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Die Produktivitit von Wiesendkosystemen ist Stickstoff(N}- und Kohlen-

stoff(C)-limitiert. Es ist anzunehmen,

dass sich eine N-Limitierung unter

erhéhtem atmosphérischem €O, verstarkt. Dadurch kommt der symbiofi-
schen N -Fixierung eine zunehmende Bedeutung zu, da durch sie die
erhéhten N-Bediirfnisse der Leguminosen und aller anderen Organismen
gedeckt werden kdnnen. Paradoxerweise scheint aber eine erhdhte Kon-
zentration von C-Metaboliten in der Pflanze kein Ausléser fijr erhdhte N,-

Fixierung zu sein.

Dic bedeutendste natiirliche N-Quelle fiir
Wiesenokosystemne in Mitteleuropa stellt
mit Sicherheit die symbiotische Stick-
stoff-Fixierung in Wurzelkndlichen dar
{Abb. 1). Trotz der Zufuhr von minerali-
schem N, der normalerweise mit Hilfe
fossiter Energie fixiert wurde, wird auch
in intensiv genutzten Leguminosen-/
Nicht-Leguminosen-Wiesen meist 40 bis
90 % des Stickstoffes durch die symbioti-
sche Stickstoff-Fixierung in diese Okosy-
steme eingebracht (z.B. Boller etal. 1987,
Seresinhe et al, 1994; Zanetti et al. 19935),
Da Stickstoff hdufig ein limitierender
Faktor fiir die CO,-Fixierung und den
nachfoigenden C-Einbau (Biomassepro-
duktion, «Ertrag») darstellt, kann ange-
rommen werden, dass die symbiotische
N,-Fixierung ein wichtiger Parameter fiir
die Produktivitit eines Wiesentikosy-
stems darstellt,

Das C:N-Verhiltais in einem Wiesensko-
system ais Ganzes ist sehrtriige und daher
relativ konstant. Das bedeutet gleichzeitig,
dass ein solches System beziiglich dieser
beiden wichtigen Elemente entweder pri-
mar C- oder N-limitiert ist. Bei ungeniigen-
dem N-Angebot (entweder durch ungenii-
gende N-Diingung oder als Folge ineffekti-
ver symbiotischer Stickstoff-Fixierung),
wird der C-Einbau (Biomasseproduktion,
«Brirag») reduziert, bei ungeniigendem C-
Angebot muss dementsprechend die N,-
Fixierung beziehungsweise der N-Einbau
angepasst werden. Wihrend einiges be-
kannt ist iiber die Anpassungsmechanis-
men der CO,-Fixierung an ein verindertes
N-Angebot in einem Okosystem, wissen
wir wenig liber die Regulation der symbio-
tischen Stickstoff-Fixierung an verinderte
C-Fliisse. Solche Information wiirde mass-
geblich helfen, das Konkurrenzverhalten

zwischen Leguminosen und anderen Arten
zu verstehen.

Im weiteren wird ein Feldexperiment vor-
gestellt, bei dem iiber ein erhshtes atmo-
sphirisches CO,-Angebot die CO,-Fixie-
rung und damit die C-Fliisse manipuliert
wurden, um deren Einfluss auf die sym-
biotische Stickstoff-Fixierung zu studie-
ren. Um die zugrunde legenden Prozesse
besser zu verstehen, wurde in paratlel
durchgefiihrten Klimakammerexperimen-
ten weiter der Frage nachgegangen, wie
die Ny-Fixierung auf physiotogisch/bio-
chemischer Ebene der CO,-Fixierung be-
ziechungsweise dem C-Einbau angepasst
wird. In diesen Experimenten diente auch
Schnitt zur Manipulation der CO,-Fixie-
rung.

Symbiotische
N, -Fixierung

Verglichen mit der momentanen atmo-
spharischen CO,~ Konzentration (36 Pa),
nahm die Einzelblatt-Photosyntheserate
unter 60 Pa CO, in den untersuchten Arten
um durchschnittlich 40 % zu (Zunahmen
zwischen 30 % und 80 %) (S. Long, per-
sonliche Mitteilung). In den Mischungen
von Englisch Raigras (Lolium perenne)
und Weissklee (Trifolium repens) zeigte
L. perenne eine kaum veriindeste bis ab-
nehmende oberirdische Biomasseproduk-
tion, wogegendiese bei T. repens um 65 %
zunahm (Hebeisen et ol 1994: Liischer er
al. 1996). Offensichtlich konnte 7° Fepens
die erhdhte Photosyntheserate besser in
oberirdische Biomasse umsetzen als L.
perenne, das vom Klee zuriickgedriingt
wurde, Diese Resuliate lassen vermuten,
dass die Biomasseproduktion von . pe-
renne durch ein anderes Blement, zum
Beispiel Stickstoff, limitiert war und so
die Urasetzung der erhdhten Photosynthe-
serate in Biomasse verhindert warde. Die-

Abb. 1. Wurzelknslichen von Luzerne: Diese sind das von avssen sichtbare Resultal einer
Symbiose zwischen Leguminosen und Rhizobien, Letzfere sind nur innerhalb dieser Beziehung
zur Stickstoff-Fixierung befihigt, sonst ichen sie als normale chemo-organo oder chemo-

litotrophe Bakterien frei im Boden.
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se Vermutung wird gestiitzt durch dic 70 |- T
deutliche Abnahme der N-Konzentration
(anf die Blattfliche bezogen) inder Mono-
kultur der tiefen N-Diingung (Tab. 1) und
durch die Zunahme des Wurzelwachs-
tums um 30 % (Jongen ef al. 1995; Hebei-
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Abb. 3. Anteil Stickstoff in den Partergriisern, der urspriinglich von der Leguminose kam {N-Transfer).
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Die Anfnahme mineralischer Nihrstoffe
wird durch den C-Einbau beziehungswei-
se durch die Biomassezunahme bestimmt;
umgekehrt verhindert ungeniigende Ver-
tiigbarkeit mineralischer Nihrstoffe zu-
sitzlichen C-Einbau. Wir miissen also an-
nehmen, dass als Folge des erhohten C-
Einbaus unter erhshtem atmosphérischen
CO,, der N-Bedarf in einer Pflanze zu-
nimmt; das grossere Wachstum des
Weissklees unter erhthtem CO, wiire
ohne eine vergrissserte N-Assimilation
nicht mglich gewesen. Diese konnte par-
aliet durch gesteigerte N,-Fixierung und
erhdhte Aufnahme vonm mineralischem
Stickstoff aus dem Boden gedeckt worden
sein, was in Kilimakammerexperimenten
tatsiichlich festgestellt wurde (Zanetti ez
al. 1994y, Uberraschenderweise nahm
aber der Anteil von Stickstoff, der aus der
Symbiose assimiliert wurde (gemessen
mit Hilfe der “N- Isotopen Verdiinnungs-
methode) in allen drei Jahren signifikant
zu; der zusitzlich assimilierte Stickstoff
unter erhdhtern CO, kam ausschliesslich
aus der Symbiose und nichts aus dem
Boden bezichungsweise Diinger (Abb. 2;
Zanetti ef al. 1995). Dies deutet auf eine
verminderte N-Verfiigharkeit im Boden
hin, wie das als Folge tiefer N-Diingung
oder starker Konkurrenz um Stickstoff
durch Nicht-Leguminosen in unzihligen
Experimenten gezeigt wurde (Boller et al.
1987; Seresinhe er al. 1994; Abb. 2). Das
heisst, dass wihrend der drei Versuchsjah-
re der mineralische Stickstoff nicht in der
Lage war, cinen Beitrag an den CO,-be-
dingten, erhdhien N-Bedarf zu leisten.
Dies mag wiederum eine Erkldrung sein
filr den schwachen zusitzlichen C-Einbau
in L. perenne unter erhéhtem CO,,

Aufgrund dieser Resultate ist zu vermu-
ten, dass sich unter erhdhtem CQ, der N-
Bedarf atler Organismen in diesem Oko-
system durch das erhohte C-Angebot ver-
grisserte, Dies fithrte vermutlich zu einer
(zumindest voriibergehenden) Immobili-
sierung des Stickstoffes im Boden, was
schliesslich zu der beschriebenen, erhdh-
ten N,-Fixierung fithrte. Neben anderen
maglichen Mechanismen (Hartwig er al.
1996) wird diese Erkltirung durch die Tat-
sache unterstiitzt, dass erhshte Mengen an
Stickstoffin L. perenne, welche urspriing-
lich aus der Symbiose stammten (soge-
nannter N-Transfer, Abb. 3), gefunden
wurden. Diese Resultate lassen den
Schluss zu, dass ein primir C-limitiertes
Okosystem unter ethishtem CO, primir N-
limitiert wird (Gifford 1992). Der dadurch
entstandene, erhshte N-Bedarf im Okosy-

1) C/N In Streu Hef —> Mineralization gut
2} Helatlv wanlg minaraliaches N wird aufgenommen
—> N-Verfligbarkeit im Bodan staigt
—> Nicht-Lagumincsen warden gefdrdert

1} C/Nin Streu hoch > Minaralisation schischt

2) Relativ vist mineratisches N wird augenomman

—» N-Varfligbarkelt im Boden sinkt
~=»Leguminnsan wardon gefirdert

Leguminosen

e,

verfigbarer
mineralischer

. Stickstoff

Nicht-Leguminosen

Abb. 4. Modell, wie durch die Verfiigharkeit von mineralischem Stickstoff im Boden die
Bestandesanteile Klee/Gras reguliert werden kidnnten,

stem wirde einerseits durch einen erhéh-
ten Bestandesanteil von Klee (Hebeisen et
al. 1994) als Folge erhdhter Konkurrenz-
kraftund anderseits durch eine erhdhte N,-
Fixierungsleistung in T. repens gedeckt
(Abb. 2). Tatsichlich betrug so die totale
Zunahme der symbiotischen N,-Fixierun g
in den Mischungen 63 %; dies bewegt sich
in der gleichen Grossenordnung wie die
gemessene, erhShte Photosyatheserate
(siehe oben). Dies deutet auf eine physio-
logisch/biochemische Reaktion der sym-
biotischen Stickstoff-Fixierung auf eine
Austenkung des C:N- Gleichgewichtes im
gesamten Okosystem hin (Abb. 4),

' Bedarf nach symbiotisch

fixiertem Stickstoff

Wenn Beobachtungen aus dem Feld er-
klirt werden sollen, komenen wir oft nicht
um entsprechende Laborexperimente her-
um. Dabei ist hier unsere Hauptfrage, wie
die Stickstoff-Fixierung beziehungsweise

- die Nitrogenase-Aktivitit in Leguminose-

knolichen reguliert wird, Lange wurde an-
genommen, dass unter erhdhtem CO, oder
nach einem Schnitt die verinderte Koh-
lenhydratversorgung der Knollchen direkt
die N,-Fixierung reguliert. Diese Annah-
me warde unterdessen mehrfach wider-
legt (Hartwig e al. 1990; Denison et al.
1992; Hartwig eral. 1994; Weisbach et al.
1996). Demgegeniiber existieren Hinwei-
se, dass der Bedarf nach symbiotisch fi-
xierter Stickstoff {iber die Nodulation die
N,-Fixierungsleistung regulicren kann
(Parsons ef al. 1993), Dies deckt sich mit
der Beobachtung, dass die Zunahme der
Ny-Fixierungsleistung unter erhihtem
CO, erst nach mehreren Tagen, parallel
mit einer Zunahme der Knollchenzahl,
beziehungsweise -masse, erfolgte (Zanet-
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ti et al. 1994). Im Gegensatz zu diesen
langfristigen Anpassungen, werden kurz-
fristige Verinderungen der Nitrogenase-
Akivitit durch eine variable Knélichen-
Saverstoffpermeabilitat  reguliert, die
scheinbar ebenfalls in einem direkten Zu-
sammenhang mit dem Bedarf nach sym-
biotisch fixiertem Stickstoff steht (Hart-
wig und Nosberger 1994). Hier vermuten
wir einen «N-Feedback»-Mechanismus,
der iiber die Menge und Zusammenset-
zung freier Aminosiuren im Phloem in
den Kndllchen den N-Bedarf signalisiert.
Erste positive Hinweise fiir diese Hypo-
these existieren aus den Arbeiten von Oti-
Boateng und Silsbury (1993), Heim ef al.
(1993) und Hartwig et al, (1994).

Durch das vorlibergehend reduzierte
Wachstum nach einem Schnitt, reduziert
sich dementsprechend der Bedarf nach
symbiotisch fixiertem Stickstoff (Hartwig
et al. 1994). Bereits eine Stunde nach
einem Schnitt, konnte eine signifikante
Zunahme der Konzentration der Hauopt-
transport-Aminosiuren im Xylem und in
den Knéllchen von Weissklee gemessen
werden. Diese Tatsache stellt eine erste
Bestitigung fiir eine «N-Feedback»-Re-
guiation der Nitrogenase-Aktivitit dar.
Nachdem weitere Stickstoffinetaboliten
untersucht werden miissen, stehen wir
aber auch vor der Herausforderung, diese
«N-Feedback»-Hypothese mit der Verin-
derung der Knéllchen-Sauerstoffpermea-
bilitdt zu verkniipfen, Dies ist umso
schwiertger, da der Mechanismus, wie die
Saverstoff-Permeabilitit reguliert wird,
nach wie vor nicht geklirt ist. Auvfgrund
von Untersuchungen, die in Zusammenar-
beit mit dem Labor fiir Elektronenmikro-
skopie der ETH-Ziirich (Dr. P. Walther
und Dr. M. Miiller} durchgefiihrt wurden,
kénnen wireinfache morphologische Ver-
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sinderungen im Knotlchen in diesem Zu-
sammenhang ausschliessen.

Folgerungen

Die symbiotische Stickstoff-Fixierung
scheint in einer direkien Bezichung mit
dem Bedarf nach symbiotisch fixiertem
Stickstoff in der Leguminose selbst, und
mit dem N-Bedarf im Okosystem, als
Ganzes zu stehen. Kenntnisse iiber die
Regulation der symbiotischen Stickstoff-
Fixierung versprechen daher Einblicke in
die Stemerung der Stickstoffernfihrung
von Okosystemen und an das Verstindnis
der Koexistenz zwischen Nicht-Legumi-
nosen und Leguminosen (Biodiversitde).
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RESUME

La fixation symbiotique: une
interface entre plante et sol

La productivité des écosystéemes prai-
rials est le plus souvent limitée par le
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carbone et 'azote. On suppose que se-
lon la maniére dont la séquestration du
C augmente dans un écosystéme sous un
pCO, atmosphérique élevé, lu limitation
de la productivité due a Vazote devient
méme plus frappante.

Ainsi la fixation de N, symbiotique [N
isotope technique de dilution) sous un
pCO, élevé a ét¢ éxaminée dans des
conditions de terrain et avec la technique
du FACE pendant trois ans. Le pourcenta-
ge d’azote de plante dérivé de la fixa-
tion symbiotique de N, augmentait sous
un pCO, élevé, Tout I'uzote assimilé ad-
ditionellement était dérivé de fa fixation
symbiotique de N, et rien de la terre ou
de I'engrais. En moyenne, le toial de la
fixation N, a augmenté de 40 % pendant
fes trois années. On suppose que !"aug-
mentation de la fixation de N, provient
de la compétitivité du tréfle blanc dans
une plantation mélangée. Ce peut étre
un facteur crucial pour maintenir le rap-
port C:N de la biosphére entiere. Au
niveau de la plante individuelle, des
expériences en chambres climatiques
peuvent indiquer la fonction d’un méca-
nisme de «feedback» de Fazote pour
régulariser I"acitivité de la nitrogénase,

SUMMARY

Symbiotic N,-fixation: a soil-
plant interface

Productivity of grassland ecosystems
are mostly carbon and nitrogen limited.
Itis assumed that as C-sequestration into
an ecosystem increases under elevated
atmospheric pCO,, nitrogen limitafion of
productivity becomes even more strik-
ing. Thus symbiotic N, fixation (N iso-
tope dilution technique} under elevated
atmospheric pCO, was investigated un-
der field conditions using the FACE tech-
nology during three years. Percentage
of plunt nitrogen derived from symbiotic
N, fixation increase under elevated
pCO,. All additionally assimilated nitro-
gen was derived from symbiotic N, fix-
ation and none from soil and feriilizer,
Averuged across all three years, total N,
fixation increased by 40 %. It is suggest-
ed that increased N, fixation is a com-
petitive advantage of white clover in a
mixed sward and may be a crucial facter
for maintaining the C:N ratio in the bio-
sphere as a whole, At the single plant
level, growth chamber experiments in-
dicate the function of a nitrogen feed-
back mechanism to regulate nitroge-
nase activity.

KEY WORDS: symbiotic nitragen fixation; ele-
voted atmospheric CO,, nitrogenase acfivity; 'N-
isitope dilufion
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