b
Blattgrosse
am Hauptstolon (cm?) | 3.8 I | 4.6 I 7.7 9.8
. I
Blattflache
pro Pflanze (cm?) _ 140 _ _ 206 _ 648 || 1422
I
spezifische Stolonenlinge
(cm-g~1 TS) 65 65 121 120
I

spezifische Blattflache am
Hauptstolon (cmZ-g~1 TS) 157 154 166 227

Abbildung 1: Einfluss der Bodentemperatur (Tag/Nacht) auf ausgewidhlte
Wachstumsparameter von 63 Tage alten nodulierten Weissklee—
pflanzen (Lufttemperatur 18/13°C Tag/Nacht) in Abhingigkeit
des Nitratangebotes
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Die spezifische Stolonenlange als reziprokes Mass fiir die Substanzein—
lagerung in die Stolonen war bei 5/5°C nur halb so gross wie bei 15/15°C
Bodentemperatur. Die spezifische Blattfliche reagierte weniger deutlich.
Bei 15°C hatten die Pflanzen mit 7.5 mwM NO3~ eine signifikant hdhere
spezifische Blattfldche als in den iibrigen Verfahren.

Die hohere Nitratgabe (7.5 mM) bewirkte gegeniiber den Pflanzen bei
1.0 mM NO3~ eine Steigerung der Anzahl Blitter (+55). Bei gleichbleiben-
der Internodienlidnge und Stolonenzahl fiihrte die hohe Nitratkonzentration
in der Ndhrldsung so zu einer Verlingerung der Seitenstolonen. Die Blatt-
spreiten der Hauptstolonblatter hatten bei 7.5 mM NO3~ eine um 21 bis 27%
grossere Flache, was sich zusammen mit der Blattzahl ebenfalls positiv
auf die Gesamtblattfliche auswirkte. Die spezifische Stolonenlinge zeigte
keine Abhingigkeit von der Versorgung der Pflanze mit Nitrat-N. Bei
15/15°C wurde die spezifische Blattflache durch die hohe Nitratgabe
gesteigert.

Trockensubstanzverteilung

Gleichzeitig mit der Morphologie verdnderte sich bei der tiefen
Bodentemperatur die Verteilung der Trockensubstanz auf die einzelnen
Pflanzenteile (Abbildung 2). Als auffdlligster Unterschied wurde bei der
Temperatur von 5/5°C im Vergleich zu 15/15°C im Wurzelmedium signifikant
mehr Substanz (+10Z) in die Stolonen verlagert. Im Gegensatz dazu machten
die Blattspreiten und Blattstiele bei 5/5°C deutlich kleinere Anteile an
der Gesamttrockenmasse aus (-6Z) als bei 15/15°C. Die Anteile der Wurzeln
am Gesamtertrag blieben durch die Bodentemperatur unbeeinflusst.

Die Nitratversorgung hatte einen signifikanten Einfluss auf die
Anteile der Blattstiele und der nodulierten Wurzeln an der Gesamt-TS. Die
Pflanzen bei 7.5 mM NO3~ hatten fiir die Wurzel- und Kndllchenbildung
3 bis 4% weniger und fiir die Bildung von Blattstielen 2 bis 4Z mehr von
der Gesamttrockenmasse aufgewendet als diejenigen bei 1.0 mM Nitrat.
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5/5°C

Bliiten
Blattspreiten
Blattstiele
Stolonen

Wurzeln F:-L. 1

Ll L L] L]

O 10 20 30 40 50 0O 10 20 30 40 50
Anteil an der gesamten Trockensubstanz (Z)

15/15°C

Bliiten
Blattspreiten
Blattstiele
Stolonen
Wurzeln

O 10 20 30 40 50 10 20 30 40 50
Anteil an der gesamten Trockensubstanz (Z)

1.0 1.5

NO3 (mMm)

Abbildung 2: Einfluss der Bodentemperatur (Tag/Nacht) auf die Trocken-
substanzverteilung bei 63 Tage alten nodulierten Weissklee-
pflanzen (Lufttemperatur 18/13°C Tag/Nacht) in Abhingigkeit
des Nitratangebotes
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4. DISKUSSION

4.1. Einfluss von Luft- und Bodentemperaturen zwischen 13 und 23°C auf
das Wachstum und die Np—Fixierung

Trockensubstanz- und Stickstoffertrige

Die ertragssteigernde Wirkung der Temperatur (Tabelle 1) wurde allein
durch die Lufttemperatur verursacht. Unterschiedliche Tages-Bodentempera-
turen wirkten sich zwischen 13 und 23°C nicht auf die -TS-Ertridge aus
(Tabelle 3). ’

Bei Jelmini (1976) wuchsen Weisskleepflanzen bei 26/21°C Tag/Nacht-
Temperaturen rascher als bei 14/9°C. Harding und Sheehy (1980) unter-
suchten an Luzernepflanzen den Einfluss der Boden- und der Lufttemperatur
auf das Blattwachstum und die Photosynthese. Bei zwischen 5 und 25°C
oszillierenden Boden- und Lufttemperaturen bestand zwischen der Lufttem—
peratur und dem Langenwachstum der einzelnen Pflanzenteile eine positive
Beziehung. Diese fehlte, wenn nur die Bodentemperatur schwankte. Bei
einer relativ geringen Abhingigkeit der Photosynthese von der Wachstums-
temperatur (Harding und Sheehy, 1980; Woledge und Dennis, 1982; Walsh und
Layzell, 1986) diirfte sich die Lufttemperatur vor allem iiber die Beein-
flussung der Blattbildungsrate auf die Trockensubstanzertrige ausgewirkt
haben.

Der Anteil des BNF-N am gesamten Stickstoffgehalt wurde hauptsdchlich
durch die Nitratkonzentration in der N&hrlésung bestimmt und nahm mit
steigendem Angebot an mineralischem N in dhnlichem Masse ab, wie dies von
der Crone (1987) feststellte.

Die fehlende Wirkung der Bodenkiihlung auf den Trockensubstanz- und
Stickstoffertrag und den Anteil BNF-Stickstoff (Tabelle 3) zeigt, dass
die BNF bei Bodentemperaturen zwischen 13/13 und 23/13°C (Tag/Nacht)
nicht temperaturabhingig war. Da die Aktivitat der Nitrogenase zwischen
5 und 25°C mit einem Qig von 1.3 bis 2.4 (Cralle und Heichel, 1982;
Layzell et al., 1984) temperaturabhingig ist, muss bei tieferen Bodentem-
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peraturen eine Kompensation der geringeren Aktivitdt stattgefunden haben.
Dies umso mehr, als kiihlere Bedingungen im Wurzelraum zusdtzlich eine
Verzégerung der Nodulation bewirken kénnen (Roughley und Dart, 1970;
Roughley und Date, 1986). Eine Kompensation kann iiber eine Vergrésserung
der Knéllchen (Fyson und Sprent, 1982), eine Erhdhung der Knéllchenmasse
(Gibson, 1969) und gleichzeitige Zunahme der Enzymmenge (Roughley und
Date, 1969) erfolgt sein.

Die ertragssteigernde Wirkung der hohen Nitratgabe war relativ klein
(Tabelle 1), bestédtigt aber, dass Np-fixierende Pflanzen geringere
Ertrdge liefern als solche, die mit mineralischem Stickstoff erndhrt
werden (Maag und Nosberger, 1980; Arnott, 1984; Davidson und Robson,
1986). Die grossere Nitratwirkung bei tieferen Temperaturen wird im fol-
genden mit der spezifischen Absorptionsrate fiir BNF-Stickstoff erklirt.

Spezifische Stickstoff-Absorptionsraten

Die parallel zur Temperatur festgestellte Abnahme der durchschnitt-
lichen spezifischen Absorptionsrate fiir BNF-Stickstoff bei 1.0 mM‘£O3‘
(Tabelle 2) zeigt, dass diese Pflanzen bei tieferen Temperaturen im
Verhdltnis zur Masse der nodulierten Wurzel weniger Stickstoff aufnehmen
konnten. Diese Temperaturempflindlichkeit der Stickstoffaufnahme kénnte
fiir das geringere Wachstum bei diesen Bedingungen verantwortlich gewesen
sein. Es ist moglich, dass sich die Reduktion der Nitratkonzentration von
2.5 auf 1.0 mM NO3~ zu Beginn der Versuchsperiode bei tieferen Lufttem-
peraturen stirker negativ auf die BNF ausgewirkt hatte. Mit dem wiahrend
der Anzuchtperiode bei 2.5 mM NO3~ gebildeten Knéllchenapparat schienen
die Pflanzen nach der Reduktion der Nitratkonzentration um -60Z nicht
mehr in der Lage gewesen zu sein, ihren N-Bedarf zu decken. Dieser
Zustand dauerte bei tieferen Lufttemperaturen offenbar ldnger an und war
bei 7.5 mM NO3~ nicht festzustellen, da hier die am Ende der Anzucht-
periode vorhandene BNF-Kapazitit reduziert wurde und nicht erhght werden
musste wie bei 1.0 mM NO3~. Mit diesem Verhalten liesse sich die bei
1.0 mM NO3~ beobachtete Erhdhung des BNF-Anteils mit steigender Tempera-

tur erklaren.
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Das Nitrataufnahme- und Np-Fixierungsvermégen der nodulierten Wurzeln
war bei den Pflanzen bei 7.5 mM NO3~ nicht abhéngig von der Temperatur
(Tabelle 2). Offenbar konnten diese Pflanzen den wachsenden N-bedarf bei
hoheren Temperaturen nur durch eine Ausdehnung des Wurzelwerkes decken.
Es scheint, dass beide N-Quellen der Wurzelmasse entsprechend maximal
ausgenutzt wurden. Die bei 7.5 mM NO3~ festgestellten spezifischen
Absorptionsraten fiir BNF-Stickstoff bestdtigen die friiheren Aussagen
(Seite 24), dass Nitrat im Wurzelmedium die BNF-Kapazitat der nodulierten
Wurzel reduziert. Aehnlich wie bei Photonen-Bestrahlungsstirken iiber 100
umol-m~2-s=1 (Abbildung 2, Seite 15), bewirkten unterschiedliche Tempera-
turen bei 7.5 mM NO3~ keine Verdnderung des auf die Trockenmasse der
nodulierten Wurzel bezogenen Np-Fixierungsvermégens.

Nachdem bei Bodentemperaturen zwischen 13/13 und 23/13°C (Tag/Nacht)
keine direkte Temperaturabhdngigkeit der BNF bestand, kann gefolgert
werden, dass die BNF einer Weisskleepflanze in diesem Temperaturbereich
(13 bis 23°C) nur indirekt iiber das von der Lufttemperatur abhangige
Pflanzenwachstum beeinflusst werden konnte.

4.2. Einfluss einer tiefen Bodentemperatur auf das Wachstum und
die No—Fixierung

Trockensubstanz- und Stickstoffertréage
morphologische Merkmale
Trockensubstanzverteilung

Bei weniger stark auf BNF-Stickstoff angewiesenen Pflanzen reagierte
das Wachstum gleich empfindlich auf Bodentemperaturen von 5/5°C wie bei
solchen, die einen grdsseren Anteil ihres Stickstoff-Bedarfs durch BNF
decken mussten. Die Reduktion der Trockensubstanz- und Stickstoffertrige
durch die tiefe Bodentemperatur war bei beiden Nitratstufen markant,
wobei bei 1.0 mM NO3~ der Stickstoffertrag etwas starker reagierte als
bei 7.5 mM NO3~ (Tabelle 4).

Im Gegensatz zum Temperaturbereich zwischen 13 und 23°C (Tabelle 1)
nahm bei von 15/15 auf 5/5°C (Tag/Nacht) abnehmenden Bodentemperaturen
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nicht nur der TS-Ertrag, sondern auch die N-Konzentration (Tabelle 5)
stark ab. Ein &hnliches Verhalten gegeniiber tiefen Bodentemperaturen
stellte Gibson (1963; 1969) bei Trifolium subterraneum L. fest.

Fiir die Interpretation dieser unterschiedlichen Temperaturwirkung auf
den TS- und den Stickstoffertrag pro Pflanze bei tiefen Bodentemperaturen
kommen grundsdtzlich zwei Moglichkeiten in Frage. Erstens konnte die bei
5/5°C festgestellte Reduktion der N-Konzentration darauf hindeuten, dass
neben der Bodentemperatur die Stickstoffversorgung das Wachstum der

!

Pflanzen limitierte. Zweitens filhren tiefe Temperaturen wegen eines
Ungleichgewichtes zwischen Meristemaktivitit und Photosynthese zu einer
Anhgufung von Kohlehydratreserven (Boller und Nésberger, 1983), so dass:
ein Verdiinnungseffekt auf N-haltige Verbindungen aufgetreten sein kénnte. -
Die vorliegenden Resultate lassen keinen eindeutigen Schluss auf die
Bedeutung dieser beiden Erklarungsmdglichkeiten zu.

Fiir einen Stickstoffmangel sprechen die eingeschriankte Meristemaktivi-
tdt (Blattzahl) und die geringere Ausdehnung des Stolonensystems und der
Blattfliche pro Pflanze (Abbildung 1). Da die Stickstoffkonzentration in
der Wurzel hdher war als in den iibrigen Pflanzenteilen, konnte der .
Stickstoffmangel auf eine verlangsamte N-Translokation in den Spross i
zuriickzufiihren sein (Gibson, 1966; Gibson, 1969; Walsh und Layzell,
1986). Andererseits deuten der hohe Anteil der Stolonen an der Gesamt-TS
und die geringere spezifische Stolonenlinge (Abbildung 2, Abbildung 1)
auf eine Akkumulation von Reservekohlehydraten hin. Einen &hnlichen
Effekt stellten Walsh und Layzell (1986) bei Soyabohnen fest.

Die tiefe Bodentemperatur wirkte sich bei beiden Nitratstufen sehr
stark hemmend auf den N-Ertrag aus. Die ungiinstige Einwirkung der tiefen
Temperatur war zum grossen Teil unabhingig davon, wie stark die Pflanzen
auf BNF-Stickstoff angewiesen waren, beruhte also auf einem von der N-
Erndhrung unabhingigen Prozess. Bei der Absenkung der Bodentemperatur von
18 auf 5°C zeigten die Pflanzen Welkeerscheinungen. Diese Beobachtung
deutet darauf hin, dass die Wirkung der tiefen Bodentemperatur teilweise
iiber den Wasserhaushalt erfolgte. Bei Wasserstress reduziert Weissklee
die Grosse seiner Blitter (Bucher, 1981). Eine Reduktion der Blatt-
flachenbildung und der Transpiration als Effekt tiefer Bodentemperaturen
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wurde auch bei Soyabohnen (Walsh und Layzell, 1986) festgestellt.

Die BNF selbst schien durch die tiefe Bodentemperatur zusitzlich zur
allgemeinen Wachstumsreduktion etwas beeintrachtigt. Bei 5/5°C war der
BNF-Anteil am Gesamtstickstoff geringer als bei 15/15°C (Tabelle 4) und
die N-Konzentration der Pflanzen, die stidrker auf BNF-Stickstoff ange-
wiesen waren (1.0 mM NO3~), reagierte empfindlicher auf die tiefe
Bodentemperatur (Tabelle 5). Der Unterschied in der N-Konzentration
zwischen 1.0 und 7.5 mM NO3~ war aber weit geringer als der Unterschied
zwischen den Temperaturverfahren. Es ist deshalb anzunehmen, dass die
Abnahme des BNF—Anteils zum Teil auf der Anpassung an einen reduzierten
N-Bedarf beruhte (vgl. Seite 23). Die Bildung von Wurzelkn6llichen war bei
Trifolium_subterraneum bei 5°C noch moglich (Gibson; 1963). Nitrogenase-

aktivitit war bei Rotklee und Luzerne bei Bodentemperaturen von 1.5°C
noch feststellbar (Lindstrom, 1984).

4.3. Schlussfolgerungen

Im Bereich zwischen 13/13 und 23/13°C (Tag/Nacht) steigerten zuneh-
mende Temperaturen die Trockensubstanzproduktion von Weissklee. Diese
Wirkung erfolgte vorwiegend iiber die Lufttemperatur. Stdrker auf BNF-
Stickstoff angewiesene Pflanzen konnten ihr Wachstumspotential nicht voll
ausnutzen. Die Dauer der Beeintrichtigung gegeniiber Pflanzen mit einer
besseren Nitratversorgung war abhingig von der Wachstumstemperatur und
dusserte sich in einer reduzierten spezifischen Absorptionsrate fiir BNF-
Stickstoff.

Bodentemperaturen zwischen 13/13 und 23/13°C (Tag/Nacht) vermochten
sich bei nodulierten Weisskleepflanzen nicht auf die BNF auszuwirken. Die
Stickstoff-Absorptionsraten sowohl fiir BNF- als auch fiir Nitratstickstoff
waren nicht temperaturabhingig, wenn die Pflanzen ihren Stickstoffbedarf
je zur Hdlfte mit Nitrat- und BNF-Stickstoff deckten.

Die Steigerung der BNF pro Pflanze erfolgte zwischen 13/13 und 23/13°C
hauptsdchlich iiber das Wachstum der nodulierten Wurzel. Nitrat im Wurzel-
medium wirkte sich negativ auf die BNF-Kapazitdt aus.
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Bei Bodentemperaturen von 5/5°C (Tag/Nacht) war das Weisskleewachstum
stark beeintrdchtigt. Dabei spielte es keine Rolle, ob die Pflanzen stark
oder weniger stark auf biologisch fixierten Stickstoff angewiesen waren.
Im Vergleich zu 15/15°C war bei der tiefen Bodentemperatur die Aktivitdt
der Meristeme stark eingeschrinkt. Als Folge reduzierten sich die Linge
des Stolonensystems und der Internodien, die Anzahl Blatter, die Grésse
der Blattspreiten und damit die gesamte Blattflache. Die Assimilate
wurden bevorzugt in den Stolonen akkumuliert. Bei 5/5°C Bodentemperatur
wurde ein grosserer Anteil des N-Bedarfs durch das im Wurzelmedium
vorhandene Nitrat gedeckt als bei einer hoheren.
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5. ZUSAMMENFASSUNG

In zwei Experimenten in Wachstumskammern wurde an unterschiedlich
stark von der biologischen Stickstoff-Fixierung (BNF) abhingigen (bei 1.0
und 7.5 mM NO3~) nodulierten Weisskleepflanzen (Trifolium repens L.,
Oekotyp) untersucht, wie sich die Temperatur auf die Beziehungen zwischen
der Ertragsbildung und der BNF auswirkt. Die Pflanzen wuchsen bei 13/13,
18/13 und 23/13°C Tag/Nacht (16/8 h) Lufttemperaturen je in ungekiihlten
und gekiihlten Wachstumsgefissen bei Bodentemperaturen von 13/13, 18/13
und 23/13 bzw. 13/13°C Tag/Nacht. Im zweiten Versuch betrug die Lufttem—
peratur 18/13°C Tag/Nacht (16/8 h), die Bodentemperaturen wurden auf 5/5
und 15/15°C (Tag/Nacht) eingestellt.

Zwischen 13/13 und 23/13°C steigende Lufttemperaturen bewirkten eine
parallele, verhdltnismdssig gleich starke Zunahme der Trockensubstanz-
(+100Z) und Stickstoffertrige pro Pflanze. Bei 7.5 mM NO3~ waren die TS-
und N-Ertrdge 20Z2 hoher als bei 1.0 mM NO3~. Nitrat reduzierte den BNF-
Anteil am Gesamtstickstoff von 86 bis 912 bei 1.0 mM NO3~ auf 497 bei 7.5
mM NO3~. Die spezifischen Absorptionsraten (SAR) der nodulierten Wurzeln
fir Nahrlosungs— und BNF-N waren bei 7.5 mM NO3~ zwischen 13/13 und
23/13°C nicht temperaturabhiangig. Bei 23/13°C Lufttemperatur beeinflusste
eine Bodentemperatur von 13/13°C gegeniiber einer solchen von 23/13°C
weder die Trockensubstanz- und Stickstoffertriage noch den Anteil des BNF-
Stickstoffs am Gesamtstickstoff.

Bei von 15/15 auf 5/5°C sinkender Bodentemperatur nahmen die TS-
Ertrige bei 1.0 und 7.5 mM NO3~ auf einen Drittel und die N-Ertrige auf
weniger als einen Fiinfftel ab, die Stickstoffkonzentration in der Pflan-
zentrockenmasse wurde halbiert. Der BNF-Anteil am gesamten Stickstoff pro
Pflanze betrug bei 5/5°C bei beiden Nitratstufen 5827 desjenigen bei
15/15°C. Bei 5/5°C zeigten die Pflanzen gegeniiber denjenigen bei 15/15°C
starke morphologische Verinderungen und hatten einen grésseren Stolonen-
anteil an der Gesamttrockenmasse, verbunden mit einer 507 kleineren
spezifischen Stolonenlange.
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Die Resultate zeigen, dass die BNF der Weisskleepflanzen zwischen
13/13 und 23/13°C nicht temperaturempfindlich war und dass eine Beein-
flussung der BNF-Kapazitdt pro Pflanze in diesem Temperaturbereich nur
iiber das Wachstum der nodulierten Wurzel und iiber das Nitratangebot im
Wurzelmedium erfolgen konnte. Die BNF-Kapazitdt der nodulierten Pflanzen
reduzierte sich mit steigender Nitratkonzentration. Ueber 13°C war fiir
das Weisskleewachstum vor allem die Lufttemperatur entscheidend. Bei
Bodentemperaturen um 5°C war das Weisskleewachstum unabhingig von der N-
Erndhrung stark beeintrachtigt. Wahrend sich die Stickstoff— und Trocken-
substanzertrige im Temperaturbereich zwischen 13 und 23°C weitgehend pro-
portional zueinander verhielten, war bei 5°C Bodentemperatur eine Abnahme
der N-Konzentration um die H&lfte mdoglich, verbunden mit einer Reduktion
der BNF zugunsten der N-Aufnahme aus der Nahrlésung. Mogliche Ursachen
dafiir und fiir das verdnderte Wachstumsverhalten wurden diskutiert.

Die Temperatur wirkte sich vor allem iiber das Wachstum der Wirts-
pflanze auf die BNF aus. Fiir die Reduktion des Weisskleewachstums bei
tiefen Bodentemperaturen, wie sie zu Beginn und am Ende der Vegetations-—
periode vorkommen, schien nicht die Abhédngigkeit von der BNF verant-
wortlich gewesen zu sein.
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IV. Der Acetylenreduktionstest und die 15N-Isotopenverdiinnungstechnik
zur Messung der biologischen Stickstoff-Fixierung:
Ein Resultatvergleich bei unterschiedlichen Wachstumsbedingungen

1. EINLEITUNG

Zur Messung der biologischen Stickstoff-Fixierung bieten sich zwei
Methoden an, der Acetylenreduktionstest (Hardy et al., 1968) und die 15N-
Isotopenverdiinnungstechnik. Der Acetylenreduktionstest ist einfacher in
der Anwendung, kostengiinstiger und die Resultate sind sofort verfiigbar.
Mit diesem Test misst man die momentane Aktivitit der Nitrogenase unter
der Ausnutzung der Eigenschaft, dass bei Anwesenheit von 107 Acetylen in
der Atmosphdre dieses zu Aethylen reduziert wird. Die Reduktion von
Luftstickstoff und die natiirlicherweise vorkommende Abgabe von Wasser-
stoff unterbleiben. Acetylen und Aethylen in Gasproben lassen sich sehr
einfach gaschromatographisch bestimmen. Die Acetylenreduktionsrate ist
ein gutes Mass, um vergleichende Aussagen iiber die momentane Nitrogenase-
aktivitdt zu machen und weniger dazu geeignet, die BNF gantitativ zu
erfassen. Mit der 15N-Isotopenverdiinnungstechnik ist es moglich, die
Herkunft des in der Pflanze bestimmten Stickstoffs festzustellen, zu
bestimmen, welcher Anteil des Stickstoffs aus der Luft fixiert wurde.
Diese Methode erlaubt es, quantitative Aussagen iiber die Np-Fixierungs-
leistung einer Pflanze zu machen. Das Prinzip der 15N-Isotopenverdiin-
nungstechnik beruht darauf, dass die natiirlicherweise iiberall vorhandene
15N—Konzentration von 0.3663Z in der Pflanzen-Nihrlésung um einen
bestimmten Betrag angereichert wird. Anhand des 15N-AtomZ-Ueberschusses
im Pflanzenmaterial kann berechnet werden, wie gross der Anteil des BNF-
Stickstoffs am gesamten Stickstoff ist, denn durch die Fixierung von
Luftstickstoff wird der 15N—Isotopenuberschuss im Pflanzengewebe gegen-
iiber demjenigen in der Nihrlésung "verdinnt". Die Bestimmung des 14N/15N-
Verhdaltnisses muss in einem Massenspektrometer vorgenommen werden, wozu
eine aufwendige Probenvorbereitung notwendig ist.
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In den Versuchen zu dieser Arbeit wurden zum Teil beide Methoden
angewandt, um mit der Kombination ihrer Vor- und Nachteile und ihrer
Aussagen ein Maximum an Information iiber die BNF der Pflanzen wahrend der
ganzen Versuchsperiode zu erhalten. Mit Hilfe der 15N-Analyse wurde im
Pflanzenmaterial der Schlussernte bestimmt, wieviel Stickstoff aus der
Luft fixiert worden war. Mit wochentlich erhobenen Acetylenreduktions—
raten wurde der Verlauf der BNF festgestellt.

In diesem Kapitel werden Verliufe von Acetylenreduktionsraten mit
Ergebnissen aus 15N-Analysen verglichen. Die Resultate stammen aus dem
auf der Seite 5 ff. beschriebenen Versuch II, in dem die Photonen-
Bestrahlungsstirke und die Tagesldnge variierten und dem Versuch I auf
Seite 32 ff., wo die Luft- und die Bodentemperaturen unterschiedlich
waren. Der Vergleich der Methoden zeigt, dass der Acetylenreduktionstest
in geschlossenen Inkubationsgefdssen, angewandt an Weisskleepflanzen bei
unterschiedlichen Bodentemperaturen, Resultate liefert, welche mit
denjenigen der quantitativen Bestimmung der BNF (15N—Ana’|yse) nicht
iibereinstimmen,

2. MATERIAL UND METHODEN

Das Pflanzenmaterial und die Wachstumsbedingungen der beiden darge-
stellten Versuche wurden auf Seite 5 ff. und 32 ff. beschrieben. Das
gleiche gilt fiir die Acetylenreduktionsmethode (Seite 7) und die 15—
Isotopenverdiinnungstechnik (Seite 33). In den Temperaturversuchen wurde
die Acetylenreduktionsmethode gegeniiber der Beschreibung auf Seite 7
modifiziert. Die Inkubationszeit wurde von 30 auf 10 min reduziert. Die
Probenahme zur Bestimmung der Aethylenkonzentration erfolgte nach 2 und
10 min. Die Acetylenreduktionsrate wurde aus der Differenz der beiden

Messungen ermittelt.
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3. RESULTATE UND DISKUSSION
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Abbildung 1: Verlauf der Acetylenreduktionsaktivitat (AR) bei Weissklee-
pflanzen zwischen dem 27. und 55. Wachstumstag und Menge des
wdhrend dieser Zeit aus der Luft fixierten Stickstoffs:
Vergleichbarkeit der Resultate bei unterschiedlichen
Photonen-Bestrahlungsstarken (E,) und Tageslangen und
einheitlichen Bodentemperaturen von 13/13°C Tag/Nacht
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Die in Abbildung 1 dargestellten Resultate stammen aus dem auf Seite
5 ff. beschriebenen Versuch II. Fiir die drei Lichtverfahren sind die
Verldufe der Acetylenreduktionsraten zwischen dem 27. und dem 55. Tag
dargestellt. Unterschiede zwischen den Verfahren waren erst nach dem 41.
Tag festzustellen. Die Pflanzen bei 500 umol-m—2-s=1 und einem Tag/Nacht-
Rhythmus von 16/8 h hatten am 48. und 55. Tag eine signifikant hdhere
Acetylenreduktionsrate. Die Raten der Pflanzen bei 200 pmol-m=2-s=1 (16 h)
und 500 pmol-m2-s-1 (11 h) unterschieden sich nicht. Im Verfahren, in
welchem die Pflanzen die héchsten Acetylenreduktionsraten aufwiesen,
wurde iibereinstimmend eine signifikant grossere Menge BNF-Stickstoff
gefunden.

Unter der Annahme, dass sich die Nitrogenaseaktivitdit wihrend eines
Tag/Nacht-Zyklus nicht verdnderte (Seite 22), miissten sich die Flichen
unter den Kurven der Acetylenreduktionsraten gleich zueinander verhalten
wie die am Schluss des Versuches bestimmten Mengen an BNF-Stickstoff. In
diesem Punkt stimmten die beiden Methoden iiberein. Bei einheitlichen
Bodentemperaturen von 13°C und unterschiedlichen Lichtbedingungen war es
moglich, mit Resultaten der Acetylenreduktionsmethode den Verlauf der BNF
korrekt zu beschreiben und die Verfahrensunterschiede zu erkennen.

In Abbildung 2 sind die Daten aus dem Temperaturversuch (Versuch I,
Seite 32 ff.) dargestellt. Die beiden Graphiken enthalten je drei Kurven
der Acetylenreduktionsraten zwischen dem 35. und dem 63. Tag und die im
entsprechenden Verfahren festgestellte Menge BNF-Stickstoff. Aus den
Resultaten der 15N-Ana'lyse ging hervor, dass eine Zunahme der Lufttemperatur
die BNF pro Pflanze signifikant steigerte. Die Bodentemperatur von 13/13°C
(Tag/Nacht) wirkte sich bei keiner Lufttemperatur auf die Mengen an BNF-
Stickstoff aus. Die Kurvenverlidufe der Acetylenreduktionsraten widersprachen
den Resultaten aus der 15N-Analyse dann, wenn die Temperatur im Wurzelmedium
tber 13/13°C lag. In den Verfahren, in denen die Wurzeltemperatur auf
13/13°C (Tag/Nacht) gehalten wurde, entsprachen die Flachen unter den Kurven
den dazugehdrenden Mengen BNF-Stickstoff. In den Verfahren, in denen die
Bodentemperatur der Lufttemperatur gleich war, wurden Acetylenreduktions-
raten gemessen, die in keiner Weise mit denjenigen bei 13/13°C Bodentem—
peratur iibereinstimmten. Die Pflanzen bei 23/13°C, die doppelt soviel
Stickstoff fixiert hatten wie diejenigen bei 13/13°C, erreichten wahrend
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Abbildung 2: Verlauf der Acetylenreduktionsaktivitit (AR) bei Weissklee-
pflanzen zwischen dem 35. und 63. Wachstumstag und Menge des
wihrend dieser Zeit aus der Luft fixierten Stickstoffs:
Vergleichbarkeit der Resultate bei unterschiedlichen Luft- und
Bodentemperaturen
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der ganzen Versuchsperiode nie héhere Acetylenreduktionsraten. Die schein-
bar htchste BNF-Aktivitat wurde bei 18/13°C festgestellt, wo die Acetylenre-
duktionsaktivitdt bei der Schlussernte signifikant hoher war als bei
23/13°C. Bei Bodentemperaturen iiber 13/13°C wurde die BNF von Weissklee-
pflanzen durch die Acetylenreduktionsmethode unterbewertet, dies umso
stdrker, je hoher die Temperaturen im Wurzelmedium waren.

Die Zuverlissigkeit des traditionellen Acetylenreduktionstests in
geschlossenen Inkubationsgefdssen zur Bestimmung der Np-Fixierung von
Leguminosen wurde von Minchin et al. (1983) angezweifelt, nachdem man
festgestellt hatte, dass die Nitrogenaseaktivitit in Gegenwart von Acetylen
bereits nach wenigen Minuten abnahm, gekoppelt mit einer Reduktion der
Wurzelatmung. Diese sogenannte acetyleninduzierte Hemmung der Nitrogenase
wurde schon von Masterson und Murphy (1976) mit einem Faktor von 1.17
beriicksichtigt. Die Acetylenreduktionsaktivitdt stimmte mit zunehmendem
Pflanzenalter immer schlechter mit der pro Pflanze fixierten N-Menge
iiberein. Laut Minchin et al. (1986) wirken sich vor allem Storfaktoren
wie Schiitteln und Wegschneiden der Wurzeln negativ auf die Acetylenreduk-
tionsrate aus. Schiitteln allein hatte einen negativeren Effekt auf die
Nitrogenaseaktivitit als das Abtrennen der Wurzel vom Spross. Die Wirkung
der Storungen war stiarker bei 25°C als bei 15°C Wachstumstemperatur. Je
nachdem, ob intakte oder ausgegrabene Pflanzen fiir die Messungen ver-
wendet wurden, kam man zu unterschiedlichen Resultaten. Bei intakten
Systemen war die Aktivitat bei der tieferen Temperatur kleiner als bei
der hohen, aber bei abgeschnittenen und geschiittelten Wurzeln trat die
tiefere Aktivitit bei der hoheren Temperatur auf. Eine &hnliche Umkehr
der tatsdchlichen Verhd1tnisse wurde bei unterschiedlichen Bodentemperaturen
iiber 13°C beobachtet. Da das Wachstum der Weisskleepflanzen nicht auf
unterschiedliche Bodentemperaturen reagierte (Tabelle 3, Seite 38), wurde
bestdtigt, dass die 15N-Analyse zuverldssigere Resultate fiir die Beur-
teilung der BNF geliefert hatte.

Der Acetylenreduktionstest zur Messung der Nitrogenaseaktivitat kann
bei Pflanzen bei unterschiedlichen Bodentemperaturen, insbesondere bei
Bodentemperaturen iiber 13°C, zu Resultaten fiihren, die nicht ihrer wirk-
lichen Np-Fixierungsleistung entsprechen. Bei hoheren Temperaturen wurde
die BNF unterbewertet, wenn die nodulierten Wurzeln wahrend 10 min in ge-
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schlossenen Geféssen inkubiert wurden. Bei dieser Wirkung konnten
Storungen wie Abschneiden und Schiitteln eine Rolle spielen. Die in den
Lichtversuchen (Kapitel II) bei 13/13°C Bodentemperatur gemessenen
Acetylenreduktionsaktivitidten gaben ein zuverlassiges Bild von der
tatsidchlichen BNF der Pflanzen.
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4. ZUSAMMENFASSUNG

Bei nodulierten Weisskleepflanzen in Wachstumskammern wurde die biolo-
gische Stickstoff-Fixierung (BNF) sowohl mit der Acetylenreduktions-
methode als auch mit der 15N-Isotopenverdiinnungstechnik gemessen. Durch
periodische Messungen wurden Verlaufe der Acetylenreduktionsaktivitit
aufgezeichnet. Diese wurden mit der durch die 15N-Analyse bestimmten
Mengen BNF-Stickstoff verglichen, die bis zum Zeitpunkt der Schlussernte
im Pflanzenmaterial angereichert worden waren. Die Pflanzen wuchsen bei
einheitlichen Bodentemperaturen (13/13°C Tag/Nacht) mit unterschiedlichen
Lichtbedingungen (200, 500 umol-m-2-s=1; 16/8, 11/13 h Tag/Nacht) und bei
unterschiedlichen Temperaturen (Luft: 13/13, 18/13, 23/13°C Tag/Nacht,
16/8 h; Boden: 13/13°C, Bodentemperatur=Lufttemperatur) mit einheitlichen
Lichtbedingungen (500 ymol-m~2-s=1, 16/8 h Tag/Nacht).

Bei unterschiedlichen Lichtbedingungen verhielten sich die Fléachen,
gebildet durch die Kurven der Acetylenreduktionsaktivitdt pro Pflanze in
Abhingigkeit des Pflanzenalters, gleich zueinander, wie die am Ende der
Messperiode gefundenen Mengen BNF-Stickstoff pro Pflanze. Bei unter-
schiedlichen Temperaturbedingungen wurde diese Uebereinstimmung nur bei
einheitlichen Bodentemperaturen von 13/13°C (Tag/Nacht) festgestellt. Bei
Bodentemperaturen iiber 13°C verlief die Acetylenreduktionsaktivitit der-
jenigen Pflanzen mit der grossten Menge BNF-Stickstoff auf dem tiefsten
Niveau, und wo unter dem Einfluss einer hoheren Lufttemperatur die Menge
an BNF-Stickstoff pro Pflanze verdoppelt wurde, unterschieden sich die
Raten der Acetylenreduktion zu keinem Zeitpunkt der Messperiode.

Der Acetylenreduktionstest zur Messung der Nitrogenaseaktivitdt kann
bei Pflanzen bei unterschiedlichen Bodentemperaturen, insbesondere bei
Bodentemperaturen iiber 13°C, zu Resultaten fiihren, die nicht ihrer wirk-
lichen Np-Fixierungsleistung entsprechen. Bei hoheren Temperaturen wurde
die BNF durch den Acetylenreduktionstest unterbewertet.
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V. Zusammenfassung

Fiir das Weisskleewachstum sind das Lichtangebot und die Temperatur von
grosser Bedeutung. Unter kontrollierten Bedingungen wurde bei zwei Stufen
der Nitraterndhrung (1.0 und 7.5 mM) untersucht, ob die Abhingigkeit der
biologischen Stickstoff-Fixierung (BNF) von diesen Faktoren bei der
Beeinflussung des Weisskleewachstums eine Rolle spielt.

In einer ersten Serie von Versuchen mit nodulierten Weisskleepflanzen
wurde die Photonen-Bestrahlungsstirke (Ep: 100-500 pmol-m~2:s=1) und die
Tageslinge (11, 16 h) bei konstanten Luft- und Bodentemperaturen va-
riiert. Hohere Ep steigerten den Trockensubstanzertrag pro Pflanze und
gleichzeitig den Anteil der Wurzel- und Knéllchentrockenmasse. Die
Nitrogenaseaktivitat (C2Hp-Reduktion) war eng korreliert mit der Trocken-
masse der nodulierten Wurzeln, so dass die BNF-Aktivitdit pro Pflanze bei
héheren Ep nur iiber die Ausdehnung der nodulierten Wurzel gesteigert
werden konnte. Bei Lichtmangel (100 umol-m~2-s=1; 16 h) und bei Kurztag
(11 h) wurde die BNF-Kapazitdt der nodulierten Wurzel als Folge einer
Anpassung an einen geringeren N-Bedarf reduziert.

In einer zweiten Serie von Versuchen mit konstanten Ep variierten
einerseits die Luft- und Bodentemperaturen in einem mittleren Bereich
(13/13 - 23/13°C Tag/Nacht) und andererseits die Bodentemperaturen in
einem tieferen Bereich (5, 15°C konstant). Steigende Lufttemperaturen be-
giinstigten die Trockensubstanzbildung und parallel dazu die Stickstoffer-
trdage pro Pflanze. Die Bodentemperatur wirkte sich im mittleren Bereich
weder auf das Wachstum noch auf die Stickstoffakkumulation noch auf die
BNF (15N-Analyse) aus. Mit Hilfe der spezifischen Stickstoff-Absorptions-—
rate wurde gezeigt, dass die Lufttemperatur fiir die BNF-Aktivitdt pro
Pflanze von grosser Bedeutung war. Diese konnte wiederum nur durch das
Wachstum der nodulierten Wurzel gefordert werden. Bei tiefen Bodentempe-
raturen wurde neben einer Reduktion der Trockensubstanzertrige eine stér-
kere Reduktion der N-Ertrédge und eine Abnahme des BNF-Anteils am Gesamt-N
pro Pflanze festgestellt. Mogliche Ursachen dafiir wurden diskutiert.
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Bei stdrkerer Abhingigkeit von der BNF (1.0 mM NO3~) konnten die
Pflanzen ihr Wachstumspotential nicht voll ausnutzen. Die Beeintrachti-
gung gegeniiber Pflanzen mit einem hoheren Nitratangebot (7.5 mM) nahm mit
steigenden Ep und Lufttemperaturen ab und war zeitlich begrenzt.

Die vorliegende Arbeit zeigt, dass die BNF bei der Beeinflussung des
Weisskleewachstums durch das Lichtangebot und die Temperatur eine
untergeordnete Rolle spielt. Bei einer erhdhten Abhingigkeit von der BNF
diirfte sich eine allfdllige stdarkere Beeintrachtigung des Wachstums durch
diese Umweltfaktoren auf die Zeit der Jugendentwicklung beschrénken. Es
ist unwahrscheinlich, dass die BNF fiir die jahreszeitlichen Schwankungen
des Weissklee-Ertragsanteils in gemischten Pflanzenbesténden verantwort-
lich ist. Alle Massnahmen, die dem Weissklee zu besseren Lichtbedingungen
verhelfen, fordern seinen Beitrag zur Stickstoffversorgung von Wiesen und
Weiden.
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Light and temperature.are two major factors determining the growth of
white clover. The extent to which clover growth is influenced by the
response of biological nitrogen fixation (BNF) to the two factors was
assessed in growth chambers at two levels of nitrate fertilization
(1.0 and 7.5 mM).

In a first set of experiments with nodulated white clover plants
different regimes of photon irradiance (Ep) levels (100-500 pmol-m~2.s-1)
and daylengths (11, 16 h) were maintained at constant air and soil tem-
peratures. Plant dry matter production, as well as root and nodule weight
ratios, increased at higher E, levels. Whole-root nitrogenase activity
(acetylene reduction) was closely correlated with root dry weight.
Increased root mass thus accounted for the higher BNF activity per plant
at the higher E, levels. Under Tow light (100 pmol-m=2-s-1; 16 h) or
short day (11 h) conditions the BNF capacity of the roots was reduced in
according with the decreased nitrogen demand of the plant.

In a second set of experiments plants were grown under constant light
conditions at air and soil temperatures in a medium range (13/13°C-
23/13°C day/night) as well as at soil temperatures in a low range
(5, 15°C constant). Higher air temperatures favoured dry matter pro-
duction and along with it also nitrogen yield per plant. Soil temperature
in the medium range had neither an effect on growth and nitrogen accu-
mulation nor on BNF (15N analysis). Based on the calculation of specific
absorption rates for nitrogen, air temperature was shown to be of great
importance for the BNF activity per plant. Higher BNF activity was again
solely attained through increased root growth. At low soil temperatures
not only was a reduction in dry matter production observed, but also an
even greater reduction in nitrogen yield and a decrease in the proportion
of nitrogen derived from the atmosphere. Possible causes for this were

discussed.
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The more the plants were dependent on BNF for their nitrogen supply,
the less they were able to fully utilize their growth potential. The
differences between these plants and those grown at a higher level of
nitrate fertilization (7.5 mM) were not only limited in time but also
decreased as I-Zp levels and air temperatures increased.

This study shows that BNF plays a secondary role in determining the
extent to which white clover growth is influenced by light and tem-
perature. Any greater impairment of growth under increased dependence on
BNF may be limited to the early stages of development. It is improbable
that BNF is responsible for the seasonal fluctuations in the proportion
of white clover in the yield of mixed swards. All measures leading to
improved light conditions for white clover enhance its contribution to
the nitrogen supply of meadows and pastures.
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